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OZET

HAYVANLARDA OVOGENEZDE OVOSIT BUYUMESIYLE iLGILi
MEKANIZMALAR UZERINE BiR DERLEME

Melek KESKIN BASPINAR

Biyoloji Anabilim Dali
Yiiksek Lisans Tezi
Danisman: Dog. Dr. Nadim YILMAZER

Biitiin hayvan gruplarinda yumurta hiicresinin, ait oldugu organizmadaki somatik hiicrelere
gore ¢ok daha biiyiik olmast onun ayirt edici bir 6zelligidir. Yumurta hiicresinin bu biiytkligi
yumurta sarist olarak isimlendirilen besin maddelerinin ovogenez sirasinda sitoplazmada
biriktirilmesinden dolayidir. Hayvanlar, kisa siirede biiyiik hacimlere ulasan ve cok sayida
olabilen yumurtalarini ovogenez sirasinda bazi 6zel mekanizmalar kullanarak iiretir. Bu
mekanizmalar gen amplifikasyonu, diplotende bekleme, ovaryum dis1 kaynaklarin katkisi ve
yardimci hiicrelerin katkisi seklinde gruplandirilmigtir. Tiire gére bu mekanizmalardan biri
veya birkagi kullanilsa da baz1 mekanizmalar farkli hayvan tiirlerinde ortaktir. Karsilastirmali
ovogenez arastirmalari bir taksonun evrimi ve biyocografyasiyla ilgili varsayimlar olusturmada
ve bu varsayimlart sinayabilmede ¢ok yararli olabilir. Bu nedenle, hiicre ve gelisim
biyologlarinin ovosit gelisimini hayvanlar aleminde daha genis bir tiir yelpazesinde aragtirmasi
bu stirecte yer alan mekanizmalar1 ve taksonlarin filogenetik iliskilerini anlamamiza biiyiik

katk1 saglayacaktir.

Anahtar Kelimeler: Ovogenez, Vitellogenik mekanizmalar, Gen amplifikasyonu, Diplotende

duraklama, Yardimci hiicreler



ABSTRACT
A REVIEW OF MECHANISMS OF OOCYTE GROWTH IN ANIMAL OOGENESIS
Melek KESKIN BASPINAR

Department of Biology
MSc. Thesis
Supervisor: Assoc. Prof. Dr. Nadim YILMAZER

It is a distinctive feature of the egg cell in all animal groups that it is much larger than the
somatic cells in the organism it belongs to. This size of the egg cell is due to the accumulation
of nutrients called yolk in the cytoplasm during oogenesis. Animals produce their eggs, which
reach large volumes in a short time and can be in large numbers, by using some special
mechanisms during oogenesis. These mechanisms are grouped as gene amplification, diplotene
arrest, the support of extraovarian sources, and the support of accessory cells. Although one or
more of these mechanisms are used depending on the species, some mechanisms are common
in different animal species. Studies of comparative gametogenesis can be helpful in elucidating
and testing hypotheses about the evolution and biogeography of a taxon. Therefore, the
investigation of oocyte development in a wider range of species in the animal kingdom by cell
and developmental biologists will greatly contribute to our understanding of the underlying

mechanisms in this process and the phylogenetic relationships of taxa.

Keywords: Oogenesis, Vitellogenic mechanisms, Gene amplification, Diplotene arrest,
Accessory cells



ICINDEKILER

OZET ... i
AB ST RACT ettt b et b e bbb e es i
ICINDEKILER .......oooioieiieeee ettt ettt ettt enananas iii
CIZELGELER DIZINI ..ot iv
SEKILLER DIZINT .........coooiiiiiiieeeeeeeeee et v
SIMGELER DIZINI ...ttt Vi
KISALTMALAR DIZINT ..o vii
€] 1 28 1T 1
2. MATERYAL VE YONTEM .........cocooiiiiiiiieeeeeeee e sen s, 3
3. OVOGENEZ MEKANIZMALARI ...........ccococovviiiviiiieieeereseeeeeiesese s, 4
3.1 Gen Amplifikasyonu (Gen CoZaltimi).........ccocoueiiieiiiiiieiiciee e 5
3.1.1 Cok Cekirdekgiklilik (Multinukleolusluluk).........cccovevviiiiiiiiiiiiiiniie e 6

3.1.2 Cok Cekirdeklilik (Multinukleusluluk)...........ccccoiirniiiiiniiiiiee e, 10

3.2 Diplotende BeKIEME........ccoooiiiiiiiii e 14
3.2.1 Lamba Fir¢ast Kromozomlart..........cccceeiuiriieiiiiiiiiiieeiee e 14

3.3 Ovaryum Dis1 Kaynaklarin KatKis1 ......ccccooviiiiiiiiiiieceee 22
3.4 Yardimci Hiicrelerin Katkis1.......ocouviiiiiiiiiiiiici e 23

4. YARDIMCI HUCRELER..........cccootiiiiiiiniiiinintissi s 24
4.1 FOUKUL HUCTEIETT ... 26
4.2 NUISE HUCTELETT ...ttt 29
4.3 BesleyiCi YUMUIAIAE .......ccooiiiieic ettt 38
4.4 Diger Cesit Yardimet HUCTEIET ......cvvviiiiiiiiiciic e 39

5. SONUC VE ONERILER ..........cccccooiiiiiiiiiieieeeeere e, 42
KAYNAKLAR Lttt ettt e b e e et e e bt e et e e saeeebeesneas 43



CIZELGELER DiZIiNi

Cizelge 3.1. Ovositlerinde ¢ok sayida ¢ekirdek¢ik bulunan bocek tiirleri (Cave, 1982; Fantana,
Goldoni ve Grandi, 1992; Gall, Macgregor ve Kidston, 1969; Johnson, 1938)............cccccecv..... 7
Cizelge 3.2. Ovositlerinde ¢ok ¢ekirdek bulunan omurgasiz hayvan tiirleri.........cccocvevinennne 12
Cizelge 3.3. Ovogenez sirasinda ovositlerinde lamba fir¢asi kromozomlart goriilen hayvan

{180 (1 TR 18

Cizelge 4.1. Metazoonlarda ovaryum folikiillerinin varligi ve yardimci hiicre tipleri
(Eckelbarger ve HOAgson, 2021) ........ccuoiiiieiieie ettt sra et sra e 24
Cizelge 4.2. Metazoonlarda bilinen veya varsayilan besin kaynaklar1t veya yumurta sarisi

onciillerinin sentez yerleri (Eckelbarger ve Hodgson, 2021) .......cccocviiiiiniinieiecc e 40



SEKILLER DIiZiNi

Sekil 3.1. Xenopus laevis’in ovositi (sol) ve germinal vesikiiliin (sag) bir kismi (Differensiyal
interferans kontrast mikroskobu gOTTNTUSTL)......cevvvieiiiieiiiiie i 9
Sekil 3.2. Yaklasik 0.2 mm capindaki bir ovositin differensiyal interferans kontrast mikroskobu
GOTUNTUSTL 1.1t e e b e e e sre e e e b e sar e e sne e s e e re e ane e 10
Sekil 3.3. Flectonotus pygmaeus’ta ovogenezin 151k mikrograflart. ..........ccoccovvviivervniennnnnnns 11
Sekil 3.4. Flectonotus pygmaeus ovositinde ¢evresel yerlesimli tek bir ¢ekirdek ve i¢indeki
cekirdekgikler (sol) ile ¢ekirdek igindeki lamba fir¢asi kromozomlar1 (sag)’nin differensiyal
interferans kontrast mikroskobu @OTUNLUST .......ccvvvviiiiiiiiiiiicie s 12
Sekil 3.5. Flemming’in Ambystoma mexicanum 'un gelismekte olan bir ovositine ait boyanmis
KeSTtiNAen YaAPTIZT CIZIM.....ueeiuriiiieiiie ettt ettt sb e e b s e e sbe e e e e be e e nn e e nnneenneeaneas 15
Sekil 3.6. Pristiurus’un lamba fir¢asi kromozomlarindan birinin Riickert tarafindan yapilan
(631721111 ST OTRP PP TRTPPROP 16
Sekil 3.7. Lamba fir¢as1 kromozomlarinin sematik gOSterimi..........cceererrivieieriiieeniienieennenn 16
Sekil 3.8. Ambystoma mexicanum’un (Amphibia, Urodela) gelismekte olan bir ovositinden
izole edilmis lamba fir¢as1 formunda bir bivalent............cccccoiiiiiiiiiiiie e 17
Sekil 4.1. Diopatra cuprea’nin (Annelida, Polychaete) ovositi (OC) ve ovositle iliskili iki zincir
halindeki nurse hiicreleri (INC) ........oiiiiiiiiiieie e 31
Sekil 4.2. Chaetogaster diaphanus’ta (Annelida, Oligochaeta) germ hiicre kisti. Her bir kistosit
(gc) sitoplazmik kopriiyle (ok) merkezde bulunan ¢ekirdeksiz bir sitoplazma kiitlesine (cy)
DAZLANIT ... 33
Sekil 4.3. Sematize edilmis germ hiicre kisti tipleri. a) Baz1 hayvanlarda germ hiicre kisti
olusumu yoktur; germ hiicreleri bireysel olarak geligir. b) Bazi hayvanlarda ovositi verecek
ovogonyum (kistoblast) boliiniir, sitokinezin tam olarak gergeklesmemesiyle birbirine
sitoplazmik kanallarla bagli hiicre kiimesi olusur. Hiicre kiimesinin mekansal organizasyonu
farkl olabilir: ¢) Lineer (Zincir sekilli) hiicre kiimesi, d) Az dallanmis lineer hiicre kiimesi, e)
Cok dallanmuis lineer hiicre kiimesi, f) Merkezi bir sitoplazmik kiitleye sahip hiicre kiimesi.. 33
Sekil 4.4. Tubifex tubifex’in tek, biiyiik bir germ hiicre kisti igeren ovaryumu. O: Ovositler, NC:
INULSE NUCTELETT ..ttt e sen e b e 35
Sekil 4.5. Osmylus fulvicephalus’un ovariyollerinde farkli dallanma bigimi gosteren germ hiicre

kistlerinin sematik gosterimi. 19+1 organizasyonu en yaygin olanidir...........ccccevcvervviineennn. 36



SIMGELER DiZiNi

ADP
ATP
cm
DNA

nm
mm
MRNA
PY
rDNA
rRNA
RNA
SnRNA
tRNA

pum

Adenozindifosfat
Adenozintrifosfat
Santimetre
Deoksiriboniikleikasit
Kistosit Boliinme Sayist
Nanometre

Milimetre

Mesajc1 (Haberci) RNA
Pikogram

Ribozomal RNA Geni
Ribozomal RNA
Riboniikleikasit

Kiigiik Niikleer RNA
Transfer RNA

Mikrometre

Vi



KISALTMALAR DiZiNi

AAAS American Association for the Advancement of Science
ASABE American Society of Agricultural and Biological Engineers
EBSCOHOST The eBook Collection

JSTOR Journal Storage

vii



1. GIRIS
Hayvan gelisiminde tiim hayvanlara 6zgii dort temel olay goriiliir:

1- Destekli (takviyeli, sponsorlu) biiylime: Bu olayda bir kok hiicre (ovogonyum),
organizmanin bir sonraki neslini olusturabilme kabiliyetine sahip disi gameti (ovosit)
olusturmak tizere hacimce biiyiir ve farklilasir (ovogenez). Soyun devami i¢in, bu siire¢ genelde

yetiskin disi birey (anne) tarafindan desteklenir.

2- Parselasyon (parselleme, subdivizyon): Bu olay, genelde déllenmeyle aktif hale gelen
ve tek bir hiicre olan yumurtanin, hacimce biiylimeden mitotik boliinmelerle filotipik bir
embriyo haline gelmesidir (embriyogenez). (Filotipik embriyo: Bir hayvanin gelisiminde diger
tiirlere cok benzedigi zaman noktasi. Ornegin, omurgallar icin filotipik embriyo kuyruk

tomurcugu evresidir.)

3- Biiylime: Filotipik embriyonun yetiskin bir birey haline geldigi asamadir
(embriyogenez/ontogenez).

4- Viicut biiyiikligiiniin kontrolii: D6llenmis bir fare yumurtasi ile déllenmis bir insan
yumurtast hemen hemen ayni biiyiikliiktedir, ancak gelisim sirasinda biitiin hiicrelerin,
dokularin ve organlarin biiyiimeleri sinirli oldugu i¢in ¢ok farkl: biiyiikliikte bireyler olusturur.
Ornegin, kollarimiz genellikle ayni boyutlardadir. Eger kollarimizdaki her bir hiicre sadece bir
sefer daha boliinseydi, ayakkabi bagimizi egilmeden baglayabilirdik veya sirtimizi kolayca

kastyabilirdik (Gilbert, 2000; O’Farrell, 2015).

Hayvanlar aleminde farkl tiirlerin omiirleri, birka¢ dakikadan birkag saate (omrii bes
dakikadan az olan disi mayis sinegi Dolania americana ve 24 saatten az omiirleri olan diger
mayis sinegi tiirleri), birka¢ yiliz yildan (bazi midyeler, baz1 kopek baliklari, kara
kaplumbagalar1) birkag¢ bin yila (bazi siingerler ve mercanlar) kadar uzanan bir degiskenlik
gosterir. Kimi kisa siirede, kimi ise uzun siirede biiyliylip erginlesir. Kimi dmrii boyunca
yalnizca bir kez, kimi ise bir¢ok kez tirer. Kimi bir seferde bir (6rnegin insan) veya birkag, kimi
ise yiizlerce hatta binlerce (bir¢ok omurgasiz canli, baliklar ve kurbagalar) yavru olusturur.
Yasam Oykiileri arasinda goze carpan bu ¢esitliligin agiklanabilmesi i¢in ovaryumun oynadigi
rol ve dogal secilim (seleksiyon) yoluyla ortaya cikan gesitli yumurta sarist sentezi
mekanizmalar1 (vitellogenik mekanizmalar) iyi anlagilmalidir. Tiirlerin, aldiklart besinleri

yumurta tiretimine doniistiirme kapasiteleri farkli farklidir, bu da iireme donemleri arasindaki



stirenin degisik olmasina neden olur. Tiirlerin, aldiklar1 besinleri yumurta iiretimine doniistiirme
kapasitelerindeki farkliliklar gelismekte olan ovositlerin ovogenez sirasinda yumurta sarisini
sentezleyebilme hizindan kaynaklanir. Istikrarsiz veya ani, biiyiik 6lcekli besin girdilerine
maruz kalan ortamlarda yasayan tiirler 6zel vitellogenik mekanizmalar gelistirmistir; bu
mekanizmalar1 kullanip hizli bir sekilde yumurta {iretimi yaparak ani ve biiyiik 6lcekli besin
girdisine yanit verir. Buna karsin, mevsimsel veya sabit (0ngoriilebilir) besin girdileri olan
istikrarli ortamlarda yasayan tiirler, 6zellikle uzun Omiirlii iteropar tiirler (6mrii icerisinde
birden fazla defa yavru iiretebilen tiirler) daha yavas ve diisiik yumurta iiretimi yontemlerini
kullanir. Bu nedenle, vitellogenik mekanizmalar, besin maddelerine verilen farkli iireme
yanitlarina bagli olarak herhangi bir habitatta optimal tiir basarisini belirlemede esas rol oynar
(Eckelbarger, 1994; Eckelbarger, 2006; Rodrigues, Limback, McGinnis, Plancha ve Albertini,
2008).

Hayvanlar aleminde ovogenez siirecinde ovositin kisa siirede biiyiimesinde kullanilan
mekanizmalarin tamami bugiine kadar gerek yabanci literatiirde gerekse Tiirkce ulusal
literatiirde sistematik olarak tek bir eserde ele alinmamistir. Bu anlamda, bu tezin Tiirkce

literatiire ve bu alanda ¢alisanlarin bilgi birikimlerine katki saglayacagi diisiiniilmektedir.



2. MATERYAL VE YONTEM

Universitemiz Kkiitiiphanesi iizerinden Bioone Journals, ASABE Online Technical
Library, CAB, EBSCOHOST, JSTOR Archive Journal Content, Nature, ProQuest Agricultural
& Environmental Science Database, Sage Premier Journals, Science Direct, Science Online
(AAAS), Scopus, Springer, Taylor and Francis, Web of Knowledge (Web of Science) ve Wiley
Online Library elektronik veri tabanlar tarih kisitlamasi yapilmadan 2021 yili aralik ayina
kadar taranmustir. Tarama Ingilizce dilinde yapilmis olup, “oogenesis, oocyte growth,
vitellogenesis, gene amplification, amplified nuclei, amplified nucleoli, multiple nuclei,
multiple nucleoli, accessory nuclei, accessory nucleoli, diplotene arrest, lampbrush
chromosomes, ovarian accessory cells, nurse cells, follicle cells” anahtar kelimeleri
kullanilmistir. Ayrica, bu taramalardan elde edilen eserlerin kaynaklar1 da manuel olarak

taranmastir.



3. OVOGENEZ MEKANIZMALARI

Biitiin hayvan gruplarinda yumurta hiicresinin, sperme ve ait oldugu organizmadaki
diger hiicrelere (somatik hiicreler) gore ¢ok daha biiylik olmasi onun ayirt edici bir 6zelligidir.
Yumurta hiicresinin bu biiyiikliigii, yumurta saris1 olarak isimlendirilen besin maddelerinin
ovogenez sirasinda sitoplazmada biriktirilmesinden dolayidir (Gilbert, 2000; O’Farrell, 2015).
Yumurta hiicresinin biiyiik olmas1 bazi yararlar saglar. Biiyiik bir yumurta, biiyilik bir zigota
dontisiir; bu da embriyo i¢in gerekli hiicre sayisini temin eder. Ayrica, embriyonun hayatta
kalma olasiligi ve uyum basaris1 artar. Bundan baska, yumurta hiicresinin biiyiik olmasi
spermin yumurtayr bulmasii kolaylastirir ve dollenme olasiligint arttirir (Eckelbarger ve

Hodgson, 2021).

Ovogenezin temel 6zelliklerinden bir kism1 hayvanlar aleminde hemen hemen ayni olsa
da degisik gruplar arasinda farkliliklar mevcuttur. Bu farkliliklar evrimsel agidan 6nemli olup,
hayvan tiirlerinin iireme basarisini, bollugunu ve dagilimini etkiler, ¢iinkii tiire 6zgli ovogenez
mekanizmalar1 enerjinin yumurtaya aktarilmasinin niteligini, niceligini ve hizim1 belirler.
Ureme basarisi i¢in, besin maddelerinin ovosite tasimnmasi, biyosentezi ve birikimi ovogenez
sirasinda yumurta ig¢inde programlanmis bir tarzda meydana gelir (Eckelbarger, 1994;

Eckelbarger ve Young, 1999).

Yumurta hiicresinin hacmi, ¢ap1 10-20 um olan somatik bir hiicrenin hacminden ¢ok
cok fazladir: Cap1 100 um civarinda olan plasentali memeli ve denizkestanesi yumurtasinin
hacmi somatik bir hiicrenin hacminin 103, ¢ap1 1-3 mm olan kurbaga ve balik yumurtas1 10°,
cap1 birkag santimetre veya daha biiyiik olan (deve kusunda 20 cm kadar) kus ve siiriingen
yumurtast 10! katidir. Somatik bir hiicre, mitoz boliinmeye hazirlikta kiitlesini yaklasik
24 saatte iki katina ¢ikarabilir. Yumurta hiicresi bu biyosentez hizinda olsaydi sozii edilen
biiyiikliigiine ulagsmas1 ¢ok fazla zaman gerektirirdi. S6yle ki, hayvan tiirlerinin ¢ogunda bir
ovositin hacmi somatik bir hiicrenin hacminin 10° katidir. Normal biiyiikliikte bir somatik
hiicrede ~100.000 mRNA vardir ve maksimum gen ekspresyonu hizinda bu kadar transkriptin
{iretimi 30 dakika ile 5 saat arasinda gergeklesir. Bu durumda, 10° kat biiyiik bir ovositte gerekli
olan transkriptin liretimi i¢in ~50.000 saat veya ~2000 giin gerekir. Her bir genin dort kopyasini
iceren G2 evresindeki bir hiicre i¢in bu siire ~500 giin demektir (Gilbert, 2000; O’Farrell, 2015).
Oysa omrii tiire gore 5 dakika ile bir iki giin arasinda olan Mayis sinekleri (birgiin sinekleri;
Ephemeroptera) bu kisa dmiirlerinde tiire gére 50 ile 12000 yumurta tiretebilir (Cogu mayis
sinegi tlirlinde yumurtalar 90-150 um genisliginde ve 150-260 um uzunlugundadir; birkag tiirde



1 mm uzunluga ulagabilmektedir.) (Ubero-Pascal ve Puig, 2007). Baz1 Copepoda tiirlerinde
ovogenezin tamamlanmasi saatler/birkag giin siirer (Calanus pacificus 8 saat, Acontia typicus
9.5 saat, Centropages velificatus 16.5 saat, Lapidocera aestiva 65.5 saat, Centropages typicus
89 saat, Acontia oranata 91 saat). Ctenophora tiirleri Beroe gracilis ve Pleurobrachia pileus
yumurtalarii iki giinde tiretir. Baz1 Polychaeta tiirlerinde (Capitella jonesi, Phragmatopoma
lapidosa, Streblospio benedicti, Polydora ligni) ovogenez birkag giin iginde tamamlanir
(Eckelbarger ve Hodgson, 2021). Tavuk hemen her giin bir yumurta yapar. Hayvanlar, kisa
siirede biiylik hacimlere ulasan ve cok sayida olabilen yumurtalarini ovogenez sirasinda bazi
6zel mekanizmalar kullanarak iiretir. Evrimsel olarak birbirinden ne kadar uzak olsa da bu
mekanizmalardan bazilar1 insan dahil farkli hayvan tiirlerinde ortaktir (Matova ve Cooley,
2001).

Ovogenez mekanizmalari soyle siralanabilir:

e Gen amplifikasyonu
e Diplotende bekleme
e Ovaryum dis1 kaynaklarin katkis1

e Yardimci hiicrelerin katkisi

3.1 Gen Amplifikasyonu (Gen Cogaltimi)

Bir gen, gen grubu veya tiim bir genom poliploidizasyon, politenizasyon ve
amplifikasyon gibi ¢esitli mekanizmalarla ¢cogaltilabilir. Gen amplifikasyonu, belirli genlerin
digerlerine gore tercihli olarak sentezlendigi, boylece bir veya bazi belirli gen dizilerinde nicel
bir artisa yol acan bir siireci ifade eder. Poliploidizasyon ve politenizasyon ile de bir gen veya
gen grubunun amplifikasyonu saglaniyor olsa da bu iki siire¢ gen amplifikasyonundan farkhidir;
poliploidizasyon ve politenizasyon tiim bir genomun kopyalanmasina imkan verirken, gen

amplifikasyonu genomun sinirli bir kisminin kopyalanmasini saglar.

Eger tek bir ribosomal RNA geni (rDNA) olsaydi, ¢ekirdegin normal biiytikliikte bir
somatik hiicrenin transkripsiyon talebini karsilamasi yaklasik bir ay1 bulurdu. Bu nedenle, cogu
canlida somatik hiicrelerde, protein sentezi i¢in gerekli yeterli sayidaki ribozomu tiretebilmek
icin, 100-500 kopya rDNA bulunur. Her 24 saatte boliinen bir somatik hiicre saniyede 10-100,
giinde 3x10° ribozom sentezler (Sindirim enzimlerini sentezleyen bir pankreatik asinar hiicrede
10 milyon ribozom bulunur.). Gelismekte olan bir ovosit bu hizda sentez yapsa, gereksinimi

olan ribozomu {liretmesi yiiz yillar alir, oysa somatik hiicreye gore 20.000 kat fazla ribozom


https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed/?term=Matova%20N%5BAuthor%5D&cauthor=true&cauthor_uid=11237461
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed/?term=Cooley%20L%5BAuthor%5D&cauthor=true&cauthor_uid=11237461
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed/?term=Cooley%20L%5BAuthor%5D&cauthor=true&cauthor_uid=11237461

igeren Xenopus ovositinde saniyede 300 bin ribozom olusturulur (Mais, McStay ve Scheer,
2002). Bu kadar fazla ribozom i¢in ovositte somatik hiicreye gore ¢ok daha fazla rDNA kopyasi
bulunur. Ornegin kurbagalarin ovositlerindeki tDNA kopya sayis1 1-2 milyon civarindadir

(O’Farrell, 2015).
Ovositte rRNA genlerinin amplifikasyonu i¢in iki yol kullantlir:

e (Cok ¢ekirdekgiklilik (Multinukleolusluluk)
e Cok ¢ekirdeklilik (Multinukleusluluk)

3.1.1 Cok Cekirdekeiklilik (Multinukleolusluluk)

Cekirdek (Nukleus) iginde rRNA genlerinin bulundugu kromozom bdélgesi/bolgeleri
etrafinda sekillenen cekirdekgik (nukleolus), ribozom biyosentezinin yapildig: yerdir. Birgok
hayvanda embriyonun protein sentezini karsilayacak ribozomlarin sentezi ovogenez sirasinda
yapilir. Ovositte biiyiikk miktardaki ribozom sentezi i¢in gerekli rRNA genlerinin kopyalari
olusturulur ve bu kopyalar ovogenez ilerledik¢e ¢ok sayida ¢ekirdekgik olarak kendini gdsterir.

Bir baska ifadeyle ¢ekirdekgiklerde ¢ogaltilmis rDNA kopyalar1 bulunur (Cave, 1982).

Bir¢ok omurgasiz ve balik tiirleri ile baz1 amfibi tiirlerinde pakiten evresinde c¢ekirdek
icinde biiyiik bir materyal kiitlesi (ekstrakromozomal DNA) g6zlenir. DNA cismi, DNA sapkasi
veya niikleer sapka adi da verilen bu materyal diplotenin basinda giderek parcalara ayrilir ve
cekirdek sivisina dagilarak serbest kiiresel cekirdekcikler haline doniisiir; bu sekilde DNA
cisminin boyutu kiigiiliirken c¢ekirdekgiklerin sayisi artar (Cave, 1982; Coimbra ve Azevedo,
1984). Panoistik ovaryumlu boceklerde c¢ok cekirdekgiklilik ovogenezin ayirt edici bir
ozelligidir. Bu boceklerde, o6rnegin Ceuthophilus meridionalis’te (Orthoptera), ovositte
diploten evresinde yiizden fazla ¢ekirdekg¢ik bulunur (Johnson, 1938), Locusta migratoria’da
ise bu say1 bin civarindadir (Kunz, 1969a). Genel kural olarak meroistik ovaryumlu boceklerde
ovosit ¢ekirdeginde RNA sentezi yapilmaz; bu gorevi nurse hiicreleri iistlenmistir. Ancak
Coleoptera, Diptera, Hemiptera ve Neuroptera takimindan meroistik ovaryumlu bazi béceklerin
ovositlerinde de aktif olarak RNA sentezi yaptig1r gosterilmis olan ¢ok sayida g¢ekirdekeik

bulunur. Ovositlerinde ¢ok sayida ¢ekirdek¢ik bulunan bocek tiirleri Cizelge 3.1°de verilmistir.



Cizelge 3.1. Ovositlerinde ¢ok sayida ¢ekirdek¢ik bulunan bocek tiirleri (Cave, 1982; Fantana,
Goldoni ve Grandi, 1992; Gall, Macgregor ve Kidston, 1969; Johnson, 1938)

Bocek Takim

Tiir

Coleoptera
(Meroistik telotrofik ovaryumiu)

Acilius semisulcatus abbreviatus
Agabus bipustulatus
Agabus brunneus
Agabus disintegratus
Agabus dydimus
Agabus lutosus
Agabus nebulosus
Colymbetes fuscus
Creophilus maxillosus
Dineutes nigrior
Dytiscus marginalis
Dytiscus marginicollis
Gyrinus natator
Hydraticus leander
Laccophilus hyalinus
Rhantus consimilis
Rhantus punctatus

Diptera
(Meroistik politrofik ovaryumlu)

Anopheles maculipennis
Drosophila marginalis
Pales crocata

Pales protensis

Pales quadristriata
Pales scurra
Stegomyia fasciata
Tipula caesia

Tipula lateralis

Tipula marginata
Tipula olerocea
Tipula paludosa
Tipula pruinosa

Hemiptera
(Meroistik telotrofik ovaryumlu)

Gelastocoris oculatus

Isoptera
(Panoistik ovaryumlu)

Reticulitermes lucifugus

Neuroptera
(Meroistik politrofik ovaryumlu)

Chrysopa carnea
Chrysopa perla
Chrysopa vittata

Orthoptera
(Panoistik ovaryumlu)

Acheta desertus

Acheta domesticus (Gryllus domesticus)
Acrida bicolor

Allonemobius allardi

Allonemobius fasciatus

Allonemobius maculatus

Ceuthophilus meridionalis

Decticus albifrons

Eunemobius carolinus




Gryllus assimilis

Gryllus bimaculatus
Gryllus campestris
Gryllus fultonii

Gryllus mitratus

Gryllus pennsylvanicus
Gryllus rubens

Gryllodes sigillatus
Gryllus veletis
Homorocoryphus nitidulus
Locusta migratoria
Neonemobius cubensis
Neonemobius mormonius
Oecanthus celerinictus
Oecanthus nigricornis
Oecanthus quadripunctatus
Pictonemobius ambitiosus
Scapsipedis marginatus
Scapteriscus acletus
Teleogryllus commodus
Teleogryllus oceanicus
Tettigonia viridissima

Siphonaptera

(Panoistik ovaryumlu; sadece
baz1 Hystrichopsylloidea tiirleri
meroistik ovaryumlu)

Nosopsylla fasciatus
Xenopsylla cheopis

Cok c¢ekirdekeiklilik rDNA ¢ogaltiminin bir gostergesidir, ancak ¢ekirdekgeik sayisiyla
gen ¢ogaltiminin miktart arasinda sayisal orant1 yoktur, ¢iinkii ¢cekirdekgiklerin biiyiikligii ayn1
cekirdek icinde farklidir ve farkli miktarlarda rDNA igerir (Coimbra ve Azevedo, 1984).
Ornegin Xenopus laevis’in ovositinde ¢aplar1 birka¢ pm ile 15 um arasinda degisen 1300-1500
adet ¢ekirdekcik bulunur (Sekil 3.1). Bu cekirdekgiklerde 22-35 pikograma karsilik gelen
toplam iki milyon civarinda rDNA kopyasi oldugu, ¢ekirdek¢iklerin en kii¢tigiinde 500, en
biiytigiinde 11.000 kopya oldugu belirlenmistir. Xenopus laevis’te ovogenezin pakiten-erken

diploten evresinde meydana gelen bu gen amplifikasyonun yaklasik 20 giin siirdigi

bildirilmistir (Mais ve Scheer, 2001; Mais, McStay ve Scheer, 2002).




Sekil 3.1. Xenopus laevis’in ovositi (sol) ve germinal vesikiiliin (sag) bir kismi (Differensiyal
interferans kontrast mikroskobu goriintiisii). Germinal vesikiil i¢inde ¢ok sayida, farkl
biiytikliikte olan ¢ekirdekgikler goriilmektedir (Brangwynne, Mitchison ve Hyman, 2011)

Bazi semenderlerde, bildircin, fare ve insanda ovositlerdeki c¢ekirdekgikler DNA
cisminin par¢alanmasindan ziyade niikleer organizer bolgelerin tomurcuklanmasiyla meydana

gelir (Coimbra ve Azevedo, 1984).

Kertenkele, yilanlar ve kuslarda ovositte balik, amfibi ve su kaplumbagalarina gore daha
az ¢ekirdekgik bulunur. Ayrica balik, amfibi ve su kaplumbagalarinda ¢ekirdekgikler hemen
¢ekirdek zari altinda periferal olarak yerlesmistir, oysa kertenkele ve yilanlarda ¢ekirdekgikler
cekirdegin daha merkezinde bulunur. Bu durum Lissemys punctata gibi su kaplumbagalarinin
filogenetik olarak amfibilere daha yakin oldugu varsayimini giiclendirir (Guraya, 1989).
Tavuklarda (Gallus gallus) bir haftalik civcivin ovaryumunda ovositin ¢ekirdeginde bir iki
¢ekirdekgik diploten evresinin ortasina kadar varligin1 devam ettirir, bunlar daha sonra ortadan
kaybolur. Yetiskin tavukta ise ovosit ¢ekirdeginde cekirdek¢ik bulunmaz; rRNA kaynagi
folikiil hiicreleridir (Koshel vd., 2016).

Ovosit ¢ekirdeginde tek cekirdek¢ik olmasi gen cogaltimmin olmadigi anlamina
gelmez; soyle ki ovositinde tek ¢ekirdekg¢ik bulunan Urechis caupo (Annelida, Polychaeta) ve
Spisula solidissima’da (Mollusca, Bivalvia) bes kat, Mulinia lateralis’te (Mollusca, Bivalvia)

iki kat rDNA ¢ogaltimi s6z konusudur (Coimbra ve Azevedo, 1984).

Cok cekirdekeiklilik sadece ovosite 6zgii bir 6zellik degildir. Meroistik ovaryumlu bazi
Neuroptera, Coleoptera ve Diptera tilirlerinde nurse hiicrelerinde de c¢ekirdekte cekirdekeik
sayisi fazladir, 6rnegin Calliphora erythrocephala’da (Diptera, Calliphoridae) (Cave, 1982) ve
Triops cancriformis’te (Crustacea, Branchiopoda) (Jaglarz ve Bilinski, 2020) nurse hiicrelerinin

cekirdeklerinde ¢ok sayida ¢ekirdek¢ik bulunur. Nurse hiicrelerinde gen amplifikasyonu sadece

9


https://en.wikipedia.org/wiki/Annelid
https://en.wikipedia.org/wiki/Polychaete

cok cekirdekgiklik ile saglanmaz; bu hiicreler tiire gore degisen derecede poliploittir
(Cave, 1982). Enchytraeus albidus’ta (Annelida, Clitellate) nurse hiicrelerinin poliploidi
derecesi 4C (Swiatek ve Urbisz, 2019), Antheraea pernyi ve Bombyx mori (Lepidoptera) ile
Oncopeltus’ta (Hemiptera) 32-64C, Calliphora’da (Diptera) 256C ve Drosophila
melanogaster’de (Diptera) 750-1500C’dir (Davidson, 1986). Cyprinotus uenoi (Crustacea,
Ostracoda) (lkuta, Maruo, Tsutsumi ve Makioka, 2007), Artemia salina (Crustacea,
Branchiopoda) (Subramoniam, 2017), Oikopleura dioica (Chordata, Tunicata) (Ganot, Bouquet
ve Thompson, 2006) ve Ophryotrocha puerilis’te (Annelida, Polychaeta) (Eckelbarger, 1994)

nurse hiicrelerinin poliploit oldugu bildirilmis, ancak ploidi seviyesi belirtilmemistir.

3.1.2 Cok Cekirdeklilik (Multinukleusluluk)

Kuzey Amerika’ya 6zgii bir kuyruklu kurbaga olan Ascaphus truei’nin her bir
ovositinde ovogenezin baglangicinda (0.25 mm ¢apindaki ovositler) yaklagik 50 pm
buytikliigiinde sekiz ¢ekirdek (germinal vesikiil) bulunur (Ovosit 3 mitoz gegirmistir.); her bir
cekirdekte de 100 kadar cekirdekgik vardir (Sekil 3.2). Ovosit biiylidiikge cekirdeklerin
biiyiikliigii de artar; 0.8 mm ¢apindaki ovositlerde 160 pm’a ulasir. Ovogenez ilerledikge
sayilar1 azalir; 2-2.5 mm c¢apindaki ovositlerde 2-5 ¢ekirdek bulunurken, 2.5 mm’den daha

biiylik ovositlerde sadece bir ¢ekirdek kalir (Macgregor ve Kezer, 1970).

Sekil 3.2. Yaklasik 0.2 mm c¢apindaki bir ovositin differensiyal interferans kontrast
mikroskobu goriintiisii. Sekiz ¢ekirdek ve her birinin i¢indeki ¢ekirdekgikler belirgin sekilde
goriilmektedir (Macgregor ve Kezer, 1970)
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Gliney Amerika’ya 6zgii Hemiphractidae ailesinden bazi kurbagalarda (Embriyolarini
sirtinda  tasiyan  Hemiphractus johnsoni ve Stefania scalae ile keseli kurbagalar
Flectonotus pygmaeus, F. fitzgeraldi ve sekiz Gastrotheca tiirii: G. cornuta, G. dendronastes,
G. griswoldi, G. guentheri, G. microdisca, G. ovifera, G. walkeri ve G. weinlandii) gen
amplifikasyonu i¢in ¢ok cekirdekliligi kullanir. Ornegin, Flectonotus pygmaeus’da ovogenezin
basinda her bir ovositte (0.5 mm ¢apinda) 2000 ile 3000 arasinda ¢ekirdek bulunur; bu sekilde
haploid genom (n=14, 1.7 pg DNA) 12.000 kat artmistir. Diploten evresindeki bu ¢ekirdekler
hemen ayni biiyiikliikkte olup hepsi aktif RNA sentezi yapar. Ovogenez ilerledik¢e ovosit
sitoplazmasinin periferindeki ¢ekirdekler biiyiir, ortadakiler ise kii¢iiliip kaybolur; periferdeki
cekirdeklerde kromozomlar lamba fir¢as1 seklini alir ve 5-20 kadar g¢ekirdekg¢ik bulunur.
Ovogenezin sonlarina dogru biiyiik ¢ekirdeklerin de sayilari azalir ve sonunda yaklagik 500 pm
capinda tek bir ¢ekirdek kalir (Sekil 3.3 ve 3.4) (Macgregor ve del Pino 1982; del Pino vd.,
1986; del Pino, 1989; del Pino, 2018; Schmid vd., 2012).

Sekil 3.3. Flectonotus pygmaeus’ta ovogenezin 1sik mikrograflari. (A-D) Ovogenez
sirasinda degisik evrelerdeki ovositler. Soldaki diyagramlar ovogenez sirasinda
cekirdeklerdeki degisiklikleri gostermektedir. (A) Esit bliylikliikte ¢ekirdeklere sahip iki
erken ovosit. (B) A’dakinden daha biiyiik iki ovosit; ¢evresel yerlesmis ¢cekirdekler merkeze
yerlesmis cekirdeklerden daha biiyiiktiir. (C) Ug cekirdekli bir vitellogenik ovosit. (D) 3 mm
capa ulagsmis vitellogenik bir ovosit; ¢ekirdek sayist bir olup, cok sayida cekirdekgik
icermektedir. f: folikiil ortii, Fp: F. pygmaeus, n: ¢ekirdek, nu: cekirdekcik. Olgek: 20 um
(A), 100 um (B), 200 um (C) (del Pino, 2018)
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Sekil 3.4. Flectonotus pygmaeus ovositinde ¢evresel yerlesimli tek bir ¢ekirdek ve igindeki
cekirdekeikler (sol) ile ¢ekirdek icindeki lamba fir¢ast kromozomlari (sag) nin differensiyal
interferans kontrast mikroskobu goriintiisii (Macgregor ve del Pino, 1982)

Bazi omurgasiz hayvan tiirlerinde de ovositler ¢ok ¢ekirdekli olma egilimi gosterir. Bu

hayvan tiirleri Cizelge 3.2’de yer almaktadir.

Cizelge 3.2. Ovositlerinde ¢ok ¢ekirdek bulunan omurgasiz hayvan tiirleri

Grup Takim Tiir Kaynak
Annelida/Hirudinea Rhynchobdellida | Glossiphonia heteroclita éali?ilr?;i'i,lél(?()csve
Arthropoda/Crustacea iﬁi)nsi?;gsc’da: Siphonophanes grubei faa}?ilr?;i},l;g)gsve
Arthropoda/Entognatha Collembola Folsomia candida ;?ils;i},ﬁggsve
Arthropoda/insecta Diptera Chironomus tendens \Ilaaigljilr?;i,i ,Kglct))ggve
Phryne fenestralis fai?ilr?;i'if(zlc())gsve
Tachypeza nubila fai?ilr?;i'if(zlc())gsve
Hemip_tera: Matsucoccus acalyptus Ja'g'larz,' Kloc ve
Coccoidea Bilinski, 2008

Matsucoccus pini

Szklarzewicz,
Michalik, Kalandyk-
Kotodziejczyk,
Kobiatka ve Simon,
2014

Kuwania oligostigma

Jaglarz, Kloc ve
Bilinski, 2008
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Kuwania pasaniae

Jaglarz, Kloc ve
Bilinski, 2008

Hymenoptera

Apanteles glomeratus

Jaglarz, Kloc ve
Bilinski, 2008

Apis mellifera

Jaglarz, Kloc ve
Bilinski, 2008

Athalia rosae

Jaglarz, Kloc ve
Bilinski, 2008

Bombus terrestris

Jaglarz, Kloc ve
Bilinski, 2008

Camponotus rufipes

Cruz-Landim, 1986

Chrysis ignita

Jaglarz, Kloc ve

Bilinski, 2008
.. Jaglarz, Kloc ve
Coleocentrotus soldanskii Bilinski. 2008
L Klag ve Bilinski,
Cosmoconus meridionator 1993
Formica cunicularia Billen, 1985
Formica fusca Billen, 1985
Formica pratensis Billen, 1985
Formica rufa Demina, 1989
Formica sanguinea Billen, 1985
. . Jaglarz, Kloc ve
Habrobracon juglandis Bilinski. 2008
. Klag ve Bilinski,
Lissonota catenator 1993

Melipona quadrifasciata
anthidioides

Cruz-Landim, 1991

Muscidifurax uniraptor

Jaglarz, Kloc ve
Bilinski, 2008

Mutilla sp.

Jaglarz, Kloc ve
Bilinski, 2008

Nasonia vitripennis

Jaglarz, Kloc ve
Bilinski, 2008

Ophion luteus

Jaglarz, Kloc ve
Bilinski, 2008

Pachycondyla (Neoponera)
villosa

Mathias, Caetano ve
Denardi, 2010

Pimpla turionellae

Jaglarz, Kloc ve

Bilinski, 2008
. Jaglarz, Kloc ve
Tenthredo olivacea Bilinski, 2008
Vespula germanica Jaglarz, Kloc ve
pulag Bilinski, 2008

Lepidoptera

Anagasta kuehniella

Cruickshank, 1972

Mecoptera Panorpa communis Biining, 1994
Phthiraptera: Eomenacanthus stramineus Jaglarz, Kloc ve
Mallophaga Bilinski, 2008
Menopon biseriatum Ries, 1932
Menopon pallidum Ries, 1932
. Diplopoda: Jaglarz, Kloc ve
Arthropoda/Myriapoda Pegicﬁlata Polyxenus lagurus Bigllinski, 2008
Nematoda/Chromadoria | Ascaridida Ascaris suum Goldstein, 1981
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3.2 Diplotende Bekleme

Tiim hayvanlarda gelismekte olan ovositler birinci mayoz bdliinmenin profazinda
(profaz 1) diploten evresinde bir bekleme evresine girer (Masui, 2001). Bu bekleme evresi tiire
bagl olarak saatler, gilinler, haftalar, aylar veya yillar siirer; Clytia hemisphaerica’da (Cnidaria,
Hydrozoa) 13-15 saat (Jessus, Munro ve Houliston, 2020), farelerde aylar, kurbagalarda
(Xenopus’ta 2.5-3 yil) ve insanlarda yillarca (Jessus vd., 2020; Wang ve Pepling, 2021).

Diplotende bekleme ilgili canlinin dért genom kopyasi (4C) kullanmasina olanak verir;
bu sekilde saglanan gen amplifikasyonu ile biiylik capta bir RNA ve protein sentezi gerceklesir
(Jessus vd., 2020). Bunun yan1 sira, dort genom kopyasinin, yani dort kromatidin varlig
potansiyel olarak zararli haploit mutasyonlarin etkisini en aza indirir (Bir yerine dort kromatide
sahip olmak mutasyonlar1 seyreltici bir etki olusturur.) ve homolog rekombinasyonlar (kardes
kromatit degisimi) ile hasarli DNA’nin onarimina izin vererek genomu korur. Bu sayede

saglikli ve kaliteli ovosit tiretimi saglanmis olur (Jessus vd., 2020; Mira, 1998).

Diplotende bekleme sirasinda ¢ekirdegin hacmi artar ve kromozomlar memeliler harig¢
omurgali hayvanlarda ve bazi omurgasiz hayvanlarda yogun RNA (mRNA, rRNA ve tRNA)
sentezinin gostergesi olan lamba firgast goriinlimde olur ve lamba firgast kromozomlari olarak
adlandirilir. Bu durumdaki ¢ekirdege germinal vesikiil ad1 verilir. Diploten evresinde germinal
vesikiil i¢cinde cekirdekcik sayisi artar (Coimbra ve Azevedo, 1984; Guraya 1989). Sentez
edilen histonlar germinal vesikiilde depo edilir (Jessus vd., 2020).

3.2.1 Lamba Fir¢as1 Kromozomlari

Lamba fir¢as1 kromozomlari ilk kez, sitogenetigin kurucusu olarak kabul edilen Alman
biyolog Walther Flemming (1843-1905) tarafindan gozlendi. Flemming 6grencisi ile birlikte
Siredon pisciformis’in (Ambystoma mexicanum) (kaplan semenderi, Meksika semenderi,
yiiriyen balik) yumurta gelisimini incelerken boyanmis preparatlarda geng¢ ovositlerin
cekirdeklerinde tuhaf, ince yapilar gordii. Uzun olan bu yapilarin her biri uzun eksene dik olarak
diizenlenmis ve eksenden tiim yonlerde yayilan ince seritlerden olusmaktaydi. Bu gézlemlerini
1882 yilinda yayimladi. Flemming’in bu yayminda yer alan ¢izimi Sekil 3.5’te verilmistir.
Flemming daha sonraki ¢alismalarinda, benzer yapilar1 bagka semenderlerin ve kurbagalarin da
geng ovositlerinin ¢ekirdeklerinde gordiigiinii bildirdi. Benzer yapilar1 Carl Rabl (1853-1917,
Avusturyali anatomi, embriyoloji ve sitoloji bilgini) 1885 yilinda bir semender olan Proteus’un,

Moritz Holl (1852-1920, Avusturyali anatomi bilgini) ise 1890’da tavuk ovositlerinin
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cekirdeklerinde gozledi. Alman anatomi bilgini Johannes Riickert (1854-1923) 1892 yilinda bu
yapilarin kromozom oldugunu tespit etti. Riickert bir kopek baligi olan Pristiurus’un
ovaryumuyla yaptigr c¢alismada kesitlerde, gelismekte olan ovositlerin ¢ekirdeklerinde
gozledigi bu kromozomlar1 gaz lambasi camini temizlemekte kullanilan firgalara (giiniimiizde
deney tiipii, meziir, sise gibi cam esyanin temizlenmesinde kullanilan firgalar) benzetti ve onlara
lamba fir¢asi kromozomlari admi verdi. Sekil 3.6’da Pristiurus’un lamba firgasi

kromozomlarindan birinin Riickert tarafindan yapilan ¢izimi yer almaktadir (Callan 1986).

Sekil 3.5. Flemming’in Ambystoma mexicanum’un gelismekte olan bir ovositine ait
boyanmis kesitinden yaptig1 ¢izim (Callan, 1986)

Lamba fir¢ast kromozomlar1 diploten evresinde ortaya ¢ikan bivalentlerdir (tetrat);
bivalentte iki homolog kromozom (maternal ve paternal) kiyazma noktalarinda birbirine
baglidir ve her kromozomun kromatitlerinden sagli sollu binlerce lup (ilmek) uzanir (Sekil 3.7).
Luplar, tizerinde yigilmis olan riboniikleoproteinlerden (RNA polimerazlar ve transkriptler)
dolay1 30 nm kalinligindaki kromatinden daha kalin oldugu i¢in 151k mikroskobunda rahatlikla
goriliir (Sumner, 2003). Luplar yogun RNA sentezinin yapildig: yerlerdir. Histon, ribozomal
proteinler, RNA polimerazlar, 1s1 sok proteinleri (hsp70 ve hsc90), niikleer laminler, aktin,
tubulin, kalmodulin, metallotionein, DNA polimeraz, DNA ligaz, enolaz, fibronektin, ATP-
ADP tasiyici protein, niikleofilik proteinler N1 ve N2, niikleoplazmin ve snRNA’lara (kii¢iik

niikleer RNA’lar) baglanan proteinlerin mRNA’larinin ve ribozomal ve transfer RNA
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genlerinin transkripsiyonu degisik uzunluktaki luplar iizerinde yapilir (Angelier, Penrad-
Mobayed, Billoud, Bonnanfant-Jais ve Coumailleau, 1996; Davidson, 1986; Macgregor, 1984).
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Sekil 3.6. Pristiurus’un lamba firgas1 kromozomlarindan birinin Riickert tarafindan yapilan

¢izimi (Callan, 1986)

Homolog
kromozomlar

Kromatitler
-—

Kromomer

*+—— Lup

Kromomer

£2 «<—— Matriks

Sekil 3.7. Lamba fir¢as1 kromozomlarinin sematik gdsterimi
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Lamba fircast kromozomlari1 olduk¢a uzun kromozomlardir; iirodel amfibiler olan
Salamandra salamandra ve Lissotriton vulgaris (Triturus vulgaris)’te en biiyilk metafaz
kromozomu lamba fir¢asi formundayken yaklasik 700 pm uzunluga ulasmaktadir. Cekirdekten
izole edilmesinin kolay olmasi nedeniyle lamba fir¢asi kromozomlar1 en 1yi amfibi ve kuslarda

arastirilmistir (Sekil 3.8) (Zlotina, Dedukh ve Krasikova, 2017).

Sekil 3.8. Ambystoma mexicanum’un (Amphibia, Urodela) gelismekte olan bir ovositinden
izole edilmis lamba firgas1 formunda bir bivalent (Saifitdinova, Galkina ve Gaginskaya, 2021)

Ovogenezde kromozomlarin diploten evresinde lamba fircast formunda kalma siiresi
tirler arasinda farklilik gosterir. Bu siire Petromyzon’da (Kordata, Petromyzontida) birkag
hafta, Triturus’ta (Amfibia, Urodela) yedi ay, kuyruksuz kurbagalar Xenopus’ta ii¢ ay-iki yil
arasinda, Engystomops’ta bir-bir buguk ay, kertenkelelerde birkag ay-bir yildan biraz fazla,
tavukta ti¢ hafta ve ¢ekirgelerde ii¢ ay kadardir (Davidson, 1986).

Pek ¢ok hayvan tiiriinde bulunmasi yaninda, lamba fir¢asi kromozomlari tek hiicreli bir
alg olan Acetabularia mediterranea’da da mevcuttur (Spring, Scheer, Franke ve Trendelenburg,
1975). Ovogenez sirasinda ovositlerinde lamba firgasi kromozomlar: tespit edilmis hayvan
tiirleri Cizelge 3.3’te belirtilmistir. Lamba fir¢asi kromozomlarinin bu kadar farkli hayvan
tiiriinde goriilmesi bu ovogenez mekanizmasinin muhtemelen ¢ok eski bir evrimsel kokene

sahip oldugunun gostergesidir.
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Cizelge 3.3. Ovogenez sirasinda ovositlerinde lamba firgas1 kromozomlar1 goriilen hayvan

turleri

Hayvanlar Alemi

Omurgasizlar

Takson

Tiir

Kaynak

Cnidaria: Anthozoa

Nematostella vectensis

Moiseeva, Rabinowitz, Paz
ve Rinkevich, 2017

Crustacea: Isopoda

Anilocra physodes

Callan, 1957

Crustacea: Decapoda

Blepharipoda liberate

Zhou vd., 2018

Insecta: Diptera

Calliphora erythrocephala

Dévring, 1983

Drosophila melanogaster
Drosophila hydei
Drosophila funebris

Dévring ve Sunner, 1982

Insecta: Orthoptera

Locusta migratoria Kunz, 1967a
Homorocoryphus nitidulus

Acrida bicolor Kunz, 1967b
Decticus albifrons

Gryllus domesticus (Acheta Kunz, 1969b

domesticus)

Insecta: Dictyoptera

Blattella germanica

Bier, Kunz ve Ribbert, 1967

Insecta: Coleoptera

Carabus granulatus
Carabus nemoralis
Pterostichus vulgaris
Pterostichus niger
Abax ater

Bier vd., 1967; Callan, 1986

Insecta: Hymenoptera

Diplolepis rosae

Stille ve Davring, 1980

Insecta: Lepidoptera

Ephestia kuehniella

Weith ve Traut, 1980

Insecta: Zygentoma

Thermobia domestica

Tworzydlo, Marek ve Kisiel,
2017

Mollusca: Gastropoda

Bithynia tentaculata

Bottke, 1973

Sagitta elegans
Sagitta maxima
Sagitta pulchra

Mollusca: Cephalopoda Sepia officinalis Callan, 1957
Ferosagitta ferox
Flaccisagitta hexaptera

Chaetognatha: Sagittoidea Sagitta bipunctata Mishin, 1980

Echinodermata: Asteroidea

Echinaster sepositus

Delobel ve Delavault, 1971

Omurgahlar

Chordata: Cyclostomata

Petromyzon marinus*

Davidson, 1986

Chondrichthyes:
Elasmobranchii

Scyllium catulus Callan, 1957
Pristiurus melanostomus*
Squalus suckleyi* Callan, 1986

Torpedo*

Osteichthyes: Teleostei

Brachydanio rerio

Baumeister, 1973

Gasterosteus aculeatus™
Trigla hirundo*

Callan, 1986

Heterandria formosa

Uribe ve Grier, 2011

18


https://en.wikipedia.org/wiki/Dictyoptera

Cyprinodon variegatus

Wallace ve Selman, 1981

Scomber scomber

Bara, 1960

Micropterus salmoides

Zelazowska ve Halajian,
2019

Labeobarbus marequensis

Zelazowska ve Halajian,
2020

Cobitis elongatoides
Cobitis taenia

Marta, Dedukh, Bartos,
Majtanova ve Janko, 2020

Amphibia: Urodela

Ambystoma jeffersonianum
Ambystoma laterale

Macgregor ve Uzzell, 1964,
Bi ve Bogart, 2010

Ambystoma macrodactylum
Ambystoma gracile
Ambystoma tremblayi

Kezer, Ledn ve Sessions,
1980

Ambystoma mexicanum Callan, 1966
Ambystoma tigrinum Gall, 1954

Ambystoma texanum Bogart, 2003
Amphiuma means* Callan, 1986

Bolitoglossa subpalmata

MacGregor, 1980

Euproctus montanus*®
Euproctus platycephalus*

Nardi, Ragghianti ve
Mancino, 1972

Hynobius quelpaertensis

Ikebe vd., 2005

Necturus maculatus
(maculosus)
Pseudotriton montanus

Lafontaine ve Ris, 1958

Plethodon cinereus cinereus
Plethodon cinereus
polycentratus

Plethodon nettingi hubrichti
Plethodon richmondi
Plethodon dorsalis
Plethodon dunni

Plethodon vehiculum
Eurycea bislineata
bislineata

Eurycea lucifuga

Macgregor ve Kezer, 1973

Pleurodeles poireti
Pleurodeles waltlii (waltl)

Lacroix, 1968

Proteus anguineus* Callan, 1986
Salamandra salamandra Mancino, Barsacchi ve
Nardi, 1969

Siren intermedia

Leon ve Kezer, 1974

Taricha granulosa

Fabergé, 1970

Taricha torosa*

Callan, 1986

Notophthalmus (Triturus)
viridescens

Gall, 1954

Triturus carnifex
Triturus cristatus
Triturus dobrogicus
(danubialis)

Callan ve Lloyd, 1960
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Triturus karelinii

Triturus helveticus

Mancino ve Barsacchi, 1966

Triturus italicus

Mancino ve Barsacchi, 1969

Triturus vulgaris
meridionalis

Barsacchi, Bussoti ve
Mancino, 1970

Triturus alpestris apuanus

Ragghianti, Nardi ve
Mancino, 1972

Triturus marmoratus

Nardi, Ragghianti ve
Mancino, 1972

Triturus montandoni

Ragghianti, Bucci-Innocenti
ve Mancino, 1978

Triturus boscai
Triturus vittatus ophryticus

Bucci-Innocenti, Ragghianti
ve Mancino, 1983

Cynops (Triturus)
pyrrhogaster

Imoh, 1981

Amphibia: Anura

Ascaphus truei

Macgregor ve Kezer, 1970

Bombina variegata

Bufo bufo Ullerich, 1970
Bufo calamita

Bufo viridis

Bufo lentiginosus King, 1908

Flectonotus pygmaeus

Macgregor ve del Pino, 1982

Agalychnis callidryas

Bufo marinus

Bufo typhonius

Colostethus inguinalis
Dendrobates auratus
Engystomops pustulosus
Hyla ebraccata

Hyla rosenbergi
Leptodactylus pentadactylus

Davidson ve Hough, 1969

Pelophylax (Rana) lessonae
Pelophylax (Rana)
ridibundus

Dedukh vd., 2013

Rana catesbeiana
(Lithobates catesbeianus)

Wu, Murphy ve Gall, 1986

Rana (Euphlyctis)
cyanophlyctis

Srivastava ve Bhatnagar,
1962

Rana epeirotica
Rana shqiperica

Guerrini vd., 1997

Rana esculenta

Giorgi ve Galleni, 1972

Rana fusca*

Callan, 1986

Rana pipiens

Rogers ve Browder, 1977

Rana temporaria

Tsvetkov ve Parfenov, 1994

Rana nigromaculata
Rana brevipoda

: : Ohtani, 1990
Rana plancyi chosenia
Rana plancyi fukienensis
Rana porosa Ohtani, 1995
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Rana rugosa

Miura, Ohtani, Kashiwagi,
Hanada ve Nakamura, 1996

Xenopus laevis

Miuiller, 1974

Xenopus tropicalis

Penrad-Mobayed, EI Jamil,
Kanhoush ve Perrin, 2009

Rhinella schneideri

Montezol, Cassel, Silva,
Ferreira ve Mehanna, 2018

Reptilia

Hoplodactylus maculatus
(Woodworthia maculatus)

Boyd, 1940

Platydactylus muralis
(Platydactylus fascicularis,
Tarentola mauritanica)*
Anguis fragilis*

Testudo hermani*
Crocodylus niloticus*
Lacerta muralis*
Lacerta stirpium*
Lacerta viridis*

Lacerta vivipara*
Uromastix achantinurus*

Callan, 1986

Lacerta armeniaca

Lacerta rostombekovi
Lacerta dahli

Lacerta saxicola (L. s.
defilippii, L. s. portschinskii,
L. s. valentini)

Eremias velox

Eremias strauchi

Ophisops elegans

Agama caucasica
Phrynocephalus helioscopus
Phrynocephalus reticulatus

Arronet, 1973

Bipes biporus
Bipes canaliculatus

Macgregor ve Klosterman,
1979

Cistudo europaea*
Pseudemys scripta elegans

Callebaut, Van Nassauw ve
Harrisson, 1997

Darevskia armeniaca
Lacerta agilis
Podarcis tauricus
Zootoca vivipara

Lukina, 1994

Pelodiseus sinensis

Nainan vd., 2009

Eremias velox

Lisachov vd., 2019

Trachemys scripta

Davidian vd., 2021

Chalcides ocellatus

Ibrahim ve Wilson, 1989

Sceloporus torquatus
torquatus

Uribe, Omana, Quintero ve
Guillette, 1995

Mabuya brachypoda

Hernandez-Franyutti, Uribe
Aranzabal, Guillette, 2005

Hemidactylus flaviviridis

Al-Amri, 2012
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Salvator merianae

Garcia-Valdez, Sanchez-
Loria ve Chamut, 2019

Alligator mississippiensis

Uribe ve Guillette, 2000

Caiman latirostris

Machado-Santos vd., 2015

Aves

Gallus gallus domesticus
Coturnix coturnix japonica
Meleagris gallopavo
Columba livia

Solovei, Gaginskaya,
Hutchison ve Macgregor,

Passer domesticus 1993

Fringilla coelebs
Taeniopygia guttata

* Makalesine ulasilamayan, ancak ilgili kaynakta atfedilen tiirler

Torgasheva vd., 2019

3.3 Ovaryum Dis1 Kaynaklarin Katkisi

Ovosit yumurta sarisini veya yumurta sarist oncii maddelerini dis kaynaklardan
edinebilir. Yumurta saris1 6ncii maddesi olan vitellogenin biiyiik bir glikofosfolipoproteindir
(Patifio ve Sullivan, 2002) ve baliklar, amfibiler, siiriingenler, kuslar ve yumurtlayan memeli
platipus (Ornithorhynchus anatinus) (ornitorenk veya gagali memeli) gibi omurgalilar ile pek
¢ok omurgasizin disilerinde bulunur (Derisidikenlilerde hem disi hem de erkek bireylerde
bulunur.) (Sun ve Zhang, 2015). Ovaryum i¢i ve/veya ovaryum dis1 kaynaklar tarafindan
sentezlenen vitellogenin reseptor aracili endositozla ovosite alinir ve ovositte enzimatik olarak
cesitli alt birimlere (lipovitellin, fosvitin ve diger kiiglik B bilesenler) pargalanarak yumurta

saris1 graniillerine katilir (Guan vd., 2016).

Baz1 diptera (Drosophila melanogaster, Calliphora erythrocephala, Dacus oleae) ve
hemiptera (Rhodnius prolixus) tiirlerinde (Giorgi, Snigirevskaya ve Raikhel, 2005),
Armadillidium wvulgare (Crustacea, Isopoda) ve Decapoda’da (Crustacea) (Faxonius
(Orconectes) immunis, Libinia emarginata, Uca pugilator) (Han, Okumura, Suzuki, Aida, ve
Hanyu, 1994; Van Beek, Van Brussel, Criel ve De Loof, 1987), Artemia salina’da (Crustacea,
Anostraca) (Van Beek vd., 1987), denizkulaklar1 (Gastropoda), ¢ift kabuklular (Bivalvia),
miirekkep baligi (Loligo pealei) (Cephalopoda) ve diger pek ¢ok kafadan bacakli (Chen vd.,
2018; Eckelbarger ve Hodgson, 2021) ile deniz yildizinda (Chen vd., 2018) ve
denizkestanelerinde (Shyu, Raff ve Blumenthal, 1986) ovaryum i¢i vitellogenin kaynag folikiil

hiicreleridir.

Ovaryum dis1 vitellogenin kaynaklar1 hayvanlar aleminde olduk¢a degisiklik gosterir.
Vitellogenin omurgalilarda (baliklar, amfibiler, siiriingenler, kuslar ve yumurtlayan memeliler)

karacigerde sentez edilir. Anthozonlarda (Cnidaria) vitellogenin sentezi gelismekte olan
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ovositlerle iligkili olan gastrodermal hiicrelerde yapilir (Eckelbarger ve Hodgson, 2021).
Krustaselerde (Sun ve Zhang, 2015) ve moliisklerde (Chen vd., 2018) hepatopankreas baslica
vitellogenin sentez yeridir. Dekapod krustaselerde hepatopankreasa ilave olarak subepidermal
yag dokusu da vitellogenin kaynagidir (Fainzilber, Tom, Shafir, Applebaum ve Lubzens, 1992).
Orchestia gammarellus’ta da (Crustacea, Amphipoda) vitellogenin sentezi subepidermal yag
dokusunda yapilir (Van Beek vd., 1987). Tardigradlarda, bazi krustaselerde (bir amphipot tiiri,
bir anostraca tiirii ve birkag¢ izopot tirii) (Han vd., 1994) ve boceklerde yag cisminde
vitellogenin sentezi yapildig: bildirilmistir (Chen vd., 2018). Tardigradlar (Poprawa ve Janelt,
2019), denizkestaneleri (Chen vd., 2018; Shyu vd., 1986) ve nematotlarda (Kimble ve Sharrock,
1983) bagirsak epiteli, deniz yildizinda pilorik ¢ekum (Chen vd., 2018) vitellogenin sentezinin
yapildigr yerlerdir. Ayrica Callinectes sapidus’ta (Crustacea, Decapoda) hemositler, Artemia
salina’da (Crustacea, Anostraca) torakopotlardaki (bacaklar) yag depo eden hiicreler
vitellogenin sentezi yapilan yerler olarak bildirilmistir (Van Beek vd., 1987). Denizkulaklar
(Gastropoda), cift kabuklular (Bivalvia) ve pek ¢ok Cephalopoda tiiriinde sindirim bezi
vitellogenin sentezi yapar. Ovaryum i¢inde veya disinda bulunan bazi 6zellesmis hiicreler (Baz1
Polychaeta tiirlerinde solom sivisinda serbestce ylizen eleositler, bazi Polychaeta,
Holothuroidea ve Echinoidea tiirlerinde amoebositler, bazi Echinoidea tiirlerinde besleyici
fagositler, Phoronida tiirlerinde peritondan kdkenlenen ve ovaryum ile iliskili kan damarlarinin
duvarini olusturan vazoperitonal hiicreler, Pycnogonida (Chelicerata) tiirlerinde gelismekte
olan ovositi ovaryum dokusuna baglayan sap hiicreleri, baz1 Gastropoda tiirlerinde ovaryum
icine dogru girintiler yapan ve ovositleri saran trabekiiler epitel hiicreleri) yumurta sarist oncii
maddelerinin kaynagi olarak gorev yapar. Bazi Polychaeta ve Bivalvia tiirlerinde kas hiicreleri

ovosite besin saglar (Eckelbarger ve Hodgson, 2021).

3.4 Yardimci Hiicrelerin Katkisi

Ovosit, gelisimi sirasinda bazi hiicrelerden biyosentetik yardim alir. Bu hiicreler ayr1 bir

boliim halinde ele alinmistir.
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4. YARDIMCI HUCRELER

Evrimsel siirece bakildiginda, ilkel sartlarda ovositin kendi metabolik gayreti ile yeterli
miktarda yumurta sarisi olusturdugu goriilmektedir. Ancak, yumurtanin embriyonik gelisimi
karsilayacak kadar biiyiik bir hiicre olmak zorunda olmasi, yumurtanin biiyiime evresinin daha
kisa olmasi, daha fazla sayida yumurta olusturma gibi nedenlerle vitellogenez talebini
kargilama tek bir ovositin kapasitesini agsmis ve ovosit yardimer hiicre olarak isimlendirilen

birtakim hiicrelerle is birligi yapma geregi duymustur.

Metazoonlarda ovaryumda yardimer hiicre olarak gérev yapan yaklagik 30 kadar hiicre
tanimlanmis, bunlardan 10 kadari iyi aragtirllmistir. Bugiine kadar arasgtirilan 30 hayvan
filumundan sadece dordiinde (Gastrotricha, Priapulida, Micrognathozoa ve Kinorhyncha)
yardimc1 hiicre yoktur, iki filumda stipheli (Gnathostomulida) veya bilinmiyor (Loricifera), iki
filumun birer sinifinda da (Arthropoda: Diplopoda ve Mollusca: Monoplacophora) yardimci
hiicre tespit edilmemistir. Kalan 24 filumda ise c¢esitli tip yardimci hiicrenin varlig
gosterilmistir (Eckelbarger ve Hodgson, 2021). Hayvan filumlar1 ve sahip olduklar1 yardimci
hiicre tipleri Cizelge 4.1°de gosterilmistir.

Cizelge 4.1. Metazoonlarda ovaryum folikiillerinin varli§i ve yardimci hiicre tipleri
(Eckelbarger ve Hodgson, 2021)

Ovaryum

Takson folikiilii

Yardimel hiicre tipi

Non-bilateria
Placozoa - Fibril hiicreleri (Trofositler)
Amoebositler, koanositler,
trofositler, nurse hiicreleri,
Porifera + folikiil benzeri hiicreler,
besleyici hiicreler, arkaeosit tip
nurse hiicreler

Hydrozoa Folikiil hiicreleri, nurse
) hiicreleri
Cnidaria Anthozoa + Trofonema,ﬂfolikﬁ! hiicreleri,
mezoglea hiicreleri
Scyphozoa - Trofositler
Staurozoa + Folikiil hiicreleri
Ctenophora - Nurse hiicreleri

Bilateria

Folikiil hiicreleri, aksesuvar-
folikiil hiicreleri

Folikil hiicreleri, aksesuvar
hiicreler

Xenoturbellida + Folikil hiicreleri

Acoela +

Xenacoelomorpha Nematodermatida | +
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Chaetognatha -

Kin hiicreleri, folikiiler
retikulum

Turbellaria +

Platyhelminthes

Aksesuvar hiicreler, Somatik
hiicreler, folikiil hiicreleri,
nurse hiicreleri, periferal
hiicreler, parenkimal hiicreler,
abortif yumurtalar

Cestoda +

Follikiil hiicreleri, aksesuvar
hiicreler, interstisiyel hiicreler

Trematoda -

Interstisiyel hiicreler

Gastrotricha -

Yardimci hiicre yok.

Nemertea -

Nurse hiicreleri

Aplacophora +

Follikil hiicreleri

Monoplacophora | -

Yardimci hiicre yok.

Polyplacophora | +

Follikiil hiicreleri, interstisiyel
hiicreler

Gastropoda +
Mollusca

Follikiil hiicreleri, trabekiiler
epitel hiicreleri,
hepatopankreas hiicreleri

Bivalvia +

Aksesuvar hiicreler, follikiil
hiicreleri, adipogranular
(ADG) hiicreler, vesikiiler bag
doku (VCT) hiicreleri, kas
hiicreleri

Cephalopoda +

Follikal hiicreleri

Polychaeta +

Folikiil hiicreleri, nurse
hiicreleri

Oligochaeta +

Folikiil hiicreleri, nurse
hiicreleri

Annelida
Hirudinea +

Folikil hiicreleri, nurse
hiicreleri, intermediat hiicreler

Echiura -

Nurse hiicreleri veya hi¢ yok

Sipuncula -

Folikiil hiicreleri

Entoprocta +

Folikiil hiicreleri

Cycliophora -

Aksesuvar hiicreler

Gnathostomulida +

Aksesuvar hiicrelerin varhg:
siipheli

Micrognathozoa -

Yardimeci hiicre yok.

Rotifera +

Nurse hiicreleri, folikiil
hiicreleri

Acanthocephala +

Nurse hiicreleri, folikiil
hiicreleri

Phoronida +

Vazoperitonal hiicreler, bazal
hiicreler, nurse hiicreleri

Bryozoa +

Folikiil hiicreleri, nurse
hiicreleri

Brachiopoda +

Folikiil hiicreleri, besleyici
hiicreler, aksesuvar hiicreler,
nurse hiicreleri
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Nematoda + Kin hiicreleri
Nematomorpha - Nurse hiicreleri (tartigmali)
Kinorhyncha - Yardimel hiicre yok.
Priapulida +* Yardimel hiicre yok.
Loricifera - Yardimecl hiicre bilinmiyor.
Tardigrada + Nurse hiicreleri
Onychophora + Folikiil hiicreleri
Crustacea + F E)llkul I}ucrelerl,.fapltel '
hiicreleri, nurse hiicreleri
Folikiil hiicreleri, nurse
Hexapoda + . :
hiicreleri
Myriapoda: + Folikiil hiicreleri
Chilopoda
Arthropoda Mvrianoda:
yriapoda. Sl Yardimel hiicre yok.
Diplopoda
Myriapoda: ¥ Folikiil hiicreleri
Symphyla
Chelicerata: 4 Sap hiicreleri
Pycnogonida p
Echinoidea + Besleyici fagositler
Asteroidea + Folikiil hiicreleri
Ophiuroidea + Folikiil hiicreleri
Echinodermata . Folikil hiicreleri, amoebositler,
Holothuroidea + o W, ; :
vesikiillii epitel hiicreleri
Crinoidea d F.o!lku! hiicreleri veya
bilinmiyor.
Folikiil hiicreleri, yumurta
Hemichordata Enteropneusta * saris1 hiicreleri
Pterobranchia - Folikiil hiicreleri
Cephalochordata | - Folikiil hiicreleri
Chordata Urochordata + Folikiil hiicreleri, test hiicreleri
Vertebrata + Folikiil (Graniiloza) hiicreleri

+ Ovaryum folikiilii var.
- Ovaryum folikiilii yok.

* Ovaryum duvarmnin epitel hiicreleri ovositi sarar, bu epitel hiicrelerine atagman hiicreler adi da verilir
(Eckelbarger ve Hodgson, 2021).

** Ovaryum duvarinin epitel hiicreleri ovositi sarar; bu epitel hiicrelerine atasman hiicreler adi da verilir
(Kubrakiewicz, 1991).

Bu yardimci hiicreler dort grupta toplanabilir: a) Folikiil hiicreleri, b) Nurse (hemsire,

besin) hiicreleri, ¢) Besleyici yumurtalar ve d) Diger gesit yardimci hiicreler.

4.1 Folikiil Hiicreleri

“Folikiil hiicresi” terimi, genellikle ovogenez sirasinda ovositleri tamamen veya kismen
saran yass1 tipteki hiicreleri tanimlayan bir terimdir. Ancak, tiim folikiil hiicreleri oositleri

sarmaz, ama yine de folikiil hiicreleri olarak adlandirilir Metazoonlardaki en yaygin yardimci
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hiicrelerdir, ancak farkli filumlardaki folikiil hiicrelerinin ince yapisal ozellikleri ¢ok az

birbirine benzer (Wourms, 1987).

Folikiil hiicreleri ovaryumda iireme hiicrelerine eslik eden mezodermal kdkenli somatik
hiicrelerdir. Oncii folikiil hiicreleri mitozla sayilarini cogaltir ve ovaryumda ovogonyumlarin
arasina yerlesir. Ovogonyumlarin bdliinmesi tamamlaninca kiiresel veya oval sekilli oncii
folikiil hiicreleri her bir ovogonyumun veya germ hiicre kistinin etrafin1 ¢evirip onlari
birbirinden ayirir ve sonugta ovosit/germ hiicre kisti ve folikiil hiicrelerinden ibaret ovaryum
folikiilleri meydana gelir (Folikiilogenez). Ovaryum folikiillerinde ovosit/germ hiicre kistini
ceviren folikiil hiicrelerinin olusturdugu tabakaya folikiil epiteli adi verilir. Ovaryum
folikiillerinin, tek basina (soliter) hiicre olarak gelisen ovositlere kiyasla ovositin hayatta kalma
olasiligini arttirdig1 6ne siiriilmiistiir. Omurgalilarda ovositler folikiil halinde olmadan hayatta
kalamazlar, ¢iinkli folikiil hiicreleri ovogenez sirasinda ovosite izole edilmis, kontrollii bir
mikroortam saglar ve ovosit ile ovaryum dist ortam arasinda son derece onemli molekiillerin
aligverisini diizenler (Eckelbarger ve Hodgson, 2021). Metazoonlarda hangi filumlarda

ovaryum folikiillerinin mevcut oldugu Cizelge 4.1°de belirtilmistir.

Folikiil hiicreleri ovogenezin basinda yassi haldedir ve ovogenez ilerledikge
kiibik/silindirik sekle doniisiir. Folikiil epiteli ovogenez sirasinda tek tabakali olabildigi gibi
(6rnegin brankiyopotlarda, boceklerde, bir tunikat olan Oikopleura dioica’da, kurbagalarda ve
baliklarda), ¢ok tabakali da olabilir (6rnegin siiriingenlerde); memelilerde folikiilogenezin
basinda tek tabakaliyken siirecin ilerlemesiyle ¢ok tabakali hale gelir. Folikiil epiteli bir bazal
lamina ile sinirlandirilir. Ovositle temas halinde olan folikiil hiicreleri kutuplasma gosterir;
sOyle ki ovosite bakan apikal yiizlerinde ovosite dogru uzanan ¢ok sayida ince mikrovilluslar
(veya sitoplazmik ayakgiklar) bulunur ve bu mikrovilluslarla ovosit yiizeyindeki mikrovilluslar
birbirine geger (interdigitasyonlar), iki hiicrenin zari bazi noktalarda neksuslar veya
dezmozomlarla birbirine baglanir. Ovogenezin sonunda folikiil hiicrelerinin mikrovilluslar
kiiciilerek kaybolur ve ovosit zariyla olan hiicresel baglantilart yikilir (Assis, Dohanik, Oliveira,
Zanuncio ve Serrao, 2019; Ganot vd., 2006; Jaglarz ve Bilinski, 2020; Matova ve Cooly, 2001;
Subramoniam, 2017).

Folikiil hiicrelerine birtakim islevler atfedilmistir. 1) Ovositlere mekanik destek
saglamak veya onlar1 korumak, 2) Ovosit etrafinda sekonder yumurta 6rtiisii ve/veya hiicresel
ortli olusturmak, 3) Metabolitleri veya yumurta saris1 onciillerini sentezlemek ve yumurtaya

aktarmak, 4) Gerekli ovaryum dis1 yumurta sarisi Onciillerinin veya metabolitlerinin
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diizenlenmesini veya araciligini saglamak, 5) Atretik ovositleri fagosite etmek, 6) Hormonlar1
ve/veya ovosit gelisimini tetikleyen maddeleri tiretmek ve 7) Ovositte animal-vejetal kutuplarin
belirlenmesi, embriyoda bilateral simetrinin (sag ve sol tarafin) belirlenmesi gibi embriyonik

model olusumu i¢in konumsal ipuglar1 saglamak.

Folikiil hiicreleri Euscorpius italicus’ta oldugu gibi ovosite mekanik destek saglar ve
ovulasyonun zamanindan 6nce olmasini 6nler. (Oysa Euscorpius carpathicus’ta vitellogenezde

ovosite gerekli oncii maddeleri sentez eder veya hemolenften ovosite aktarir.) (Jedrzejowska,

2019).

Folikil hicreleri bir karides olan Palaemon serratus, bir istakoz olan Homarus
americanus (Subramoniam, 2017), bir deniz izopodu olan ldothea balthica ve bir yengeg¢ olan
Carcinus maenas’ta (Jaglarz ve Bilinski, 2020), Drosophila melanogaster (Diptera)’de (Antel
ve Inaba, 2020) yumurta Ortiisii (koryon) sentezine katilir. Folikiil hiicrelerinin farkl alt tipleri
Drosophila melanogaster’de bir yandan yumurta ortiisiinii olustururken bir yandan da dorsal

uzantilar1 ve mikropili olusturur (Horne-Badovinac, 2020).

Folikiil hiicreleri Penaeus (Marsupenaeus) japonicus (Crustacea, Decapoda) (Jasmani
vd., 2002), Drosophila melanogaster (Insecta, Diptera) (Brennan, Weiner, Goralski ve
Mahowald, 1982), Rhodnius prolixus (Insecta, Hemiptera) (Melo vd., 2000), Haliotis discus
hannai (Mollusca, Gastropoda) (Matsumoto, Yamano, Kitamura ve Hara, 2008), Crassostrea
gigas (Mollusca, Bivalvia) (Matsumoto, Nakamura, Mori ve Kayano, 2003), Patinopecten
yessoensis (Mollusca, Bivalvia) (Osada, Harata, Kishida ve Kijima, 2004) ve Sepioteuthis

lessoniana (Mollusca, Cephalopoda)’da (Chen vd., 2018) vitellogenin sentezler.

Folikiil hiicreleri ovaryum dis1 kaynaklarda iiretilen ve hemolenf/kan yoluyla ovaryuma
ulasan vitellogenini ve diger yumurta saris1 oncii maddelerini ovosite tasir; bunu paraseliiler
veya transseliiler yol ile gerceklestirir. Paraseliiler tasimada vitellogenizin baglamasiyla komsu
folikiil hiicreleri arasindaki hiicrelerarast baglantilar yikilir ve olusan araliktan (ekstraseliiler
kanal) vitellogenin ve diger yumurta saris1 6ncii maddeleri ovosite ulasir; bir deniz izopodu
olan Idothea balthica (Jaglarz ve Bilinski, 2020) ve bocek tiirleri Hyalophora cecropia
(Lepidoptera), Rhodnius prolixus, Bemisia tabaci (Hemiptera), Drosophila melanogaster,
Aedes aegypti (Diptera) ve Rhodnius prolixus (Hemiptera)’ta (Assis vd., 2019; Pratt ve Davey,
1972; Row, Huang ve Deng, 2021), kurbaga, balik, siirlingen ve kuslarda (Isasti-Sanchez,
Miinz-Zeise, Lancino ve Luschnig, 2021; Johnson, 2012; Wallace ve Selman, 1990) bu yol

kullanilir. Transseliiler tasimada vitellogenin ve diger yumurta saris1 dncii maddeleri folikiil
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hiicreleri tarafindan reseptor (klatrin) aracili endositozla alinir ve apikal ylizeyden ovosit
yiizeyine birakilir; bu siire¢ transitoz olarak da adlandirilir. Transitoz arilar ve karincalarda
(Ronnau vd., 2016) ve Podisus nigrispinus (Hemiptera)’ta (Assis vd., 2019) yaygin bir
vitellogenin ve diger yumurta saris1 Oncii maddeleri tasima seklidir. Brankiyopotlardan
Artemia, Cyzicus ve Lynceus’ta, kopepotlarda, Palaemonidae ailesinden ¢esitli dekapotlarda ve
Diplura takimi Campodeina cinsinde transitozun o6zel bir sekli goriiliir. Bu canlilarda
vitellogenez sirasinda folikiil hiicrelerinde bazal zar ile apikal zar arasinda uzanan bir tiibiil ag1
(intraseliiler kanal) olusur; bu intraseliiler kanallardan vitellogenin ve diger yumurta saris1 ncii

maddeleri hemolenften gelismekte olan ovosite taginir (Jaglarz ve Bilinski, 2020).

Folikiil hiicreleri ovosit yikiminda gorev alir; ¢esitli krustase (Jaglarz ve Bilinski, 2020;
Subramoniam, 2017), poliket (Annelida, Polychaeta) (Eckelbarger, Linley ve Grassle, 1984),
amfibi (Ogielska, Rozenblut, Augustynska ve Kotusz, 2010) ve balik (Miranda, Bazzoli, Rizzo
ve Sato, 1999) tiirlerinde yozlasan ovositleri fagosite eder (ovosorpsiyon=ovosit resorpsiyonu).
Ayrica, Drosophila’da gorevi bitip 6len nurse hiicreleri folikiil hiicreleri tarafindan fagosite
edilip ovaryumdan temizlenir; temizlenme isi bitince folikiil hiicreleri de Oliir ve yumurta

kanalinin epitel hiicreleri tarafindan fagosite edilir (Lebo ve McCall, 2021).

Folikiil hiicreleri endokrin gorev yapar; Ornegin bir amfipot olan Orchestia
gammarella’da yag cisminde cinse 6zgii (seks spesifik) protein sentezini uyaran bir hormon
salgilar (Subramoniam, 2017), memelilerde ise Ostradiol sentezi yapar (Garzo ve Dorrington,
1984).

Folikiil hiicrelerinin sonu ¢esitli hayvan gruplarinda farklilik gésterir; bazi amfipotlarda
ve dekapotlarda ovulasyondan sonra folikiilogenezde tekrar kullanilmak iizere ovaryumda

alikonur, izopotlarda ise hepsi yozlasir (Jaglarz ve Bilinski, 2020).

4.2 Nurse Hiicreleri

“Nurse hiicresi” terimi i¢in tutarli bir tanimin olmamasi nedeniyle bazi arastiricilar farkl
yardimer hiicreler icin de bu terimi kullanmistir. Vitellogenez sirasinda gelismekte olan
ovositler tarafindan fagosite edilen veya bir sekilde ovosite besin saglayan hiicreler somatik
veya germ hiicre kokenli olup olmadigma bakilmaksizin ilk baglarda nurse hiicresi olarak
isimlendirilmistir (Eckelbarger ve Hodgson, 2021). Ancak, Huebner ve Anderson (1976)

sitoplazmik kopriiler yoluyla ovositlerle fiziksel olarak bagli olan, yani germ hiicre kdkenli olan
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hiicreler i¢in nurse hiicre terimini kullanmis ve bu kullanim o giinden sonra yaygimlagmistir.

Cizelge 4.1’de bahsedilen nurse hiicreleri bu tanimi tagiyan yardimci hiicrelerdir.

Ovogenezin basinda, ovogonyumlar mitoz bdliinmeyle sayilarini arttirir. Mitoz
boliinme sirasinda sitokinezin tamamlanip tamamlanmamasina gore iki durum ortaya cikar.
Sitokinez tamamlanirsa birbirinden bagimsiz bir germ hiicresi (esey hiicresi, iireme hiicresi)
popiilasyonu olusur (Jaglarz ve Bilinski, 2020); dekapotlarda (Subramoniam, 2017),
hemimetabol boceklerde, moliisklerde ve bazi annelitlerde (6rnegin Clitellata’nin bazi tiirleri)
(Dumont, 1969) oldugu gibi bu popiilasyondaki her bir hiicrenin iglevsel bir ovosit olusturma
potansiyeli vardir. Bu taksonlarda ovaryum panoistik ovaryum, ovogenez ise panoistik
ovogenez ve bu durum da panoizm olarak adlandirilir. (Yunanca’da pan: hepsi, tiimii, oon:
yumurta) (Swiatek ve Urbisz, 2019). Eger sitokinez tam olarak ger¢eklesmezse birbirlerine
0,25-20 um capinda sitoplazmik kopriilerle (hiicrelerarasi koprii, halka kanal — [ring canal])
bagli bir hiicre kiimesi (sinsisyum) ortaya ¢ikar. Bu hiicre kiimesine ovogonyal hiicre kiimesi,
ovogonyal hiicre kisti (Sist- [cyst]), ovogenik kist, germ hiicre kiimesi, germ hiicre Kkisti,
sinsisyal kiime, sinsisyal kist, sinsisyal klon gibi adlar verilir (Biining, 1985; Jaglarz ve Bilinski,
2020; Swiqtek ve Urbisz, 2019; Urbisz, Chajec, Ito ve Ito, 2018). Bu tezde germ hiicre kisti
terimi  kullanilmistir. Holometabol bocekler, krustaseler, tardigratlar, nematotlar, ¢esitli
annelitler, bir bryozoa takimi olan Cheilostomatida tiirleri, pelajik tunikatlar (Urochordata:
Appendicularia) ve bazi omurgalilarda germ hiicre kisti olusur. Bu taksonlarda ovaryum
meroistik ovaryum, ovogenez ise meroistik ovogenez ve bu durum da meroizm olarak
adlandirilir. (Yunanca’da mer: kisim, oon: yumurta) Ancak, baz1 omurgasizlarda (6rnegin bir
bdcek takimi olan Plecoptera [tas sinekleri]) ve baz1 omurgalilarda germ hiicre kisti gegici bir
yapidir; ovogenez ilerledikge kistteki hiicreler birbirinden ayrilip bagimsiz hiicreler olur ve her
biri (6rnegin sucul kurbaga Xenopus) veya bir kismi (Mus musculus) ovosite farklilagir. Hayvan
tiirlerinin ¢ogunda, 6rnegin tardigradlar, bazi poliketler ve bazi boceklerde (Ben Ahmed,
Tekaya, Matota ve Swiatek, 2013) germ hiicre kisti ovogenezde uzun bir siire islev goriir (Kloc,
Bilinski, Dougherty, Brey ve Etkin, 2004; Matova ve Cooley, 2001; Swiatek ve Urbisz, 2019),
ancak omurgalilarda ve bdcekler, myriapoda (¢ok ayaklilar) ve pantopoda’da (deniz

oriimcekleri) ovogenezdeki islevi kisa stirer (Ben Ahmed vd., 2013).

Germ hiicre kistini olugturacak ovogonyum kistoblast, kistoblastin béliinmesiyle olusan
ve birbirlerine sitoplazmik kopriilerle bagli her bir hiicre ise kistosit olarak adlandirilir.
Kistositlerden biri (6rnegin meyve sinegi Drosophila melanogaster, deniz halkali solucani

Thalassodrilides cf. briani) veya birkagi (6rnegin halkali solucan Tubifex tubifex’te sekiz
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kistosit) ovosit olarak farklilagirken, diger kistositler nurse hiicresi haline gelir (Matova ve

Cooley, 2001; Urbisz vd., 2018).

Kistoblastin germ hiicre kistini olusturmasi sirasinda mitoz boéliinmenin/boliinmelerin
hem zamansal hem de mekansal ayrintilar1 farklilik gostererek, germ hiicre kistinin farkli bir
mekansal (uzamsal) organizasyon (mimari) kazanmasina yol acar. Hayvanlar aleminde
yiizlerce farkli germ hiicre kisti organizasyonu tanimlanmistir. Ancak, bunlardan dordii en

yaygin olarak goriliir.

a) iki hiicreli kist: Cyprinotus uenoi (Ostracoda: Podocopida) (lkuta vd., 2007),
Ophryotrocha labronica (Polychaeta: Dorvilleidae) (Swiatek ve Urbisz, 2019) ve Forficula
auricularia’da (Dermaptera) (Urbisz, Chajec ve Swiatek, 2015) bulunur. Kistteki hiicrelerden

biri ovosit, digeri nurse hiicresidir.

b) Lineer (Dogrusal, Zincir sekilli) kist: Bu kistlerde hiicreler bir zincir olusturur ve
zincirin uglarindaki hiicreler birer sitoplazmik kopriiye sahip iken, zincirdeki diger hiicrelerin
iki sitoplazmik kopriisii vardir. Lineer kistler bazi krustaseler (6rnegin Artemia salina
[Subramoniam, 2017] ve Siphonophanes grubei [Kubrakiewicz, Adamski ve Bilinski, 1991]),
bazi poliketler (6rnegin Diopatra cuprea [Sekil 4.1] [Urbisz vd., 2015], baz1 Onuphis tiirleri ve
Platynereis dumerilii [Swiatek vd., 2016]), bazi bocekler (6rnegin Euroleon nostras,
Neuroptera [Kubrakiewicz, 1997] ve Ephemeroptera [Jaglarz ve Bilinski, 2020; Urbisz vd.,
2015]) ve bazit Entognatha tiirlerine (Collembola takimi ve Diplura takimmin Campodena

cinsine ait tiirler) (Jaglarz ve Bilinski, 2020; Urbisz vd., 2015) 6zgiidiir.

Sekil 4.1. Diopatra cuprea’nin (Annelida, Polychaete) ovositi (OC) ve ovositle iliskili iki
zincir halindeki nurse hiicreleri (NC). Olgek: 50 um (Eckelbarger, 2005)
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c¢) Dallanmus kistler: Lineer kistlerde zincirin iki ucu arasindaki bazi hiicrelerin tekrar
mitoz boliinme gegirmesiyle zincir dallanir; dallanma az veya ¢ok olabilir. Neuroptera ve
farelerde kistler az dallanmistir, ama gesitli boceklerde (6rnegin Drosophila melanogaster) ve
cesitli omurgalilarda (6rnegin Xenopus laevis) dallanma fazladir. Dallanmis kistlerde
dallanmanin oldugu hiicrelerde ikiden fazla sitoplazmik koprii bulunur (Kloc vd., 2004;
Swigtek ve Urbisz, 2019). Dallanmus kistler bir tardigrad takimi olan Parachela’da da goriiliir
(Poprawa ve Janelt, 2019).

d) Cekirdeksiz sitoplazma kiitleli kist: Bu tip kistte kistositler birbirlerine dogrudan
sitoplazmik kopriilerle baglh degildir; her bir kistosit birer sitoplazmik kopriiyle merkezde
bulunan c¢ekirdeksiz bir sitoplazma kiitlesine baglanir. Bu tip kist nematotlarda, 6rnegin
Caenorhabditis elegans, Oribatida takimindaki akarlarda, poliket alt sinifi Echiura’da
(Annelida) ve bir Annelida sinifi olan Clitellata’da bulunur (Urbisz vd., 2018). Merkezi
sitoplazma kiitlesine nematotlarda rakis, Oribatida takimindaki akarlarda medulla, Echiura ve
Clitellata’da sitofor ad1 verilir (Swiatek ve Urbisz, 2019). Az hiicreli kistlerde kistin sekli
kiireseldir ve ¢ekirdeksiz sitoplazma kiitlesi merkezde yer alirken Kkistositler cevresel
konumludur. Annelit tiirlerinden Enchytraeus albidus ve Grania postclitellochaeta’nin 16,
Piscicola geometra’nin 24-44 ve Stylaria lacustris, Chaetogaster diaphanus (Sekil 4.2) ve
Ripistes parasita yaklasik 30 hiicreli kistleri bu morfolojiye sahiptir. Cok hiicreli kistlerin sekli
diizensizdir ve Tubifex tubifex’in (Annelida, Clitellata) 2600 hiicreli kistinde oldugu gibi
cekirdeksiz sitoplazma kiitlesi dallanip uzamistir (Urbisz vd., 2018).

Sekil 4.3’de sematize edilen dort germ hiicre kistinden farkli olan germ hiicre kisti
tiplerine tardigrad tiirleri Milnesium tardigradum ve Halechiniscus perfectus’un germ hiicre
kistleri 6rnek olarak verilebilir. Milnesium tardigradum’da kistin merkezinde dort biiyiik, cok
cekirdekli hiicre bulunur ve bu hiicreler birbirlerine sitoplazmik kopriilerle baglidir, dolayisiyla
bu hiicreler nurse hiicresi rolii oynar. Merkezdeki bu hiicreler ¢ok sayida tek ¢ekirdekli hiicreyle
sarilir, bu hiicrelerin her biri merkezdeki bir nurse hiicresine tek bir sitoplazmik kopriiyle
baghdir. Bu tek ¢ekirdekli hiicrelerden bir kismi ovosit olarak farklilasir. Halechiniscus
perfectus’ta kistin merkezinde ¢ok ¢ekirdekli bir sitoplazma kiitlesi vardir ve ¢ok sayida tek
cekirdekli hiicre bu kiitleye baglanmistir. Tek c¢ekirdekli hiicrelerin bir kismi ovosite

farklilasirken, digerleri trofosit olur (Poprawa ve Janelt, 2019).
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Sekil 4.2. Chaetogaster diaphanus’ta (Annelida, Oligochaeta) germ hiicre kisti. Her bir
kistosit (gc) sitoplazmik kopriiyle (ok) merkezde bulunan gekirdeksiz bir sitoplazma
kiitlesine (cy) baglanir. Olgek: 20 um (Swiatek ve Urbisz, 2019)
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Sekil 4.3. Sematize edilmis germ hiicre kisti tipleri. a) Bazi hayvanlarda germ hiicre kisti
olusumu yoktur; germ hiicreleri bireysel olarak gelisir. b) Baz1 hayvanlarda ovositi verecek
ovogonyum (kistoblast) boéliiniir, sitokinezin tam olarak ger¢eklesmemesiyle birbirine
sitoplazmik kanallarla bagl hiicre kiimesi olusur. Hiicre kiimesinin mekansal organizasyonu
farkl olabilir: ¢) Lineer (Zincir sekilli) hiicre kiimesi, d) Az dallanmis lineer hiicre kiimesi,
e) Cok dallanmuis lineer hiicre kiimesi, f) Merkezi bir sitoplazmik kiitleye sahip hiicre kiimesi
(Swiatek ve Urbisz, 2019)
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Iki hiicreli kistler haricinde germ hiicre kistinde bir veya birden fazla kistosit ovosit
olarak farklilasabilir. Ayrica germ hiicre kistindeki ovosit sayisi, nurse hiicre sayist ve toplam
hiicre sayisi tiirler arasinda, ayni tiiriin bireyleri arasinda ve aymi bireyin kistleri arasinda
farklilik gosterir. Triops (Notostraca), Daphnia (Anomopoda), Cyzicus (Spinicaudata) ve
Lynceus (Laevicaudata) gibi bir¢ok branchiopodda her bir ovosite ii¢ nurse hiicresi eslik eder.
Ancak, branchiopodlarda daha fazla sayida nurse hiicresine sahip (70 kadar) tiirler de bulunur;
bir alt grup olan Anostraca tiirlerinden Artemia salina ve Siphonophanes grubei bu tiirlere
ornektir (Jaglarz ve Bilinski, 2020). Annelit tiirlerinden Enchytraeus albidus ve Grania
postclitellochaeta 16, Piscicola geometra 24-44, Stylaria lacustris, Chaetogaster diaphanus ve
Ripistes parasita yaklasik 30 hiicreli kistlere sahip iken (Urbisz vd., 2018), Tubificinae,
Limnodriloidinae, Lumbriculidae, Propappidae, Branchiobdellidae ve Euhirudinea (Balik
stiliigti Piscicola geometra harig; bu tiirde kistte 50 nurse hiicresi bulunurken ovosit bir tanedir.)
(Swiatek, 2005) gibi diger annelit (Clitellata) taksonlarinda kistte yiizlerce hatta binlerce hiicre
bulunur. Ornegin Tubifex tubifex’te kist 2600 hiicrelidir ve bunlardan sekiz tanesi ovosit haline
gelir (Sekil 4.4) (Urbisz vd., 2015). Neuroptera tiirleri Sisyra fuscata ve Hemerobius spp.’ta
Kistte 12-14, Euroleon nostras’ta 11-16, Osmylus fulvicephalus’ta 17-24 hiicre bulunur;
hiicrelerden biri ovosit haline gelir. Ornegin Osmylus fulvicephalus’ta 17, 20 veya 24 kistosit
iceren ve farkli dallanma bigimi gosteren germ hiicre kistinde sadece bir kistosit ovosit olur
(Sekil 4.5) (Kubrakiewicz, 1997). Benzer sekilde, Drosophila melanogaster’de 16 hiicreli kistte
sadece bir kistosit ovosit haline gecer. Carabus obsoletus’ta (Insecta, Coleoptera) ayni ovariyol
icinde birbirini takip eden kistlerin birinde 113, birinde 17 ve birinde 84 nurse hiicresi
bulundugu tespit edilmistir (Jaglarz, 1992). Otuz iki hiicreli kistlere sahip afit tiirleri
Drepanosiphum platanoides’te kistte 16 nurse hiicresi ve 16 ovosit, Metopolophium
dirhodum’da 24 nurse hiicresi ve 8 ovosit ve Macrosiphum rosae’de 21 nurse hiicresi ve 11
ovosit bulunur (Biining, 1985). Xenopus laevis’te tiim kistositler ovosite farklilasirken, Mus
musculu’ta kistositlerin bir kismi 6liir, kalanlar ovosit olur (Kloc vd., 2004; Lei ve Spradling,
2016). Germ hiicre kistindeki hiicre sayis1 bazi tiirlerde 2" (n=kistosit boliinme sayisi) kuralina
uyarken, bazi tiirlerde bu kuraldan sapmalar olur. 2" kuralina uyulmasi durumunda kistteki
hiicre sayis1 4, 8, 16, 32 vs. olur. Bocek takimlart Psocoptera, Mecoptera, Lepidoptera,
Trichoptera, Diptera ve Hymenoptera’da 2" kurali gegerlidir. Bazi tiirlerde ilk boliinmeler es
zamanlt (senkronik) meydana gelir, ancak sonraki béliinmeler es zamanli devam etmez
(asenkron) (Ornegin bir Neuroptera tiirii olan Chrysopa perla’da es zamanli béliinme 4 hiicreli
evreden itibaren bozulur.); bu durumda kistteki hiicre sayis1 2" sayida olmaz (Poprawa ve Janelt,

2019). Bazi kistositlerin kistten ayrilip yozlasmasi nedeniyle de kistteki hiicre sayisi 2" kuralina
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uymaz. Bocek takimi Neuroptera’nin bugiine kadar incelenen tiim tiirlerinde germ hiicre
Kistinde 2" kuralina uymayan sayida hiicre bulunur; sayr Chrysopidae, Mantispidae,
Ascalaphidae, Sisyridae, Hemerobidae, Myrmeleontidae ve Coniopterygidae ailelerinde 12-16

arasindayken, Osmylidae ailesinde 17-24 arasindadir (Kubrakiewicz, 1997).

Sekil 4.4. Tubifex tubifex’in tek, biiyiik bir germ hiicre kisti iceren ovaryumu. O: Ovositler,
NC: Nurse hiicreleri (Urbisz, Chajec ve Swiatek, 2015)

Germ hiicre kistinde hangi kistositin ovosit, hangi kistositin/kistositlerin nurse hiicresi
olacagini belirleyen sistem farklilik gostermektedir. Drosophila melanogaster’da kistoblastin
ilk boliinmesi asimetriktir; bu boéliinmede spektrozom meydana gelen kistositler arasinda esit
olmayan bir sekilde ayrilir ve spektrozomun fazlasini igeren kistosit ovosit olur. (Spektrozom
endoplazmik retikulumdan kékenlenen ve addukin, ankirin, kaderin ve spektrin gibi proteinler
iceren kiiresel bir organeldir.) Kinkanatlilarda somatik prefolikiil hiicrelerinden salinan
bilinmeyen bir maddenin (morfojen, sinyal molekiilii) gradyenti ovositi belirler; bu maddenin
kaynagimma en yakin kistosit, diger bir ifadeyle bu maddenin giiciiniin en fazla oldugu
mesafedeki kistosit ovosit olarak farklilasir (Kloc, 2019). Dactylobiotus parthenogeneticus’ta

(Eutardigrada: Murrayidae) en fazla sitoplazmik kopriiye sahip kistosit ovosite farklilasir
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(Poprawa ve Janelt, 2019). Farelerde diger kistositlerden hiicre organelleri alan kistosit ovosit
haline gelir (Swiatek ve Urbisz, 2019).

16 + 1 ~

Sekil 4.5. Osmylus fulvicephalus’un ovariyollerinde farkli dallanma bigimi gosteren germ
hiicre kistlerinin sematik gdsterimi. 19+1 organizasyonu en yaygin olanidir (Kubrakiewicz,
1997)

Ovaryumda germ hiicre kisti sayisi tiirden tiire farklilik gosterir. Tubifex tubifex’te
(Annelida, Clitellata) ovaryumda tek bir kist (Sekil 4.4), Stylaria lacustris’te (Annelida,
Clitellata) 4-5 germ hiicre kisti bulunur (Urbisz vd., 2018). Her biri 12-16 ovariyolden olusan
bir ¢ift ovaryuma sahip Drosophila melanogaster’de her bir ovariyolde 6-7 yumurta odasi (bir

stra folikiil hiicresiyle ¢evrili germ hiicre kisti) vardir (Gates, 2012; Kirilly ve Xie, 2007).

Omurgalilarda germ hiicre kisti fetal donemle sinirlidir; dogumda veya dogumdan
hemen sonra germ hiicre kisti dagilir. Bir keseli kurbaga olan Gastrotheca riobambae’de
metamorfoz sirasinda gelismekte olan gonatta ortada ovosit ve onun etrafin1 ¢eviren ¢ok sayida
(sayist tespit edilememis) ovogonyumdan ibaret ovaryum kistleri bulunur. Ovaryum
kistlerindeki ovogonyumlar birbirlerine sitoplazmik kopriilerle baglidir; ovosit germinal
vesikiiliinde kromozomlar lamba firgas1 goriiniimii kazanmistir ve ¢ok sayida g¢ekirdekeik
bulunur (del Pino, 2018). Xenopus laevis’in iribaginda ve metamorfozunu yeni tamamlamig
kurbagaciginda gelismekte olan ovaryumda ovogonyumlar tipki Drosophila’daki gibi dort

mitoz gecirip 16 hiicreli kistler olusturur; birbirine sitoplazmik kopriilerle bagli her kistosit
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ovosit olarak farklilagir (Kloc, vd., 2004). Oryzias latipes (Japon piring baligi) ve Danio rerio
(zebra baligi)’da da benzer durum goriiliir. Kuslarda ve memelilerde germ hiicre kistinde sabit
bir sayida kistosit bulunmaz (Kloc, vd., 2004; Matova ve Cooley, 2001). Farelerde, embriyonik
gelisimin 10. gliniinde primordiyal germ hiicreleri 30 hiicrelik kistler olusturur ve bu kistlerde
primordiyal germ hiicreleri birbirlerine sitoplazmik kopriilerle baghidir; dogumdan sonraki 4.
giinde kistte alt1 hiicre kalir (%20) ve bunlar primer ovosite farklilagip folikiil hiicreleriyle
cevrilir ve primordiyal folikiilleri olusturur. Kistteki diger primordiyal germ hiicreleri (%80)
sentriyollerini, Golgi aygitini, mitokondrilerini ve diger sitoplazmik bilesenlerini bu alti

hiicreye aktarip apoptoza ugrar (Lei ve Spradling, 2016).

Germ hiicre kistinin olusumu ve nihayetinde yikilmasi filogenetik olarak farkli ¢esitli
omurgasiz ve omurgali tiirlerinde evrimsel olarak korunmus bir evredir. Omurgasizlarda germ
hiicre kisti yetiskin bireyde mevcutken omurgalilarda fetal donemle sinirlidir; dogumda veya
dogumdan hemen sonra germ hiicre kisti dagilir ve ovaryumda birinci mayozun profazinda
bulunan ovosit ve onu saran folikiil hiicrelerinden ibaret primordiyal folikiiller hakim olur.
Ancak, bir istisna olarak armadillo Chaetophractus villosus’ta (Chordata, Mammalia) yetiskin
diside de ovaryumun korteksinde her biri 2-30 kistositten ibaret olduk¢a zengin bir germ hiicre

kisti popiilasyonu tespit edilmistir (Rossi vd., 2020).

Germ hiicre kistinin ¢esitli Ustiinliikkleri vardir. Soyle ki, germ hiicre kisti halinde
oldugunda kistositler eszamanli olarak geligir ve bdylece potansiyel olarak esit kalitede ovosit
iretilir. Germ hiicre kistinde hiicre 6liimii meydana gelebilir; germ hiicre kisti kistteki hangi
hiicrelerin 6lecegini, hangilerinin hayatta kalacagini koordine edebilir. Germ hiicre kistinde
hiicrelerin arasinda sitoplazmik kopriilerin olusumu, germ hiicrelerinin bdliinme sayisini
sinirlayabilir. Ayrica, sitoplazmik kopriiler vasitasiyla germ hiicre kistinde belirli hiicre veya
hiicrelere materyal tasinmasi o hiicrelerin ovosit olarak farklilagsmasini saglar (Matova ve

Cooley, 2001).

Nurse hiicrelerinin varligi ovosit gelisiminin hizli olmasindan sorumludur. Ornegin,
nurse hiicrelerinin yardimiyla ovogenez sivrisineklerde 25 saatte, Drosophila melanogaster’de
18 saatte tamamlanir. Oysa nurse hiicresi bulunmayan boceklerde, 6rnegin ¢ekirgelerde 3-6 ay
siirer. Nurse hiicreleri ktenoforlarda, rotiferlerde, annelidlerde ve krustaselerde de yumurta
bliylimesinin hizli olmasindan sorumludur. Her bir ovosite eslik eden 100 kadar nurse hiicresi
sayesinde Beroe gracilis ve Pleuro brachiapileus gibi ktenoforlarda ovogenez yaklasik iki

giinde tamamlanir. Bir rotifer olan Asplanchna brightwelli’de nurse hiicrelerinden ovosite hizli
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bir sekilde sitoplazmik materyal nakledilmesiyle 4-6 saat i¢cinde ovositin hacmi 1000 kat artar
(Cap1 yaklagik 8 um iken 80 um olur.). Hidrozoonlarda da nurse hiicrelerinin yardimiyla
ovogenez siiresi kisalir; Hydra carnea’da (32-64 kistoblasttan bir tanesi ovosit olur.) yaklasik
dort giin, Tubularia crocea’da (1200-2000 kistoblasttan bir tanesi ovosit olur.) sekiz giinden
kisa bir siirede tamamlanir (Eckelbarger, 1994). Kiigiik viicutlu bir poliket olan Ophryotrocha
puerilis’te tek bir poliploit nurse hiicresinin yardimiyla ovogenez 18 giinde gerceklesir

(Pfannenstiel ve Griinig, 1982).

Oositin biiyiikliigii, nurse hiicrelerinin sayist ile orantilidir. Hydra’nin oositi 600 um,
Drosophila’nin oositi 150 um ve Caenorhabditis’in oositi 50 um ¢apindadir. Bu iig tiiriin
oositlerinin hacim oran1 1700:27:1 olup, oosite sitoplazma katkis1 yapan nurse hiicre sayisinin
farkli olmasindan kaynaklanir. Hydra’da yaklasik 4000 germ hiicresinden ibaret bir kiimede 2-
3 hiicre diplotene girer, digerleri ise nurse hiicresi olur (Alexandrova, Schade, Bottger ve David,
2005; Technau, Miller, Bridge ve Steele, 2003). Drosophila’da her bir ovosite 15 nurse hiicresi
eslik eder (McLaughlin ve Bratu, 2015). Caenorhabditis elegans’ta gonattaki ovositlerin hemen
hemen yaris1 diger ovositlere organel naklettikten sonra apoptoz ile dliir, geri kalanlar ovosit

olarak gelisir (Boag, Nakamura ve Blackwell, 2005).

Nurse hiicreleri bir¢ok hayvan tiirlinde apoptozla 6liir ve oosit ve/veya folikiil hiicreleri

tarafindan fagosite edilir (Alexandrova, Schade, Bottger ve David, 2005).

4.3 Besleyici Yumurtalar

Gelisimini tamamlayamayan ovositler (6lii ovositler) gelismekte olan diger ovositler
tarafindan tiiketilir (ovofaji); bdyle ovositlere besleyici yumurtalar veya nurse yumurtalar adi
verilir. Bazi hayvan tiirlerinde gelisimi durmug embriyolar da gelismekte olan diger embriyolar
tarafindan tiiketilir (adelfofaji veya embriyofaji); bdyle embriyolara nurse embriyolar adi
verilir. Nurse yumurtalar ve nurse embriyolar silingerler, hidralar, bdcekler, poliketler,
ekinodermler ve caenogastropod (Mollusca, Gastropoda) tiirleri ile baliklar ve amfibilerde
oldukgca yaygindir (Eckelbarger ve Hodgson, 2021). Ornegin Buccinum undatum’da (Mollusca,
Caenogastropoda) yumurta kapsiilii i¢inde birkag¢ yiliz yaumurta varken, kapsiilden sadece 10-20
embriyo geligir (Rivest, 1983).
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4.4 Diger Cesit Yardimci Hiicreler

Bunlarin bir¢ogu ovaryum disi kokene sahiptir; ne ovositten kdkenlenir, ne de ovosite
sitoplazmik kopriilerle baghidir. Yumurta saris1 olusumunda ve depolanmasinda gorev alir ya

da tersiyer yumurta Ortiisiiniin olusumunda rol oynar.

Denizkestanelerinde gonadin i¢inde besleyici fagositler olarak isimlendirilen biiyiik,
pleomorfik (sekil ve biiyiikliik bakimindan farkli), vesikiiler hiicreler bulunur. Bu hiicreler
gelismekte olan ovositi sararak bir mikroortam olusturur. Ovogenezden dnce ve ovogenez
sirasinda ¢ok ¢esitli proteinleri depo eder ve sonra onlari difiizyon ile ovosite nakleder

(Eckelbarger ve Hodgson, 2021; Pearse ve Cameron, 1991).

Scyphozoonlarin Semaeostomae ve Rhizostomae takimlarinda (ordo) trofosit olarak
isimlendirilen 6zellesmis gastrodermal hiicreler gelisen ovositlerle siki bir temas kurar ve
yumurta sarist oncli maddelerinin sdlenterondan yumurtaya nakledilmesine aracilik yapar

(Eckelbarger ve Hodgson, 2021; Eckelbarger ve Larson, 1992).

Anthozoonlarin Actiniaria takiminda trofonema olarak isimlendirilen 6zellesmis tek
silli gastrodermal hiicreler birkag diizine halinde silindirik kolon seklinde bir yap1 olusturur. Bu
yapt mezogleada gelisen ovositlerle gastrovaskiiler bosluk (sdlenteron) arasinda baglanti
olusturarak yumurta saris1 dncii maddelerinin yumurtaya nakledilmesini saglaar (Eckelbarger

ve Hodgson, 2021; Fautin ve Mariscal, 1991).

Platyhelminthes filumunun bazi Turbellaria, Cestoda ve Trematoda tiirlerinde ovositte
yumurta sarist (vitellus) bulunmaz (alesital yumurta) veya c¢ok az bulunur (mikrolesital
yumurta). Viicudun her iki yaninda bulunan vitellin bezlerdeki (yumurta sarisi bezleri veya yolk
bezleri) hiicreler (vitellin hiicreler, vitellosit, vitelliis hiicresi, yumurta saris1 hiicreleri veya yolk
hiicreleri) vitelliis sentezler ve depo eder. Bu hiicreler d6llenmis bir ovositi ¢evirir ve hepsi bir
kabukla sarilip kokon (bilesik yumurta, kompozit yumurta) haline gelir. Bu hiicreler daha sonra
kokon i¢inde gelisen embriyo tarafindan tiiketilir (Eckelbarger ve Hodgson, 2021; Gremigni ve
Falleni, 1991). Kokon igindeki ovosit ve vitellin hiicre sayisi tiire gore farklilik gosterir;
Fasciola gigantica’da (Trematoda) her bir ovosite 30 kadar (Meepool, Wanichanon, Viyanant
ve Sobhon, 2006), Schistosoma mansoni’de (Trematoda) her bir ovosite 30-40 kadar (Collins,
King, Cogswell, Williams ve Newmark, 2011), Syndisyrinx franciscanus’ta (Turbellaria) ise 6-
8 ovosite 600-800 kadar vitellin hiicre eslik eder (Shinn ve Cloney, 1986).
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Bivalvia tiirlerinde gonat manto dokusunda gelisir. Bazi1 bivalvia tiirlerinde manto i¢inde
iki tip depo hiicresi bulunur. Bu hiicrelerden adipograniiler hiicreler (6rnegin Mytilus edulis ve
Bathymodiolus childressi’de) protein, lipit ve az miktarda glikojen depo eder, vesikiiler bag
doku hiicreleri (6rnegin Mytilus edulis ve Crassostrea virginica’da) ise bol miktarda glikojen
icerir ve bu nedenle glikojen hiicreleri olarak da anilir. Ovogenezden 6nce depo ettikleri
maddeleri sindirim kanalindan alan bu hiicrelerin yerini ovogenez ilerledik¢e ovositler alir ve
depo maddeleri kullanildikca sayilar1 azalarak manto dokusunda goriilmez olur (Eckelbarger

ve Hodgson, 2021; Peek ve Gabbott, 1989).

Tardigradlarda ovaryum duvarini olusturan epitel hiicreleri ovaryum liimenine dogru
cikitilar olusturur, bu ¢ikintilar germ hiicreleri arasina sokularak koryon olusumu i¢in gerekli

oncii maddeleri sentezler ve salar (Poprawa ve Janelt, 2019).

Ovaryum dist kaynaklarin katkis1 kisminda bahsedilen ve yumurta sarist Oncii
maddelerinin kaynagi olarak gorev yapan hiicreler de diger cesit yardimci hiicreler
kategorisinde ele alinabilir. Bugline kadar arastirilan metazoonlarda bilinen veya varsayilan
besin kaynaklar1 veya yumurta saris1 onciillerinin sentez yerleri Cizelge 4.2°de belirtilmistir.

Cizelge 4.2. Metazoonlarda bilinen veya varsayilan besin kaynaklari veya yumurta sarisi
onciillerinin sentez yerleri (Eckelbarger ve Hodgson, 2021)

Takson Hiicre/Organ
Pori Nurse hiicreleri, diger aksesuvar
orifera )
hiicreler

Cnidaria Hydrozoa Nurse hiicreleri

Anthozoa Folikiil hiicreleri, gastrodermal hiicreler
Ctenophora Nurse hiicreleri
Acoela Somatik hiicreler
Nemertodermata Folikiil hiicreleri
Chaetognatha Folikiiler retikulum
Turbellaria Cesitli aksesuvar hiicreler
Gnathostomulida Aksesuvar hiicreler
Micrognathozoa Orta bagirsak hiicreleri
Rotifera Vitellaryum hiicreleri
Nemertea Bagirsak hiicreleri

Polyplacophora Interstisiyel hiicreler

. . - Adipogranular hiicreler, vesikiiler bag

Bivalvia (Mytilidae) doku hiicreleri, folikiil hiicreleri

Mollusca Bivalvia (Ostreidae) Folikiil hiicreleri
. . .. Aksesuvar hiicreler, folikiil hiicreleri,
Bivalvia (Pectinoidea)
ovaryum ve hepatopankreas
Cephalopoda Folikiil hiicreleri
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Folikiil hiicreleri, trabekiiler epitel

Gastropoda hiicreleri, orta bagirsak bez hiicreleri,
hepatopankreas
Eleositler, amoebositler, folikiil
Polychaeta hiicreleri, nurse hiicreleri, solenkim
Annelida hiicreleri
Oligochaeta Nurse hiicreleri
Hirudinea Nurse hiicreleri
Cycliophora Aksesuvar hiicreler
Tardigrada Nurs_e hiicreleri, orta bagirsak, yag
cismi
Crustacea (Anostraca) | Nurse hiicreleri
Crustacea (Karides) Folikiil hiicreleri
Crustacea (Decapoda) | Hepatopankreas
2rUSta.C ea (Isopoda, Yag cismi, yag doku
Arthropoda mphipoda) R TITENT -
Hexapoda Yag cismi, folikiil hiicreleri
Myriopoda, A .
Di>[/)|0§0 da Yag cismi
liiceraty Sap hiicreleri
(Pycnogonida) p
Phoronida Vazoperitonal hiicreler
Bazal hiicreler, folikiil hiicreleri, nurse
Bryozoa

hiicreleri

Brachiopoda

Aksesuvar hiicreler, besleyici hiicreler

Nematoda

Bagirsak hiicreleri

Echinodermata

Besleyici fagositler, bagirsak,

Echinoidea amoebositler (tartismali)

Asteroidea Folikiil hgf:relerl, pilorik ¢ekum, genital
hemal siniis

Ophiuroidea Genital hemal siniis

Holothuroidea

Amoebositler (tartismali), vesikiilli
hiicreler

Crinoidea Aksesuvar hiicreler
Hemichordata Enteropneus_ta Yumurta sarist hiicreleri (tartismali)
Pterobranchia Genital s6lomik periton
Urochordata Dis folikiil hiicreleri, test hiicreleri
Chordata Cephalochordata Ovaryum
Vertebrata Karaciger
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5. SONUC VE ONERILER

Karsilagtirmali ovogenez arastirmalart bir taksonun evrimi ve biyocografyasiyla
(diinyadaki dagilimi1 ve bu dagilimin nedenleri) ilgili varsayimlar olusturmak ve bu varsayimlari
sinayabilmek i¢in ¢ok onemlidir. Sinirlar1 belli bir ovaryumun olup olmamasi, ovaryumun
sayist ve yeri, ovogenezin ovaryum i¢inde mi yoksa ovaryum disinda mi1 meydana geldigi,
vitellogenez mekanizmalari, ovogeneze yardimci hiicre/doku/organlarin olup olmamasi,
yumurta sarisinin yapist ve yumurta Ortlisiiniin morfolojisi gibi 0Ozellikler filogenetik

varsayimlarin olusturulmasinda temel Olgiitlerdir.

Ovogenez birka¢ hayvan tiiriinde oldukca ayrintili olarak c¢alisilmis olsa da,
metazoonlarin biiyiik ¢ogunlugunda ovogenez heniiz arastirilmamistir. Sadece omurgasizlarda
tahmini olarak karasal tiirlerin %86’s1 ve deniz tiirlerinin %91'1 hala arastirilmay1 bekliyor
(Eckelbarger ve Hodgson, 2021). Bu nedenle ovogenezin altinda yatan mekanizmalar hakkinda

hala ¢ok az sey biliyoruz.

Cesitli hayvan filumlarinda yapilan ovogenez c¢aligmalarindan nurse hiicrelerinin ve
lamba fir¢asi kromozomlarinin kullanilmasinin yaygin olan bir ovogenez stratejisi oldugunu
goriiyoruz. Ozellikle nurse hiicrelerinin Hydra’da da var olmasi bu stratejinin metazoon

evriminde ilk baslardan bu yana kullanildigin1 géstermektedir.

Hiicre ve gelisim biyologlarinin ovosit gelisimini hayvanlar aleminde daha genis bir tiir
yelpazesinde arastirmasi bu siiregte yer alan mekanizmalart ve taksonlarin filogenetik

iligkilerini anlamamiza biiytik katki saglayacaktir.
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