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Angiospermlerde Genomik Damgalama

Aslihan Ozbilent

Ozet: Cigekli bitkilerde embriyo ve embriyoyu besleyen endosperm dokusu ¢ifte dollenme ile olusur. Bu
organizmalarda endosperm dokularinda bazi genlerin yalnizca anneden gelen kopyalarinin, bazilarinin ise babadan
gelen kopyalarinin ifade olmasina genomik damgalama (damgalanma) denir. Genomik damgalama, epigenetik
modifikasyonlar sonucu olusur, anne alellerinin sessizlestirilmesinden genel olarak PRC2 kompleksi
sorumluyken, baba alellerinin sessizlestirilmesinde PRC2 kompleksi veya metilasyon sorumludur. Bu epigenetik
degisiklikler damgalama kontrol bdlgeleri olarak bilinen DNA dizilerinde meydana gelir. Bu bdlgelerin genomik
damgalamaya ugrayacak gene olan uzakliklari, o gene ait ana ya da baba alelinin ifade seviyesini belirler. Son
zamanlarda, transkriptom ve metilom c¢alismalari gesitli bitki tiirlerinde 200’den fazla genomik damgalamaya
ugrayan gen varligini isaret etmistir. Bu genlerin genomik damgalamaya ugradiklari, PCR yontemleri ve
mutasyonlar ile kanitlanmistir. Genomik damgalamaya ugrayan genlerin metiltransferaz aktivitesinden ligaz
aktivitesine kadar ¢ok cesitli islevleri bulunmaktadir. Ayrica, bu genlerin yakinlarinda transpozon elementleri
kesfedilmis olup, bu durum damgalamanin, transpozonlarin susturulmasi ile ilgili siire¢ler sonucunda ortaya
ciktigini diisindiirmektedir. Buna ek olarak, genomik damgalamaya ugrayan genlerin ¢ogunun genom
duplikasyonu sonucu ortaya ¢iktigi diisiiniilmektedir. Bu genler, paraloglarina gore, daha hizli degisim orani
gostermektedir. Genomik damgalama ebeveyn gatisma teorisi ile agiklanmaktadir. Bu teoriye gore baba genomu
kaynaklar1 yalnizca kendi dollerini destekleyecek sekilde diizenlerken, anne genomu tiim dollere esit miktarda
kaynak aktarir ve bu durum ebeveyn genomlar arasinda bir anlagsmazliga neden olur. Bu anlagsmazlik, alellerin
koken aldiklar1 ebeveyne gore ifade edildigi genomik damgalama igin bir temel olusturabilir. Genomik damgalama
icin bazi bitkiler ortak mekanizmalar ile hareket ediyorken, bazi yakin tiirler oldukga farkli siiregler
sergileyebilmektedirler. Bu nedenle, genomik damgalama siirecinin aydinlatilmasi igin yeni ¢aligmalara ihtiyag

duyulmaktadir.
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Genomic Imprinting in Angiosperms

Abstract: In angiosperms, both embryo and endosperm (nutritious tissue), are products of double fertilization. In
the endosperm, many genes express in a parent of origin dependent fashion known as genomic imprinting.
Genomic imprinting occurs as a result of epigenetic modifications. Generally, PRC2 complex is responsible for
silencing maternal alleles, while silencing for paternal alleles may require PRC2 complex or methylation. These
epigenetic modifications usually target imprinting control regions. Distance of these regions to the imprinted gene
could determine the expression of the maternal or paternal alleles. More than 200 imprinted genes have been
discovered with transcriptome and methylome analysis in various plant species. Imprinted status of these genes
have been proved via PCR methods and mutations. Imprinted genes may have several functions such as

methylation or ligase activities. Having transposable elements in close regions could indicate that genomic
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imprinting of these genes emerged as a result of silencing transposable elements. Nevertheless, it is also thought
that most of the imprinted genes formed as a result of genome duplication. These genes show a rapid alteration
rate compared to the paralogs. The widely accepted theory, parental conflict theory, suggests that paternal genome
supports only his offsprings, while the maternal genome supports all of her offsprings and this causes a conflict
among parental genomes. This conflict might be a basement for genomic imprinting, which only maternal or
paternal allele expressed. For genomic imprinting, some of the plants share common mechanisms, however, some
of them exhibit quite different processes. Therefore, novel researches are needed for enlightening the genomic

imprinting process.
Keywords: Genomic imprinting, Endosperm, Epigenetics, DNA methylation
GIRIS

Angiosperm tohumlari icerisinde embriyo ve besleyici doku endospermi barindirir. Bu tiirlerde
babadan gelen spermlerden biri yumurta hiicresini dolleyerek embriyoyu (2n), digeri ise merkezi
hiicreler (2n) ile birleserek 3n kromozoma sahip endospermi olusturur. Cigekli bitkilerde bu sekildeki
eseyli lireme cifte dollenme olarak da bilinir. Cifte déllenme sonucu olusan endosperm, tohumun
beslenmesinde gorevlidir. Son zamanlarda bircok calismada, bazi genlerin yalmizca endosperm
dokusunda anlatima ugradigi belirlenmistir (Vinkenoog ve ark., 2002; Luo ve ark., 2011; Hsieh ve ark.,
2011). Bu genlerin kopyalarinin anneden ya da babadan gelmelerine bagli olarak, monoalelik ifade
olmasina genomik damgalama ya da genomik etiketleme denir. Bir baska deyisle, genomik damgalama,
bir genin yalmizca anneden veya babadan gelen kopyasinin ifade olmasidir. Sadece anneden gelen
kopyas1 ifade edilen, babadan gelen aleli sessizlestirilmis genlere anne kopyasi ifade olan genler

(MEGler); yalnizca babadan gelen kopyasi ifade edilen, anneden gelen aleli sessizlestirilmis genlere ise

baba kopyasi ifade olan genler (PEGler) denir.

Genomik damgalama, cicekli bitkiler disinda memelilerde de goriilir. Memelilerde de
damgalama endosperm ile analog olan plasenta dokusunda gdzlenir. Memeliler i¢in ilk gozlemler
McGrath ve Solter (1984) ve Surani ve ark. (1984) tarafindan yapilmistir. Buna karsin, ¢igekli bitkilerde
ilk kez misirda (Zea mays) tespit edilmistir (Kermicle, 1970). Misirda yapilan bir melezleme
calismasinda renklenmeden sorumlu R geninin endosperm dokusunda beklenen fenotipin tersine
sonuglar gostermesi ile damgalamaya ugradigi anlagilmistir. Bu ¢alismada, RR X rr melezlemesinde
baskin alel anneden geliyorsa musir tanelerinin tamami renkli, babadan geliyor ise alacali olmustur.
Misir endosperminde gdzlenen bu olagandisi durumun, dozaj etkisinden bagimsiz oldugu da

anlagilmigtir (Kermicle, 1970).
Genomik Damgalama ve Epigenetik

Endosperm dokusundaki gen anlatimina etki eden genomik damgalama, epigenetik diizenlemeler
ile kontrol edilir (Hsieh ve ark., 2011). Cigekli bitkilerde genomik damgalama siirecini etkileyen bu
diizenlemelerden ilki DNA metilasyonu, digeri de PRC2 (Polycomb Repressive Complex 2) aracili
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histon metilasyonudur. Genomik damgalamaya ugrayan bir genin anlatimi, bu modifikasyonlardan
birine ya da her ikisine de bagl olabilir (Hsieh ve ark., 2011). DNA metilasyonu, sitozinin 5 numarali
karbonuna bir metil grubunun kovalent olarak baglanmasidir ve genellikle gen ifadesinin
baskilanmasina neden olur. Bitkilerde DNA metilasyonundan birincil olarak DNA Metiltransferaz 1
(MET1) enzimi sorumludur. MET1 enziminin tersine DEMETER (DME) ise bir DNA glikosilaz kodlar

ve var olan metil gruplarinin uzaklastirilmasindan sorumludur (Xiao ve ark., 2003).

DME birgok bitki tiiriiniin merkezi hiicrelerinde anlatima ugrarken, babadan gelen spermde ya da
embriyoda ifade olmaz (Choi ve ark., 2002; Schoft ve ark., 2011; lkeda, 2012). A. thaliana merkezi
hiicrelerinde DME, MET1 tarafindan eklenen metil gruplarin1 kaldirarak anneden gelen alellerde
hipometilasyona neden olur (Park ve ark., 2016). Ancak, spermlerde metil gruplar1 ortadan kalkmaz,
yani genomik olarak damgalanir. Doéllenme oncesi gerceklesen bu hipometilasyon nedeniyle,
endosperm dokusunda anne ve babadan gelen genomlar karsilastirildiginda metilasyon profili
bakimindan farklilik gézlenir (Gehring ve ark., 2009). Dolayisiyla, bitkilerde hipometilasyon sadece
endosperm dokularinda gézlenir (Wollman ve Berger, 2012). Déllenme sonrasinda 3n kromozoma sahip
endosperm dokusunda, genomik damgalama nedeniyle bazi genlerin ifadesi yalnizca anneden gelen

aleller (kopyalar) sayesinde olur.

Birgok alt birimden olugsan PRC2 kompleksi, H3K27me3 diizenlemesi ile gen anlatimini baskilar.
MEA (MEDEA) ise A. thaliana bitkisi endosperm dokusunda anne kopyasi ifade edilen bir gendir
(Grossniklaus ve ark., 1998). MEA ayni zamanda PRC2 kompleksinin de bir bilesenidir. Déllenmeden
once disi merkezi hiicresinde DME sayesinde MEA {izerindeki metil grubu uzaklastirilir ve anneye ait
MEA kopyasi ifade edilir (Choi ve ark., 2002). Ancak sperm hiicresinde MEA gen kopyasina metil grubu
eklenmis durumdadir (Kinoshita ve ark., 1999). Dollenme gergeklestikten sonra endosperm dokusunda
anneden gelen MEA kopyasi ifade olur ve olusan protein, PRC2 kompleksinin yapisina katilir. PRC2
kompleksi de baba aleli iizerindeki metil grubunun uzaklastirilmasina engel olur. Boylece MEA
proteinin kendisi, babadan gelen kopyanin damgalama yolu ile baskilanmasinda rol alir (Gehring ve
ark., 2006; Jullien ve ark., 2006a; Baroux ve ark., 2006). Bununla birlikte yakin zamanda MEA genini
kontrol eden ve DNA metilasyonundan bagimsiz bir damgalama kontrol bolgesi tespit edilmistir
(Wohrmann ve ark., 2012). Buna gére MEA geninin genomik damgalama siireci i¢in DME ve MET]1
disinda bagka faktorler de vardir.

A. thaliana bitkisinde anne kopyasindan ifade olan FWA geninin epigenetik diizenlenmesi
Kinoshita ve ark. (2004) tarafindan kesfedilmistir. Bu gende genomik damgalanma MET1 ve DME
araciligl ile gergeklesir. Fakat FWA icin yapilan demetilasyon (metil grubunun uzaklastirilmasi) tek
yonliidiir (Kinoshita ve ark., 2004). Yani MET1 metil gruplar1 uzaklagtirilan bdlgeye yeniden metil
grubu ekleyemez. Ancak bu durum bitki i¢in hayati bir 6nem tagimaz, ¢linkii endosperm bir sonraki

kusaklara aktarilmaz (Kinoshita ve ark., 2004; Gehring ve ark., 2004). Bunun yani sira fie (fertilization
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independent endosperm) mutantlarinda (diger PRC2 bileseni), anneden gelen FWA kopyasinin
anlattminin artmasi sonucunda; alelin aktif hale gelmesi icin DME gerektigi ancak ifade miktarinin

PRC?2 tarafindan kontrol edildigi belirlenmistir (Hsieh ve ark., 2011).

Memelilerde, metilasyon durumu her yeni nesilde silinerek tekrar kurulur, angiospermlerde ise
cogunlukla degismeden kalir (Surani, 2001; Kinoshita ve ark., 2004). Genomik damgalamaya ugrayan
genler, memelilerde kromozomal kiimeler seklinde, cicekli bitkilerde ise genellikle tekli halde
bulunurlar (Feil ve Berger, 2007). Genomik damgalamaya ugrayan genlerin bir¢ogunun yakin
bolgesinde birkac yiiz baz ¢ifti uzunlugunda farkli bir sekilde metillenmis bolgeler vardir (Satyaki ve
Gehring, 2017). Bu bolgeler damgalama kontrol bolgeleri (ICRs) olarak da bilinir (Reik ve Walter,
2001). Bu bolgelerin metillenme durumu, genlerin ifadelerini etkiler (Kinoshita ve ark., 2004; Gehring
ve ark., 2006; Jullien ve ark., 2006b; Tiwari ve ark., 2008). Ayrica bu bolgeler genomik damgalamaya
ugrayan genlerden farkli bolgelere yerlesmistir. Ornegin, PEG’lerde bu bdlgeler 3’ veya 5’ uca yaklasik
700 baz uzaklikta iken MEG’lerde bu mesafe daha kisadir (Wolff ve ark., 2011). Bu uzakliktaki bolgeler
PEG’lerde c¢ogunlukla metilasyona ugramamistir. Bu nedenle PEG’lerde anne kopyalarin
sessizlesmesinde metilasyon degil, PRC2 kompleksi sorumludur (Wolff ve ark., 2011). Genlerin
kodlama bolgesi ile metillenmis DNA dizileri arasindaki bu uzaklik genin anne alelinden mi yoksa baba

kopyasindan mi1 ifade edileceginin belirlenmesinde rol oynayabilir (Gehring ve ark., 2009).

PRC2’nin bir bileseni olan FIS 2 (FERTILIZATION INDEPENDENT SEED 2) geninin 5’ ucuna
yakin bolgede bulunan bdlge de metillenmis durumdadir ve bu nedenle FIS2 yalnizca anne alelden ifade
olmaktadir (Luo ve ark., 1999; Jullien ve ark., 2006b). A. thaliana endosperminde MATERNALLY
EXPRESSED PAB C-TERMINAL geni bir MEG olarak bildirilmistir (Tiwari ve ark. 2008). Baba
kopyast MET1 tarafindan metillenmis, anne aleli ise DME tarafindan demetillenmistir ve metl
mutantlarinda babadan gelen alel aktif hale gelmektedir. Aym1 zamanda, A. thaliana bitkisinde
ARABIDOPSIS FORMIN HOMOLOGUE 5 geninin endospermdeki baskilanmis ifadesinin, PRC2
tarafindan baba alelinde bir cis elamanin hedef alinmas1 oldugu bildirilmistir (Fitz Gerald ve ark., 2009).

Bu gen de yalnizca anadan gelen aleller tarafindan ifade edilir.

Endospermin meydana gelmesinde anne genomu temel nitelik tasidigi igin genomik
damgalamaya ugrayan genlerde genellikle babadan gelen alel suskundur. Bununla birlikte ilk kez 2005
yilinda anne kopyalar sessiz ama baba kopyasi ifade edilen Tip | MADS-box geni PHERES1 (PHEL)
bir PEG olarak tespit edilmistir (Kdhler ve ark., 2005). PHE1 geninin 3’ ucundaki bolge sadece erkek
iireme hiicresi kopyasinda metillenmistir. Digi {ireme hiicresinde PHE1 geninin promotor bolgesi PRC2
tarafindan kapatilmig durumdadir ve gen ifadesini baskilar (Makarevich ve ark., 2008). Bununla beraber,
erkek tireme hiicresinde ise bu bolge metillenmis durumda oldugu igin, PRC2 promotor bdlgesine
baglanamaz ve PHE1 geninin babadan gelen kopyasi ifade edilir. PRC2 elemanlart olan mea ve fis2

mutantlarinda ise endospermde anne PHE1 kopyasi ifadesine rastlanmistir (Koéhler ve ark., 2005; Wolff
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ve ark., 2011). Bu sonuca gore, PEG’lerde metilasyona ugrayan bolgenin uzakligina gore genomik

damgalama siireci PRC?2 ile kontrol edilmektedir.

Son zamanlarda transkriptom ve metilom ¢aligmalar1, farkli bitki tiirlerinde bir¢cok genin genomik
damgalama ile anlattiminin kontrol edildigini ortaya ¢ikarmistir. A. thaliana bitkisinde yapilan
calismalarda 200°den fazla genomik damgalamaya ugrayan gen farkli arastirmacilar tarafindan
bulunmustur (Hsieh ve ark., 2011; Gehring ve ark., 2011; Wolff ve ark., 2011). Hsieh ve ark. (2011) A.
thaliana bitkisinde daha oOnce belirlenmemis dokuz tane yeni PEG bildirmislerdir. Bu genler
endospermde babadan gelen alelden ifade edilmektedir. Bu genlerin anne alellerini PRC2 kompleksi
susturmaktadir. Buna gére yabanil tip bir bitkide babadan gelen gen kopyalarinin ifadesi i¢in metilasyon
gereklidir ve bu durum PRC2’nin babadan gelen aleli susturmasina engel olur. A. thaliana bitkisiyle
yapilan c¢aligmalar, daha 6nceden belirlenen bazi genlerin genomik damgalamaya ugradigini ortaya
cikarmustir. Buna ek olarak; misir (Zhang ve ark., 2011; Waters ve ark., 2013), ¢eltik (Oryza sativa)
(Luo ve ark., 2011) sorgum (Zhang ve ark., 2016) ve hint yag bitkisi (Ricinus communis) (Xu ve ark.,
2014) gibi birgok bitkide genomik damgalamaya ugrayan genler tespit edilmistir. Bu genlerden bazilari;
histon metiltransferaz aktivitesi ile gen anlatimini kontrol eden SUVH7 (SU(VAR)3-9 HOMOLOG 7),
oksin sentezleyen monooksijenaz homologu YUC10 (YUCCA10), CG metilasyonunun devamini
saglamada gorevli VIMS (VARIATION IN METHYLATION) 5 (Hsieh ve ark.,, 2011), tohum
gelisiminde rol alan ADM (ADMETOS) (Kradolfer ve ark., 2013), ligaz aktivitesi gdsteren UCLI1
(UPWARD CURLY LEAF1) (Jeong ve ark., 2015) proteinlerini kodlayan PEG’ler ve DRM2 (bir
metiltransferaz) aracili DNA metilasyonundan sorumlu JMJ15 (JUMONIJI DOMAIN-CONTAINING
PROTEIN 15), RNA aracili gen susturmasinda gorev alan AGO9 (ARGONAUTE 9) (Hsieh ve ark.,
2011) proteinlerini kodlayan MEG’lerdir. Genomik damgalamaya ugrayan genlerin ¢ok cesitli
gorevlerde rol almasi, bu damgalamanin evrimsel siirecte belirli amaglar ve kurallar c¢ercevesinde

meydana geldigini ve korundugunu isaret etmektedir.
Genomik Damgalamanin Kékeni

Bitki genomlarinda, normal genlerle kiyaslandiginda MEG ve PEG’lerin yakin bolgelerinde ¢ok
sayida transpozon elemanlar1 (TE) belirlenmis olup, bu yer degistirebilen elemanlarin susturulmasi
stirecinin endospermde genomik damgalama ile sonuglanmis olabilecegini diisiindiirmiistiir (Gehring ve
ark., 2009; Hsieh ve ark., 2011; Wolff ve ark., 2011; Wollmann ve Berger, 2012). Bir baska deyisle, TE
susturulmasinin bir sonucu olarak, bazi genlere yakin tekrar bolgeleri yanliglikla deaktive edilmis
olabilir ve bunun sonucunda genomik damgalama evrimsel ag¢idan ortaya ¢ikmis olabilir (K&hler ve
Weinhofer-Molisch, 2010). Bununla birlikte genomik damgalamaya ugrayan genlerin yakinlarinda,
o6zellikle PEG’lerin, belirli TE altsiniflarinin lokalize oldugu bildirilmistir (Wolff ve ark., 2011).

Cigekli bitkilerde endospermde genomik damgalamaya ugrayan genlerin bircogu duplike olan

genlerdir. Genomik damgalama duplike olan bu genlerin birbirinden farklilagsmasini saglayabilir (Walter
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and Paulsen 2003) yani, duplikasyonlar nedeniyle kopyalardan biri genomik damgalamaya ugrayabilir
(Wolff ve ark., 2011). Qiu ve ark. (2014), A. thaliana bitkisinde 183 adet genomik baskilanan genden
125 tanesinin (%68) gen duplikasyonu sonucu ortaya ¢iktigini bulmuslardir. Buna gore bir¢ok genomik
damgalama goriilen gen, paraloglarina goére daha hizli aminoasit degisikligi gostermekte ve ifade olma
durumlarint ¢igek ve/veya tohumla simurli tutuyor ve hizla yeni fonksiyon kazanma siirecine

girebilmektedir.

Tohum olusumu sirasinda anne ve baba genomlarmin farkli istekleri bulunmaktadir. Ozellikle
disinin birden fazla erkek tarafindan doéllenmesi sonucu; embriyolara besin aktarimi i¢in anne tiim
yavrularia esit besin dagilimi i¢in gerekli genlerin anlatimini desteklerken, baba yalnizca kendi
yavrularina miimkiin olan en fazla kaynak aktarimini yapma egilimindedir (Haig ve Westoby, 1989;
Gehring ve ark., 2004; Feil ve Berger, 2007). Anne ve baba alellerinin bu asimetrik istekleri, ebeveyn
catisma teorisi olarak bilinir (Wilkins ve Haig, 2003) ve bu anlasmazlik genomik damgalama i¢in itici
bir gii¢ olabilir (Haig, 2002). Bdylece anne kaynagin dagitimini destekleyen genler baba alelinden,
kaynak dagilimmi sinirlayan genler de anne alelinden ifade olur (Gehring ve ark., 2004). Bunun bir
sonucu olarak da, baba genomu biiyiimeyi artirirken, anne genomu baskilamis olur. Ornegin, anne
genomun miktar1 arttikga, tohum ve endosperm biiyiikliigii azalir (Wilkins ve Haig, 2003; Feil ve
Berger, 2007). Bu ¢atismanin giderilmesi i¢in genomik damgalama siirecinin endosperm dokusunda
meydana gelmesi dogaldir (Gehring ve ark., 2004; Hsieh ve ark., 2011). Buna ragmen, musir bitkisinde
anneden gelen kopyasi ifade edilen MEG1 (Maternally Expressed Gene 1) geninin kaynak dagilimini
destekleyen zit bir etkisi belirlenmistir (Costa ve ark., 2012). Bu nedenle, ebeveyn ¢atisma teorisinin

genomik damgalama siirecinin evrimi ile olan ilgisi tartismaya agiktir.

Genomik damgalamanin endosperm dokusuna 6zgii oldugu ve sonraki nesillere aktarilmadigi
bilinmektedir. Ancak, misir (Jahnke ve Scholten, 2009) ve ¢eltikte (Luo ve ark. 2011) sirasiyla MEE1
(MATERNALLY EXPRESSED IN EMBRYO) ve 0s10g05750 genlerinin endosperm ve embriyoda
genomik damgalamaya ugradigi saptanmistir. Anneden gelen kopyalar ifade edilen genlerin
embriyonun erken gelisim asamalarinda kisa stireli de olsa gozlenmis olmasi, genomik damgalamanin
sonraki dollere aktarilabilecegi fikrini uyandirmistir. Embriyoda gozlenen bu genomik damgalama
stireci ¢ok kisa bir slirede ortadan kalktig1, yetiskin bitkilerde bu genler ifade olmadig1 ve bu sekilde
tespit edilen gen sayisi ¢ok az oldugu i¢in, bu siirecin kontrol mekanizmasi tam olarak anlagilamamustir.
Bununla birlikte, disi merkezi hiicresinde biriken siRNA’lar embriyoya gecerek, embriyoda anneden
gelen MEE1 kopyasindan a metil grubunun uzaklastirilmasi saglayarak ifade olmasina neden olabilir

(Hsieh ve ark., 2009, Jiang ve ark., 2012; Boavida ve ark., 2015).

A.thaliana, A.lyrata, ¢eltik ve misir gibi monokotil ve dikotil bitkilerde yapilan karsilastirmali
metilom ve transkriptom galismalari genomik damgalama mekanizmasinin evrimsel siireci hakkinda

yeni bilgiler 6nermistir (Zemach ve ark., 2010; Zhang ve ark., 2011; Luo ve ark., 2011; Zhang ve ark.,
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2014; Klosinska ve ark., 2016; Satyaki ve Gehring, 2017). Bununla birlikte Brassicaceae familyasina
ait yakin akraba C. rubella ile A. thaliana tiirleri arasinda genomik damgalamaya ugrayan ortak gen

sayisinin diisiik olmas1 bu siirecin tiire 6zgii olabilecegini isaret etmistir (Hatorangan ve ark., 2016).

Son yillarda yeni nesil dizileme teknolojileri, genomik damgalamaya ugrayan genler ile ilgili
cokca bilgi saglamistir. Ancak, genomik damgalamanin mekanizmasi ¢igekli bitki gruplari arasinda
oldukca degisik siirecler sergileyebilmektedir. Cicekli bitkilerin ve memelilerin bu siireci neden
kazandiklar1 hala fazlaca soru isareti barindirmaktadir. Endosperm dokusundaki metilasyon durumunun
tir icinde ekotipler arasinda dahi degisik motifler gosteriyor olmasi, genomik etiketleme
mekanizmalarinin ¢ok cesitli olabilecegini gostermektedir. Bu nedenle, c¢icekli bitkilerde genomik
damgalama ile ilgili yapilacak yeni ¢aligmalar, genomik damgalama mekanizmasina ve evrimine 151k

tutacaktir.
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