195

GOZUN EVRIM

Sayeste Cagil Inal
Uzm. Bio., Fizyoloji Anabilim Dali

Tip Fakiiltesi, Ankara Universitesi, Ankara
inalscagil@gmail.com

OZET

Evrim kuraminin bugiin geldigi noktada, canlilara ait
biitlin sistemlerin ve sistemlere ait tiim yapilarin evri-
mini derinlemesine ¢alismak miimkiindiir. Milyarlarca
y1l 6nce yasamini stirdiiren mikroskobik organizmala-
rin, ¢ok karmasik canlilara nasil ve neden evrildiginin
morfolojik, fizyolojik, genetik ve molekiiler olarak ince-
lenmesi, organizmalarin bugiinkii fizyolojik sistemlerini
anlamak bakimindan olduk¢a 6nemlidir. Canlilarin var-
liklarini siirdiirmesinde hayati isleve sahip olan duyu
sistemlerinden birisi olan gérme ve onun temel orga-
n1 olan goz, bahsedilen bu eksende uzun siire boyunca
calisilmistir. Morfolojik karsilastirmalarla baslayan go-
zlin evriminin anlasilma stireci, molekiiler ve genetik
yontemlerin gelismesi ile birlikte hiz kazanmis, evrim
agacindaki canllarin goz sistemlerinin hangi siiregler-
den gectigi anlasilmaya calisilmistir. Genis cerceveden
bakildiginda goziin belirli temel yapilara sahip oldugu
gozlenmekte, milyarlarca yil igerisinde de organizmala-
rin bulunduklari ¢evreye bagh olarak farkh goz yapila-
rina sahip oldugu anlasilmaktadir. ilkel mikroorganiz-
malardan itibaren varligini koruyan fotopigment opsin
ve yliksek korunum gosteren, goziin gelisiminde yer
alan pax6 geni gibi 6rnekler goziin evriminde ortak bir
baslangi¢ olduguna isaret etse de benzer goz tiplerinin
evrim siiresince farkli zamanlarda ve farkli canh grupla-
rinda tekrar tekrar ortaya ¢ikisi yakinsak ve paralel ev-
rime de bir 6rnektir. Gozlin evrimine dair birikimlerin
oldukga yogun oldugu bellidir, ancak heniiz bilinmeyen
pek ¢cok nokta aktif olarak calisilmaktadir.

Anahtar Kelimeler: G6z, Gorme Sistemi, Evrim, Omurgalilar,
Fotoreseptorler.

EVOLUTION OF THE EYE
ABSTRACT

In this day and age, the theory of evolution provides an
extensive study ground for the evolution of all systems
and their structures. Studying how and why billions
of years old microscopic organisms have evolved into
extremely complex living beings by using morphologi-
cal, physiological, genetic and molecular approaches is
important in order to understand the physiological sys-
tems of organisms today. One of the sensory systems,
which has a vital role for organisms’ survival, is vision
and along with its main organs, eyes, it has been studied
for a long time on this basis. The process of understand-
ing the evolution of the eye started with morphological
comparisons, gained momentum with the development
of molecular and genetic methods and thus changes in
the visual system of the organisms in the evolutionary
tree were tried to be understood. From a broader per-
spective, it can be seen that the eye has basic structures
and over billions of years, organisms developed differ-
ent eye structures depending on their environment.
Although findings like the photopigment opsin, which
has been existing since primitive microorganisms, and
the highly conserved gene pax6, which has a role in the
development of the eye, indicate a common beginning
in the evolution of the eye, the re-emergence of similar
eye types at different times and in different organisms
during evolutionary process provides an example to
the convergent evolution. It is obvious that the knowl-
edge on the evolution of the eye is quite dense, however
many unknown subjects are still being studied actively.

Keywords: Eye, Visual System, Evolution, Vertebrates, Photo-
receptors.

GiRiS
asamin sirdirtlebilirliinde biiyiilk 6nem
tasiyan goz, yapist ve mekanizmasi bakimin-
dan ¢ok sayida arastirmanin odak konusu
olmustur. Ozellikle insan gozii fizyolojik olarak
ayrintil bir sekilde calisilmistir. G6ziin karmasik yapisi
ve gosterdigi cesitliligin yani sira, baz1 hayvanlarda
goziin kaybolmus olmasi goziin gecirdigi evrimsel
stireglerin arastirilmasini gerekli kilmistir. Bu baglamda
fosiller ile glinlimiizdeki organizmalarin karsilastiril-
masl, bir zamanlar goziin nasil ¢alistiginin ve evrimsel
olarak gecirdigi siireclerin anlasilmasina biylik katki

saglamaktadir.

Charles Darwin, Tiirlerin Kékeni'nde, goz gibi miikem-
mel ve karmasik bir yapinin dogal secimle agiklanabi-
lecegi diislincesini kendi deyimiyle “absiird” buldugunu
soylemis, hatta bunu bir itiraf olarak tanimlamistir
(Darwin, 1859; s. 154). Ancak Darwin bu “itirafin”
devaminda, uygun kosullarin olusmasi durumunda,
gozdeki farkliliklarin kullanish oldugu durumlarda
dogal secilim iizerinden kompleks bir gz yapisinin
olusabileceginin teorik olarak miimkiin oldugunu
belirtmektedir. Mendel’in heniiz yeniden kesfedilmedigi
bu dénemde Darwin’in karmasik goz yapisina dair bu



soylemi, evrim karsitlarinin siklikla kullandigi bir alint1
olmustur. Genetigin ve molekiiler biyolojinin giderek
gelismesi, yeni yontemlerin ortaya cikisi ve paleontoloji
basta olmak lizere ¢esitli disiplinler arasi yaklasimlarla
giliniimiizde goziin evrimsel gelisimine dair 6nemli bil-
giler elde edilmistir.

GOZE EVRIMSEL BAKISIN KISA BiR TARiHi

1883’te Bristol’de goz cerrahi olan Richardson Cross,
gormenin evrimine dair ilk derslerden birini vermistir
(Cross, 1915). Cross dersinde, en basit gorme organin-
da bir pigment birikimi oldugunu, bu duyarh alanin
iistiinde kalinlasan bir lens yapisi ile 15181 konsantre
ettigini belirtmis, ayrica bu basit yapidan temel alan
daha karmasik bir géz yapisi oldugunu dne stirmiistiir.
Cross bu uzun derste tek hiicreli canlilardan baslayarak
insana kadar ¢ok sayida farkli subeye ait canlinin goz
yapisini ve benzerliklerini degerlendirmistir.

Cross’un ardindan, 1926’da, yine bir cerrah olan Elliot
Smith’'in Cavendish’te gérme ve evrim Ulzerine verdigi
dersin bir kismi British Medical Journal’da yayinlan-
mistir (Smith, 1926). Smith’'in konusmasi Cross’unkin-
den farkl olarak, gozdeki ve gormedeki evrimin insanin
diger canlilardan ayrilmasindaki roliine odaklanmistir.
Cross, insanlarin birbirinin davraniglarini gézlemley-
erek alet kullanimi, yiiz ifadeleri, cinsel se¢im gibi
hayatta kalimi1 ve sosyal hayati diizenleyecek 6nemli
kosullar 6grendiklerini belirtir. Bunun yani sira géziin
dilin evriminde temel bir yer aldigin, isitsel sinyaller-
in gorsel bir sembole ¢evrilmesinde ve iletisimin yazil
hale gecirilmesiyle toplumsal degisimlerin hizlan-
masinda yadsinamaz bir 6neme sahip olduguna isaret
etmektedir. Cross’un bu konusmasi goze yapisal olarak
odaklanmasa da goziin evrimi ve beyin yapilarindaki
iligkili degisiklikleri iceren ilk metinlerden biri olmasi
bakimindan énemlidir.

1955’te Amerikali John Zettel Jr., o doneme kadar cesitli
hayvanlardaki géz yapilarini karsilastiran bir derleme
yazmistir. Bu derlemeye gore, Annelida (solucanlar), Ar-
tropoda (eklembacaklilar) ve Mollusca (yumusakgcalar)
dahil cesitli omurgasizlar ile biitiin omurgali hayvan-
larin belirgin bir géz organizasyonu mevcuttur. Zettel,
en basit omurgalinin bile gézlerinde lens, kornea, ret-
ina, fotoreseptorler ve dis okiiler kaslardan olusan
tam bir sistem oldugunu belirtmektedir. Bununla bir-
likte, omurgali embriyolojisine bakildiginda, internal
tlibiiler bir merkezi sistem olmaksizin kompleks bir goz
yapisindan bahsedilemeyecegini soyler. Bu makalede
cesitli omurgalilarin géz yapilari karsilastirilmis, temel
olarak gozlin akomodasyonun (uyum saglama)™ farkli
mekanizmalarindan bahsedilmistir.

Goziin  morfolojik ve hiicresel karsilastirmalarla
arastirilmasinin iistiine, gelisen molekiiler ve gene-
tik yontemler goziin evrimsel siirecinin anlasilmasini

1 Gorme sirasinda bir objenin bulundugu mesafeye gore goziin odaginin
fizyolojik olarak netlestirilmesi.

kolaylastirmistir. Ozellikle 2000 yilindan sonra géziin
evrimine ait literatiir biiyiik bir hizla genislemistir ve
genislemeye de devam etmektedir. Uzun bir siire, Ernst
Mayr’in de aralarinda bulundugu ¢ogu evrimsel biyolog,
g0z yapisinin biitiin hayvan subelerinde en az 40 - 60
defa evrimlestigini diisiinmistiir (Gehring, 2005). Te-
melde ne kadar benzer olsa da farkli gruplarda farklh
goz yapilarinin varhigr gozlerdeki evrimsel degisik-
liklerin gruplar icinde bagimsiz olarak gerceklestigi-
nin diisiiniilmesine neden olmustur. Ancak genetik ve
molekiiler ¢alismalar sonucunda kesfedilen, biitiin goz
sistemlerindeki ortak gen ve transkripsiyon faktorler-
inin sayis1 giderek artmakta ve tiim hayvanlarda ortak
bir gérme sistemi olduguna isaret etmektedir (Nilsson
ve Arendt, 2008). Biitiin bu ¢alismalarla géziin temel
yapisinin ortak bir kokenden geldigi diisiincesi 6ne
cikmistir (Gehring, 2005). Ernst Mayr de 2001 yilin-
da yayinlanan What Evolution Is isimli kitabinda bu
goriisiin artik dogru olmadigini belirtmektedir (Mayr,
2001).

GOZON EVRIMiNDE TEMEL UNSURLAR

Fotoreseptirler

Hayvanlari yalnizca Animalia alemi olarak ele almak,
gozlin evrimi konusunda yaniltict olur ve bu nedenle
protist genel ismi ile anilan tek hiicreli 6karyotlar da
incelenmelidir. Elbette bu tek hiicreliler icinde gercek
bir gozden bahsetmek miimkiin degildir ancak 6glena
(Euglana granulata) gibi flagellat tipte tek hiicrelilerde
bulunan goz noktalari, goziin evriminin baslangici icin
onemlidir. Bitki ve hayvanlara ¢ok uzak olan bu canlilar,
endosimbiyoz sonucu evrimlesen kloroplasti icerme-
ktedir ve goz noktalar1 sayesinde 1s1ga dogru hareket
edebilirler (fototaksi). Oglena ile birlikte, flagellat bir
baska tek hiicreli olan Chlamydomonas eugametos goz
noktalar1 bakimindan derinlemesine incelenmistir
(Walne ve Arnott, 1967). Oglena fotoreseptor olarak bir
flavoprotein icerirken, Chlamydomonas retiniliden pro-
teini icermektedir (Wolken, 1977; Suzuki ve ark., 2003).

Diinyanin ilkel kosullar1 géz dniinde bulunduruldugun-
da, 1518a duyarli bu sistemin tam olarak 15181n hangi
dalga boyuna duyarh oldugu da bir secilim siirecidir. X
1sinlar1 ve gama 1sinlari hiicrelere zarar verip herhan-
gi bir gorisii ortadan kaldirirken, radyo dalgalar gibi
uzun dalga boylar ise yeterince enerji tasiyamadigin-
dan cevredeki farkliligin algilanmasini zorlastiracaktir.
Bu acgidan bir fotoreseptdriin® en iyi bugiin goriilebilir
151k spektrumu olarak tanimladigimiz dalga boylarinda
uyarilabilmesi daha olasidir. Bu nedenle ilkel donemde-
ki tek hicrelilerin sahip oldugu fotoreseptorlerin ilkel
doénemin kosullarina uygun dalga boyuna duyarl ol-
masi beklenmektedir (Schwab, 2018).

Hayvanlarda fotoreseptorlerde 1s18a hassasiyet gosteren
proteinler opsinlerdir. En basit hayvanlar olarak kabul
edilen placozoalar ve silingerler hari¢ biitiin hayvan

2 Isiga tepki veren bir protein.
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subeleri opsin sinifindan yedi-transmembran-proteini
kullanir (Porter ve ark., 2012). Opsinler tip I ve tip II
olarak ikiye ayrilir; tip I opsinler tiim hayvan subelerine
yaylmustir, tip Il opsinler ise temel olarak mikroorga-
nizmalarda bulunur. Bu iki tip opsin birbirine yapisal
olarak benzese de, dizi olarak birbirinden ¢ok farklidir
ve lst diizeyde molekiiler yakinsak evrim® olarak
diisiiniilmektedir (Oakley ve Speiser, 2015). Bununla
birlikte, bu iki grup proteinin ortak bir kékenden geld-
igine dair oneriler de mevcuttur (Mackin ve ark., 2014).

Opsinin G protein bagh bir reseptdrden evrimlestigi
diisiiniilse de bunun 6ncesini ele alan evrimsel siire¢
heniiz netlesmis degildir. Bir kromofor* olan ve A vi-
tamininden ¢evrildigi bilinen retinal ile birlesen opsin,
biyolojik olarak aktif bir sekilde 1s18a duyarh olan rho-
dopsini olusturur ve bu rhodopsinin Archea’da enerji
icin proton pompasi gibi gorev yaptig1 diisiiniilmekte-
dir (Grote ve ark.,, 2014). Diger 1518a duyarh proteinler
yerine opsinin se¢iliminin sebeplerinden birisi, diger
molekiillerin farkli kosullarda hiicre icin zararh ol-
masil, dolayisiyla rhodopsin kadar etkili 151k duyarlilig:
saglayamamasi olarak diisiiniilmektedir (Schwab,
2018).

Opsin ve retinalin birlesimi iki farkli reseptor hiicres-
ine ozgiidiir. Bu hiicreler, siliyer fotoreseptorler ve
rhabdomerik fotoreseptorler, omurgali ve omurgasi-
zlarda bulunmalarn agisindan birbirlerinden farklidir.
Omurgalilarda siliyer fotoreseptorler, omurgasizlarda
rhabdomerik fotoreseptorler daha sik gézlenmektedir
ancak iki grupta da her iki reseptoriin birlikte gézlen-
ebilecegini 6ne sliren arastirmacilar vardir (Lamb ve
ark., 2008).

ORTAK GENETiK KOKEN

Molekiiler ve genetik calismalar; ¢esitli gen ve transkrip-
siyon faktorlerinin géziin evriminde yer aldigini goster-
mektedir. Bu genlerden pax gen ailesinin daha erken
ortaya ciktig1 ve giderek evrime ugradig1 diisiiniilmek-
tedir; ilkel hayvanlardan siingerler ve solenterlerde pax
ailesindeki ilkel formlardan biri olan pax5’in bulunmasi
bu durumu desteklemektedir (Kozmik ve ark., 2003;
Suga ve ark., 2010).

Meyve sinegi Drosophila goziin gelisiminin incelenme-
sinde model bir canli olmustur ve detaylica incelen-
mistir (Baker ve ark., 2014). Bununla birlikte Drosophi-
la genetik calismalarda essiz bir modeldir. Bu bakimdan
goziin genetik temellerinin arastirilmasinin Drosophila
ile baslamis olmasi pek sasirtici degildir. 1915’te gene-
tikci Mildred Hoge Drosophila’da kolayca fark edilebi-
lecek bir gozsiizlik mutasyonu (eyeless; ey mutasyonu)
bulmustur. Bu mutasyona benzer bir mutasyon farel-
erde de bulunmustur. insanlarda benzer bir fenotipe
neden olan aniridia hastalifina neden olan mutasyon

3 Birbiriyle akraba olmayan tiirlerde gozlenen benzer biyolojik 6zelliklerin
evrim siireci.

4 Molekiile rengini veren kismi.

1991 yilinda Ton ve ark. tarafindan bulunmustur. Ayni
y1l, farelerdeki mutasyonun sebebi olan gen de tespit
edilmistir ve iki genin de olduk¢a korunmus olan Pax6
geni oldugu fark edilmistir (Walter ve Gruss, 1991;
Gehring, 2005). Pax6 geni ayn1 zamanda Drosophi-
la’daki eyeless genidir. Drosophila ile ¢alisan Gehring,
ayni konuda farkli hayvan modelleri ¢alisan meslek-
taglarinin verileriyle birlikte boceklerden insanlara
kadar oldukg¢a korunmus olan bu genin, géziin evrimi
sirasinda temel kontrol geni oldugunu 6ne siirmiistiir
(Gehring ve Ikeo, 1999). Gehring’e gore Pax6 anahtar
gendir ve siire¢ boyunca farkli genler bu genin altinda-
ki yolaga katilarak go6ziin yapisinda degisimlere neden
olmustur.

Pax6 homolog genleri bilateral yapili hayvanlarin hep-
sinde saptanmistir. ilging bir sekilde evrimsel siirecte
gozlerini kaybetmis olan Caenorhabditis elegans da
Pax6 genine sahiptir. Bu durum muhtemelen Pax6 ge-
ninin farkli organlarda da anahtar gen olmasindan kay-
naklanmaktadir. Bu korunum, goéziin ortak bir kékend-
en evrildigini diistindiirmektedir.

KAMERA GOZ YAPISI VE BILESIK GOZ YAPISI

Basit gozlerden sonra gozlenen ilk ileri goéz for-
mu kamera stili goéz yapisidir. Fosillere bakildigin-
da en eski kamera goz tipi Kambriyen doénemi
ortalarinda sé6lenterlerde gozlenmektedir ancak asil or-
taya ¢ikis zamaninin Kambriyen'dan daha énce oldugu
diisiiniilmektedir (Schoenemann ve ark., 2009; Zhao
ve ark., 2013). Bu g6z yapisi, kornea, lens, ekstraokiiler
kaslar ve bazilarinda konjonktiva ile goz kapaklar: gibi
aksesuar yapilari igerir. Bu gozlere sahip tiim hayvan-
larin birbirinden bagimsiz ama yakinsak evrim gecird-
igi diisiiniilmektedir (Ogura ve ark., 2004). Ornegin,
insanda da, oriimcekte de alti1 ekstraokiiler kas vardir
ancak embriyolojik ve fonksiyonel bakimdan bu kaslar
birbirlerinden tamamen bagimsizdir.

Goz noktalarinin tizerinde 1518a duyarh hiicrelerin yu-
kar1 dogru bir kabarti olusturmasi ile olusan goz yapisi-
na daha sonra bir lens, siklikla da ilk lensin proksima-
linde® kalan ikinci bir lens eklendiginde ortaya “bilesik
g6z” yapisi ¢ikmaktadir. Her bir kabartidaki kitin kor-
neadan gecen 151k sekiz optik hiicre tstline diiser ve
boylece her biri birbirinden bagimsiz, kendi i¢inde ka-
lan gorsel birimler meydana gelir (Schwab, 2018). Her
bir birime “ommatidium” ad1 verilmistir. Her bir om-
matidium bir “piksel” gibidir ve ommatidium miktar1
elde edilen gorselin keskinligini etkiler (Nilsson, 2021).
Bilesik tip gozlin morfolojisi, alt1 farkl yapiya sahiptir
ve her biri temelde ayni olsa da, organizmanin yasadigi
cevreye en iyi uyum saglayacagi sekilde 6zellesmistir.
Bu g6z tipi temel olarak antropodlarda gozlenir.

KAMBRIYEN PATLAMASI EKSENiNDE GOZUN EVRiMi

540 ile 530 milyon y1l Kambriyen déneminde goézlenen

5 Bir merkeze (genellikle viicuda) yakinligi gosteren anatomik terim. Proksi-
mal yakin, distal uzak oldugunu ifade eder.



Sekil 1. (Sol) Bir sigir sineginde bilesik tipte goz yapisi.
(Sag) insan gdzii kamera tipte gz yapisindadir.

cesitlilikteki patlamanin gozle iliskili olduguna dair bir
hipotez mevcuttur. Gozdeki evrim ile birlikte cevresinin
daha fazla farkinda olan canlilar, avcidan kagmak, daha
uygun saklanma yerleri kesfetmek, yeni besinleri bul-
mak gibi avantajlara sahip olurken, bir yandan da bu
duruma bagh olarak giderek artan rekabet nedeniyle
daha fazla secilimle karsilagmislardir.

Bu donemde gormedeki iyilesmenin, Kambriyen
doneminde farkh tiirlerin agiga ¢ikmasim tetikledigi
disiiniilmektedir. Giiniimiizde yaklasik 36 subeden (bu
say1 31 ile 36 arasinda degismektedir) olusan hayvan-
lar alemi iginde 3 tanesi (arthropoda (eklembacaklilar),
mollusca (yumusakgalar), chordata (omurgalilar))
bugiinkii modern tanimiyla gérmeyi saglayan gozlere
sahip canlilarin %96’sin1 olusturmaktadir ve Kambri-
yen patlamasinin yasandigi dénemde var olmuslardir.

[lkel gbz yapilarinin evrimsel olarak incelenmesi, géziin
yumusak dokusunun fosilize olmamasi nedeniyle
oldukga zordur. 1970’te Seilacher tarafindan Konser-
vat-Lagerstdtten olarak tanmimlanan, yumusak dokulu
fosil biyotalarinin varligi, bu tiir organlarin incelen-
mesinde olduk¢a 6nemlidir. Cin’de bulunan Chengji-
ang bolgesindeki Chengjiang biotasi, Erken Kambriyen
fosilleri bakimindan olduk¢a zengindir. Yaklasik 520
milyon yil éncesinden fosilleri barindiran bu biota in-
celendiginde, géz yapilarinin biiyiik bir cesitlilik gdster-
digi gozlenmistir. Ayrica bu fosiller; hayvanlar aleminin
en eski goz yapilarini barindirmasi bakimindan biiytik
O6neme sahiptir. Bu biota icerisinde 230’dan fazla hay-
van tlirdi tanimlanmistir (Zhao ve ark., 2012). Bu biota-
da saptanmis goz tipleri, daha yeni hayvan tiirlerinde,
ozellikle artropodlarda gozlenmektedir.

Bilinen en ilkel goz fosili Olenellus fowleri adl trilobit-
tir (Schwab, 2018). Arthropodadaki bilesik goz linitel-
eri olan ommatidumlardaki kalsitlerin tassi yapilarinin
korunmasi ile fosillerde net bir sekilde g6zlenebilm-
isti. Trilobitlerin Kambriyen'dan once ortaya ¢iktigi
diisiiniilse de Olenlleus’taki bu yapinin erken Kambri-
yen doneminden oldugu varsayilmaktadir.

Chengjiang biotasinda olduk¢a baskin olan artropod-
larin gozleri, cesitli géz yapilarinin neden ortaya cik-

tigin1 ve neden kayboldugunu aciklayabilmektedir.
Bilesik g6z yapisinin ilk olarak Kambriyen déneminde
aciga ciktig1 diistintilmektedir. Bu goz tipi annelidler ve
yumusakcalarda da gozlenmektedir, ancak bu tip géziin
en list diizey hali arthropodada mevcuttur. iki sinifa
ayrilan bilesik g6z yapisi bu siniflar icinde de farkliliklar
gosterir. Bilesik gozler arasinda en eski yap1 apozisyon
gozlerdir ve diger tipte bilesik gozlere evrimlestigi
diistiniilmektedir (Gaten, 1998). Ancak daha uzak akra-
balarda bile benzer goz yapilarinin gézlenmesi nedeni-
yle bu diisiince heniiz netlik kazanmamistir. Yine de
bilesik gozler biitliniiyle diisiintildiigtinde anatomik ve
fizyolojik arastirmalara gore biitlin bilesik goz tipleri-
nin homolog oldugu kesindir (Land ve Nilsson, 2002).

BiR GOZ NOKTASINDAN BiR GOZUN OLUSUMUNA

llging bir sekilde, tek hiicreliler icinde bulunan
dinoflagellatlarda bahsedilen basit géz noktalarinin
aksine, kamera tipi goze olduk¢a benzeyen kompleks
yapilar vardir (Hayakava ve ark., 2015). Bu canlilarda
sinir sistemi olmadigindan gergek bir imge algisi
olmadig1 disiiniilmekte, ancak gorsel mekanizmanin
veya islevinin ne oldugu tam bilinmemektedir.

llkel hayvanlardaki géz noktasinin iistiinde konkav
bir kup olusmasiyla uzaysal enformasyonun duyusal
olarak islenmesi baslamistir. Bu tip g6z yapilari cogun-
lukla yumusakcalarda gozlenmektedir ve yaklasik 10
farkh goz tipi tanimlanmistir. Bunlarin arasinda en ilg-
ing¢ g6z yapisi deniztaraklarinda bulunur. Bu canlilarda
kristalize lens ve iki retina katmani ile gorselin en dista-
ki katmana yansitilmasi ile goriis saglanir. iki katman-
daki reseptorler de birbirlerinden farklidir. Yapidaki bu
detayh degisikligin aksine, deniztaraklarinda gergek bir
beyin yapisi bulunmadigindan bu gozler yalnizca 1s1k
varligi ve harekete iliskin enformasyon saglayabilmek-
tedir. Yine yumusakgalardan notilus, igne basi (pinhole)
tipi goze sahiptir ancak bu gézde lens ve kornea yoktur;
bu canlilarin yaklasik 500 milyon y1l 6nce ortaya ¢ik-
t1g1 disiiniiliirse bu basit yap1 daha iyi anlasilmaktadir.
Evrimsel olarak daha gen¢ olan ahtapotlar ise daha kar-
masik bir goz yapisina sahiptir ve lens, géz bebegi (pu-
pilla) ile geliskin bir ekstraokiiler kas yapisini igerir. Bu
ekstraokiiler kas miktar1 7 ile 14 arasinda degisirken,
olusan gorilintii de daha detayl elde edilmektedir. Den-
iz salyangozlari (limpetler) bu tip géze sahip canhlardir.
Bu konkav yapinin birleserek ortada igne deligi kadar
bosluk biraktig1 gozler yumusakgalardan deniz ku-
laklar1 ve notiluslarda gozlenir. Kristallesmis lenslerin
eklenmesi ise evrimsel siirecte daha ge¢ gerceklesmistir
ve bu durum farkli organizmalarda lenslerin farkli mad-
delerle olusturulmasiyla agiklanmistir. Omurgasizlarda
lens cogunlukla cesitli kristallinler ve 6zgiin proteinler
icerirken, omurgalilarda kristallinlerin yani sira siklikla
151 sok proteinleri icermektedir. Lenslerdeki bu farklilik
onlarin fiziksel ozelliklerini de degistirdiginden, go-
zlerin yapisinda degisimler de kaginilmaz olmustur
(Shwab, 2018).
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Omurgahlarda Goziin Evrimi

Kambriyen patlamasi omurgalilarin baslangici icin
onemli bir ddnemdir. Konodontlar (ilkel yilan baliklar)
omurgalilarin evrimindeki ilk canllar olarak ka-
bul edilmektedir Omurgalilarda goziin evriminin
gliniimiizden yaklasik 500 milyon yil 6nce kemikli
yapilarin evrilmesinden dnce baslamasi nedeniyle fo-
sil kayitlar olduk¢a azdir. Bu nedenle evrimsel siirecte
omurgalilarda a¢iga cikan ve devaminda daha iyi bir al-
ternatif nedeniyle ortadan kaybolan goz tiplerinin bilin-
mesi miimkiin degildir. Bu nedenle donemdeki omur-
galilara en yakin canlilarin ve onlarin yakin akrabalarini
g6z bakimindan degerlendirmek, evrimsel siireci anlay-
abilmek a¢isindan yararhdir.

Omurgalilarin evrimine kadarki siirecte fotoreseptorl-
er, retina, lens gibi kompleks goz yapilari olusmus olsa
da gelen bilginin tam anlamiyla bir gorsel olarak deger-
lendirilmesi icin gerekli kompleks sinir sistemi hentiz
yoktur. Bu nedenle omurgalilardaki goziin evrimini,
sinir sistemi evrimi ile birlikte incelemek gereklidir. Yak-
lasik 550 milyon y1l 6nce, omurgalilarda noéral dokunun
bir noral tiip olusturarak beyin ve omuriligi meydana
getirdigi diisiiniilmektedir. Lamb ve arkadaslari, ¢cogu
omurgasizda belirgin olan siliyer fotoreseptorler ile bir-
likte, omurgalilarda dne ¢ikacak olan rhabdomerik fo-
toreseptorlerin bu tiip icerisinde belirgin bir yerlesimi
oldugunu 6ne siirmiistiir. Buna gore, noral tlip duvarin-
da bulunan siliyer fotoreseptorler, tiiplin dis tarafinda
bulunan rhabdomerik fotoreseptdrlerle sinaps yapar
halde bulunur ve bu reseptorler projeksiyon yaparak
beyne gidecek duyu aksonlarini meydana getirir (Lamb
ve ark., 2008).

Kambriyen donemindeki omurgalilara en ¢ok benzey-
en buglinkii ¢cenesiz baliklar, bugilinkii kafatassizlarin
(cephalocordata) en yakin akrabalari olarak tanimlan-
maktadir. Bu canlilarda gozler kamera tipidir ve bu tip
g6z omurgalilarda baskin halde devam eder. Tasemen-
ler (disli cenesiz baliklar) en ilkel omurgali ailesi olarak
diisiiniilmektedir ve goz tipleri ilkel omurgalilar igin
onemli bir drnektir. Bu canlilarin gozleri olgun kamera
tipidir ve 3 veya 4 tanesi daha ileri baliklarda bulunan
bes fotopigment icermektedir. Yetiskin tasemenlerin
gozlerinde bulunan retina baliklardakine ve hatta bazi
memelilerinkine benzerlik gosterir. Bu kamera tipi goz
sekli her ne kadar modifikasyonlara ugrasa da evrim
stireci boyunca temelde degisim gostermez. Baliklar-
da da benzer goz tipi mevcuttur ancak daha karmasik
damarlanma ve retina yapisina sahiptir. Devonian
doneminde oldukca gelisen baliklardaki kamera goz
yapisi viicuda gore daha biiyiik, sabit géz bebegi (pu-
pilla), yass1 kornea, biiylik, yuvarlak ve hareketli lensi
icermektedir.

Temelde bilinen haliyle fotoreseptor aracili transdiiksi-
yon lizerinden goriisiin gerceklesmesine dair tasarim,
omurgalilarda da biiyiik oranda degisime ugramamaistir.
Omurgalilardaki goziin evrimi sucul hayata veya karasal

hayata adaptasyon ekseninde gerceklesmistir. Bununla
birlikte kara hayvanlarindaki diurnal (gilindiizcil) ve
nokturnal (gececil) yasama farkliliina bagh olarak,
gozlerin ortamdaki 1s13a gore en iyi sekilde goriis
saglamak {izere evrimlestigi gozlenir. Ornegin, 15132
oldukga hassas olan ve renkli goriisiin saglanmasinda
rol alan koni hiticreleri diurnal canlhlarda daha fazla bu-
lunurken, kisik 1s1kta 1518a yiiksek hassasiyet gosteren
c¢ubuk hiicreleri nokturnal canlilarda daha baskin
gozlenmektedir. Benzer modifikasyonlar, denizin daha
derin ve dolayisiyla daha karanlik kisminda yasayan su
omurgalilarinda da gézlenmektedir.

Tetrapodlarin (dort ayaklilar) karaya cikisi ile birlik-
te omurgalilarin goz yapisi ciddi anlamda degisiklige
ugramistir. Sucul hayvanlardan kara hayvanlarina gecis
formu olarak goriilen Tiktaalik, amfibilerin karasal or-
tama adaptasyonda gecirmek zorunda kaldig1 temel
degisikliklerin anlasilmasinda yardimci olmustur. Su
ortamindan hava ortamina gecisle birlikte buna uyum
saglamak icin gozde gesitli degisiklikler gerceklesmistir.
Sudan karaya geciste goz i¢in iki problem vardir; goziin
kurumasi ve ortam gecisinden dolay1 odaklanma®. Bu
problemlerin giderilmesi, korneanin daha dik konuma
gelmesi ve daha seffaf olmasi, lensin diizlesmesiyle bir-
likte, ikinci goz kapagi adi1 verilen niktitanlar ve dis goz
kapaklarinin olusumuyla saglanmistir (Mohun ve Da-
vies, 2019).

Bazi amfibiler, binokiiler™” gérmeye dogru evrimlesme
gostermistir. Cogu balikta gormede tam bir ¢aprazlagsma
gozlenirken, c¢ogu memeli kismi caprazlasmaya
sahiptir. Bu kismi caprazlasmanin erken amfibilerde
gerceklestigi diistinlildiiyse de evrimsel siirecte en az
dort defa optik ¢aprazlagsmanin ortaya ¢iktig1 goriisii
one cikmistir (Larsson, 2013). iribaslarda, baliklar gibi
tam c¢aprazlanma mevcutken, metamorfoz sirasinda
kiazma noktasinda esit sayida iki tarafa dogru giden
retinal ¢iktilar gozlenir (Skarf ve Jacobson, 1974). Bu
caprazlasma ile birlikte goriilen cismin ii¢ boyutlu
sekilde algilanmasi saglanmaktadir.

Amniyotik yumurtanin evrimlesmesiyle Dbirlikte,
liremek icin suya baglh kalmayan hayvanlar karada
yayllmaya baslamis ve sinapsidler (memeli dnciilleri)
ile sauropsidlere ait cok sayida farkl tiiriin evrimi
gerceklesmistir (Schwab, 2018). Sauropsidler icinde
bulunan stiriingenler ve kuslarin sklerasinda kikirdaksi
yapilar gelismistir ve daha hizli, daha kesin ve daha
aydinhk gorintilerin olusumu icin akomodasyonda
yer alirlar. Bu akomodasyonda lens memelilerde old-
ugu gibi yuvarlaklasmaz, aksine siliyer cisimcik ve
kornea arasinda sikisir (Shimizu ve ark., 2009). Yer

6 Isigin yoni farkli ortama girdiginde, ortamin 6zelligine bagli olarak yon de-
gistirir. Bu durum kirilma olarak adlandirilir. Bu kirilma, 1s1gin tam retina
tizerine disustind, yani gorisin netligini degistirir. Sudan karaya gegiste
bu durum oldukga belirgin hale gelmistir ve bunu diizeltmek lizere gozde
cesitli degisimler meydana gelmistir.

7 ki gozle birlikte bir cismin tek gériilmesi. Her iki gézden gelen bilgi birles-
tirilerek tek bir gorsel olarak algilanir.



altinda yasama stirecinde akomodasyon 6zelligini kay-
beden yilanlar, yeryiiziine ciktiklar1 zaman lenslerin
hareketiyle akomodasyon saglamaya evrimsel olarak
geri donmislerdir (Blackburn, 1984; Simoes ve ark,
2015). Bu akomodasyon sekli baliklardakine analog-
dur fakat homolog degildir (Schwab, 2018). Kuslardaki
sklerada pekten adi verilen bir yap1 mevcuttur. Pekten
ylksek damarlanma gosteren ve olduk¢a pigmentli bir
yap1 olup, insanlardaki gibi damarl bir retinaya sahip
olmayan kuslarda goziin i¢ kisimlarinin beslenme-
sinde rol oynadig1 diistiniilmektedir (Shimizu ve ark,
2009). Tim bunlarin yani sira, kuslar ozellikle goz
biiytikliigliniin beyin biiyiikliigline orani bakimindan
biiytik farklihk gostermektedir. Kuslar, karasal omur-
galilar arasinda en biiyiik gozlere sahiptir ve goziin
beyne orani insanlardan ¢ok daha biiyiiktiir. Kuslardaki
goz blylkligiiniin sebebi, hizli hareket eden hayvan-
larin gozlerinin biliyiik olmasi gerektigini 6ne siiren
Leuckart'in Kural ile iligkilendirilmektedir ve kuslar-
da ozellikle uzaysal ¢oziiniirliikteki keskinliginin artisi
bunun bir sonucu olarak disiiniilmektedir (Hall ve
Heesy, 2011). Bununla birlikte kuslarda beyin ve goz
biiytikligiiniin birlikte evrimlestigi, bunun nedeninin
de nokturnal aktivite ve avin hareketliligi oldugu 6ne
stiriilmiistiir (Garamszegi ve ark., 2002).

Sekil 2. Nokturnal olan baykuslar, kuglarda buylk géz ve avlanma iligkisi-
nin dnemli érneklerindendir.

Synapsidler amniyotlardir ve 6nce monotremlere (yu-
murtlayan memeliler), ardindan memelilere dogru
evrim silirecinden ge¢mislerdir. Monotremler siiriingen
ve kuslara daha yakin goz yapisina sahiptir. Monotrem-
leri skleradaki kikirdag: kaybeden keseliler takip eder.

Plasentali memelilerin evrimsel gelisimi, Meksika'nin
Yucatan Yarimadasi'na diisen meteor sonrasinda old-
ukca hizlanmistir ve cesitlilikleri giderek artmistir
(Springer ve ark. 2017). Dinozorlarin yok olusundan
once memeliler gece yasamaya alismis, goz yerine koku,
isitme gibi duyularin evrimlesmesi gerceklesmistir
(Maor ve ark., 2017). Yine ilgili olarak, 15181 daha fazla
almak i¢in kornea genislemistir. Memeli g6zleri noktur-
nal slirtingen ve kuslara benzer bir yapida olsa da pri-
mat ve insanlarda giindiiz 151g1na uyum saglamis goézler
oldugu saptanmustir (Hall ve ark., 2012). Suda yasayan
memeliler ise hem sudaki yasama, hem su disindaki
goriise adaptasyon saglamistir. Cogu su memelisinde su
icinde 151k kirilarak retina lizerine diiser ve su meme-
lilerinin gozlerinde, hava ortamina gectiginde kirilma-
daki degisime ragmen 15181n retinaya diismesini saglay-
acak mekanizmalar gelismistir. Ayrica 15181n miktarini
ayarlamak icin tiirlere 6zgii géz bebegi (pupilla) ve iris
kaslar1 gdzlenmektedir. Bu canlilarda goéziin yapisi nok-
turnal memelilere olduk¢a benzerdir (Mass ve Supin,
2007).

Gozilin evrimi stiresince koni ve cubuk fotoreseptorler-
inin retinadaki dagilimi tiirlere ve yasam bicimlerine
bagli olarak farklilik géstermektedir. Nokturnal hayvan-
lar daha ¢ok renksiz goriisle iligkili cubuk reseptorlere
sahipken, giin 15181nda yasayan ve keskin renkli goriisli
hayvanlarda koni reseptorler yaygin bulunmaktadir
(Jacobs, 2009). Bununla birlikte renkli goriis taniminin,
bilindik ii¢ renkli goriisten farkli olduguna dikkat
edilmelidir. Renkli goriis balik, siiriingen ve kuslarda
moroétesiisik ile kizilotesi 151k arasinda duyarliliga sahip
dort farkli fotopigment sayesinde mevcuttur. Memeliler,
nokturnal dénemde bu pigmentlerin ikisini kaybetmis,
primatlar ise Ugiincli pigmente sahip olacak sekilde
evrimlesmislerdir (Arrese ve ark., 2002). Yiiksek pri-
matlar haricinde plasentali memelilerde ti¢lii pigment
bulunmadig: bilinmektedir (Regan ve ark., 2001). 77
milyon y1l 6nce ortaya ¢cikan ve primatlari olusturan pro-
toprimatlarin dikromatik oldugu, Yeni Diinya maymun-
larindan ayrilan Eski Diinya maymunlarinin bu ti¢iincti
pigmente sahip oldugu diistiniilmektedir. Ayrica bu
pigment baliklarda, siirtingenlerde ya da kuslarda bu-
lunan ti¢lincii tip pigmente benzememektedir (Schwab,
2018). Bu lglinci tip pigmentin bu primatlarda or-
man icinde meyve arayisinda evrimsel olarak avantaj
sagladigindan secildigi disiiniilmektedir (Surridge ve
ark, 2003). Trikromasi ti¢ fotopigment haricinde, gelen
gorselin yorumlanmasi ve karsilastirilmasi icin uygun
noral mekanizmay da gerektirdiginden, beyin ve goziin
ya birlikte evrimlestikleri ya da duyusal mekanizma-
larin evrimini uygun noral mekanizmalarin evriminin
takip ettigi sanilmaktadir (Schwab, 20018).

Insan ve primat goz yapisi birbirine oldukca benzer
olsa da temel bazi yapilar bakimindan birbirlerinden
farklilik gosterirler. insanlarda sklerada pigmentasyon
yoktur ve sklera disariya daha aciktir. Bu iki farklihigin
temelinin  davranis  oldugu  disiiniilmektedir.
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Sklerada pigmentasyon ve beyazligin gdézlenmemesi
ile primatlarin bakislar1 digerlerinden saklanir,
boylece diger bireylerle goz goze gelme veya avcilar
tarafindan fark edilme en aza indirilir. insanda ise
gozde beyazligin secilebilmesi, sosyal agidan 6nemlidir
ve bakis ile iletisim kurma iizerinden avantajli oldugu
diisiiniilmektedir (Kobayashi ve Koshima, 2001).

SONUG

GOz yalnizca insanlar i¢in degil, tiim canlilar i¢in yagam-
sal 6neme sahip olan gérme sisteminin baslica organidir
ve ilkel tek hiicrelilerin goéz noktalarindan bugiline
evrim siireci icinde siirekli degisime ugramistir. Gozlin
evrim siirecini tiim organizmalar a¢isindan morfolojik,
molekiiler, fizyolojik ve genetik temelde anlatabilmek,
kapsaminin genisligi sebebiyle miimkiin degildir. in-
sanda goziin yapisi ve fizyolojik mekanizmalari oldukga
detayl bir sekilde aydinlatilmis olsa bile, yiiz milyonlar-
ca yll igerisinde evrim agacinin basamaklarina yayilmis
olan farkliliklarin yakindan incelenmesi evrim me-
kanizmalarinin ge¢mise doniik gozlemini saglamakta
yararh olacaktir. Insanda goz calismalarinin artik sinir-
bilim cercevesinde, list diizey bilissel islevlerdeki yer-
ine dogru yoneldigi diisiiniildiiglinde, gézlin evrimi ile
beynin evriminin ortak bir eksende degerlendirilmesi,
insandaki bu islevlere yeni bakis acilar1 kazandirmasi
bakimindan degerli olacaktir.
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