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OZET

Formica cunicularia Latr. 1798 (Hymenoptera: Formicidae)’DE
SPEKTRAL DUYARLILIK, SPEKTRAL OGRENME VE AYIRIM

Formica cunicularia isgileri spektrumun hangi bolgelerinde gercek renkli
gérmeye sahip olduklarinin belirlenmesi i¢cin Y boru diizeneginde esdeger 151k siddetine
sahip 370, 440, 540 ve 640 nm’lik 151k uyaranlariin ¢esitli kombinasyonlarina her bir
uyaran besin 0diillii olacak sekilde egitilmis ve egitim kosullarinin kullanildig1 kontrol
testleri ve 151k siddetlerinin degistirildigi kritik testler ile test edilmislerdir. Sonuglar
iscilerin UV ve yesil fotoreseptorlerine sahip olduklarim ve bu bdlgeye karsihik
gelen uyaranlar 151k siddetlerinden bagimsiz olarak alternatif uyaranlardan ayirt

edebildiklerini gostermektedir. Bu bulgular F. cunicularia tiirii i¢in yenidir.

Kirmizi bolge duyarhiliklarinin olup olmadigini belirlemek icin is¢iler 590, 610,
630 ve 650 nm’lik 151k uyaranlarina dairesel oriyentasyon platformunda, bu bdlgede 151k
uyaranlar1 arasinda olas1 L-reseptorii kaynakli foton yakalamaya bagli olarak bir ayirim
yapip yapamadiklarinin belirlenmesi i¢in ise 590 ve 640 nm’lik 151k uyaranlarina Y boru
diizeneginde egitilip test edilmislerdir. Test sonuclari iscilerin L-reseptorii kaynakh
foton yakalamaya bagh olarak kirmiz1 bolgede bir duyarhhga sahip oldugunu ve
iki uyaran arasinda bir ayirim yapabildiklerini gostermektedir. Bu bulgular

karincalar diinyasi icin yenidir.

Ince ayar renk ayirimi yeteneklerinin belirlenmesi icin isciler spektrumun gercek
renkli gérmeye sahip olduklart UV ve yesil bolgelerine karsilik gelen ve aralarindaki
renk uzakligt 40 nm olan 340-380 ve 510-550 nm’lik 151k uyaranlarina Y boru
diizeneginde tekli ve ayirimsal sartlandirma prosediirleri ile egitilmistir. Test sonuglari
iscilerin UV ve yesil bdlgede ince ayar renk ayirmm (renk tonu ayirimi)

yapabildiklerini gostermektedir. Bu bulgu karincalar diinyasi icin yenidir.
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Isik siddeti esik degerlerinin belirlenmesi i¢in dairesel oriyentasyon
platformunda belli bir 151k siddeti degerine sahip 370, 440, 540 ve 640 nm’lik 151k
uyaranlarina egitilen is¢iler testlerde uyaranlari her biri i¢in belli bir 151k siddetine kadar
algilayabilmislerdir. Bu degerler UV i¢in 1,1x10', mavi icin 1,1x10", yesil icin

1,1x10° ve kirmiz1 icin 1,1x10"" fotondur.

Ayni dalga boyuna sahip fakat 151k siddetleri yoniinden farklilik gosteren
uyaranlar arasindaki ayirim yeteneklerinin belirlenmesi i¢in Y-boru diizeneginde
egitilen iscilerle yapilan testler iscilerin bu uyaranlari 151k siddetindeki farkhhiklara
gore ayirt edebildiklerini gostermektedir. Bu bulgular F. cunicularia tiirii icin

yenidir.

Anahtar Kelimeler: Formica cunicularia, renkli gérme, ince ayar renk ayirimi,

fotoreseptor, akromatik gorme, foton yakalama, 1s1k siddeti ayirima.
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SUMMARY

SPECTRAL SENSITIVITY, SPECTRAL LEARNING AND
DISCRIMINATION IN THE ANT Formica cunicularia Latr. 1798 (Hymenoptera:

Formicidae)

In order to reveal in which parts of the spectrum they have a true colour vision, workers
of the ant Formica cunicularia were trained in a Y-maze apparatus to various combinations of
monochromatic light stimuli of 370, 440, 540 and 640 nm of equal intensities. Tested stimuli
were always kept food rewarded during training period. Workers were then tested in training
conditions (control tests) and critical test conditions in which the light intensities of the
rewarded stimuli were reduced by 1 log unit. The results show that workers are able to
discriminate rewarded stimulus from unrewarded one irrespective of their intensities in UV and
green range of the spectrum only. This strongly indicates that workers of the ant F. cunicularia

are UV — green dichromatic. These are new findings for F. cunicularia.

Workers were trained on a circular orientation assembly to light stimuli of 590, 610, 630
and 650 nm and to light stimuli of 590 and 640 nm in the Y-maze apparatus to test whether or
not they have a sensitivity in the red range as well as an ability to make a discrimination
between two stimuli by making use of a putative photon catch mechanism of their L-receptors.
The results have clearly indicated not only a sensitivity but also strong orientation to the stimuli
and a capacity for the first time in ants world to make a discrimination between two stimuli in

the red range. This is a new finding for ants.

In order to test putative fine colour discrimination ability, workers were trained by
utilizing both absolute and differential conditioning procedures to light stimuli in UV and green
range of the spectrum only. Light stimuli used were separated from each other by a 40 nm
distance in both range (340-380 nm and 510-550 nm). The results, for the first time in ants
world, have convincingly demonstrated that F. cunicularia workers are able to make
discrimination between two closely light stimuli, namely fine colour discrimination. These are

new findings for F. cunicularia.
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Workers were trained on the circular orientation assembly to light stimuli of 370, 440,
540 and 640 nm of a constant intensity to determine their light intensity perception thresholds.
Test results show that they could perceive all stimuli to some extent of intensity values. The

threshold values for 370, 440, 540 and 640 nm are 1,1x10", 1,1x10", 1,1x10° and
1,1x10" photons, respectively.

In order to test light intensity discrimination ability, workers were trained in the Y-maze
apparatus to two light stimuli of the same wavelengths with differing intensities. The results
demonstrate that workers can use intensity differences even for discrimination of two identical

light stimuli. These are also new findings for F. cunicularia.

Key Words: Formica cunicularia, colour vision fine colour discrimination,

photoreceptor, achromatic vision, photon catch, light intensity discrimination.
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1. GIRIS

1.1. Karincalar ve Renkli Gorme

Boceklerde renkli gormenin ilk kez von Frisch (1914) tarafindan bal aris1 Apis
mellifera’da gosterilmesinden bu yana pek ¢ok bocek grubunda renkli gérme, renk
O0grenme ve ayirim, renk degismezligi (colour constancy), fotoreseptor tipleri vb. ile
ilgili ¢aligmalar yapilmigsa da (kaynaklar i¢in bkz. Menzel, 1975, 1979; Menzel ve
Backhaus, 1991; Briscoe ve Chittka, 2001; Kelber vd. 2003a) konu ile ilgili glinlimiiz
bilgilerinin ¢ogu bal arisi ile yapilan ¢aligmalardan kaynaklanmaktadir (Labhart, 1974;
Menzel ve Blakers, 1975; Peitsch vd. 1992; Brandt ve Vorobyev, 1996; Giurfa vd.
1997; Giger ve Srinivasan, 1997; Hill vd. 1997; Brown vd. 1998; Dyer, 1999; Giurfa
vd. 1999; Lehrer, 1999; de Ibarra vd. 2000, 2001, 2002; Giurfa 2004; Dyer ve Chittka,
2004a,b,c). Diger taraftan, arilarla birlikte Hymenoptera takimi iginde yer alan ve ¢esitli
oriyentasyon mekanizmalar1 ¢ok iyi anlagilmig olan karincalar (kaynaklar igin bkz.
Wilson, 1971; Sudd ve Franks, 1987; Holldobler ve Wilson, 1990; Lehrer, 1997; Healy,
2002; Barth ve Schmid, 2001) spektral duyarliliklarinin ortaya ¢ikarilmasi konusunda
ithmal edilmis bir grubu olusturmaktadir. Farkli habitat tercihlerine, farkli beslenme
stratejilerine, farkli ommatidyal optige sahip olan ve giinimiizde 12.000°1 asan tiir
sayistyla (www.antbase.org) temsil edilen karincalarda (Hymenoptera: Formicidae)
spektral duyarliliklariyla ilgili yapilan elektrofizyolojik ve davramigsal calismalarda

sadece 8 tiir incelenmistir (Tablo 1.1.).

Karmcalarin spektral duyarlililiklariyla ilgili ilk yapilan iki farkli caligmada
karmcalarin kirmizi 1518a kars1 duyarsiz olduklart ancak UV 1s18a kars1 giiclii bir tepki
verdikleri tespit edilmistir (Turner, 1907; Lubbock, 1929). Ancak ger¢ek renkli gdorme
tanim1 dikkate alindiginda, Tsuneki (1953)’ye gore bu iki calismada ileri siiriilebilecek

eksiklik 11k uyaranlarinin parlakliklarinin kontrol edilmemis olmasidir.



Tablo 1.1. Giiniimiize kadar incelenen karinca tiirlerinde tespit edilen spektral duyarlilik degerleri ve

kullanilan yontemler.

Karinca tiirii

Spektral duyarhhik

Kullanilan teknik / Referans

Camponotus obscripes

Leptothorax spinosior

Herhangi bir renk uyaranina karsi
iligkili bir 6grenme yok, yonelim
daima parlak olan uyarana.

Davranigsal (Tsuneki, 1953)

Solenopsis saevissima

360, 505 ve 620
maksimum duyarlilik.

nm’lerde

Aksiyon spektrumu
(Marak ve Wolken, 1965)

1- 325 ve 570 nm’de renk ayirimi.

2- 361 ve 500 nm’de maximum

Davranigsal (Kiepenhauer, 1968)

Elektrofizyolojik

duyarliligs olan UV ve vyesil (Roth ve Menzel, 1972)
fotoreseptorleri.
Formica polyctena 3- Karanlik adaptasyonu sonrasi ERG (Menzel, 1973)
361 495 nm’lerde maksimumlari
olan duyarlilik egrisi.
4- Kromatik adaptasyon sonrasi Pigment hareketi
pigment hareketleri ile UV-Yesil (Menzel ve Knaut, 1973)
duyarliligi.
1- 350, 500-520 ve 600 nm’lerde
spektral duyarlilik fonksiyonu. Davramgsal
380 ve 550 nm’lerde maksimum (Wehner ve Toggweiler, 1972)
degerleri olan dalga boyu ayirim
fonksiyonu.
2- Polarize 151k oriyentasyonunda  payramigsal (Duelli ve Wehner, 1973)
Cataglyphis bicolor UV fotoreseptorlerinin kullanimu.

3- UV ve yesil duyarlilig:.

4- 342, 425, 505 ve 570 nm’ler
spontan spektral duyarlilik
fonksiyonu.

382, 449 nm ve 550 nm’lerde
dalga boyu ayirimi fonksiyonu.

Intraseliiler (Herrling, 1976)

Davranigsal (Kretz, 1979)

Myrmecia gulosa

UV-viyole ve yesile duyarlilik

Elektrofizyolojik (Lieke, 1981)

Atta sexdens 500 nm civarinda maksimum Elektrofizyolojik (Martinoya vd. 1975)
rubropilosa duyarlilik
Formica pratensis Kirmizi bolgede duyarhilik Davranigsal (Camlitepe vd. 2006)

Tsuneki (1953) Camponotus obscuripes ve Leptothorax spinosior tiirleri ile

calismis ve bu iki karincada da kirmizi dahil olmak iizere herhangi bir renk uyaranina

kars1 bir iligkili 6grenme (associative learning) olmadigini gostermistir. Tsuneki, cesitli

monokromatik 151k uyaranlari ile tek ya da iki tarafli olarak aydinlatilabilen bir diizenek



kullanarak bu iki tiiriin renkli gérme yeteneklerini ve monokromatik 151k uyaranlarina
karst olan duyarliliklarini test etmistir. Karincalar deneysel diizenege yerlestirilen
kulucka materyallerini yuvalarina tasimalar1 yoniinde hem tek tarafli hem de iki tarath
aydinlanma kosullarinda egitilmiglerdir. Deneysel diizenek iki tarafli olarak
aydmlatildiginda karincalar fiziksel siddeti digerinden daha fazla olan 1s1k uyaranina
gore hareket etmislerdir. Ayn1 zamanda, ikili kosullarda karincalarin 151k uyaranlarina
egitilmeleri uyaranlarin tek olarak verildigi kosullara gére daha zor olmustur. Genel
olarak degerlendirildiginde Tsuneki’nin sonuglart Camponotus karincalarinin renk
O0grenme  konusunda basarisiz  olduklarin1  gostermektedir. Diger taraftan,
Leptothorax’da egitim ilerledik¢e karincalar en azindan kirmizi-kobalt monokromatik
151k uyaram1 kombinasyonunda renge yonelebilmislerdir. Ancak, Tsuneki bu tiir icin
gene de tam olarak bir renkli gérme yeteneginin var olmadig1 sonucuna varmistir. Her
ne kadar test ettigi karinca tiirlerinin renkleri birbirlerinden ayirt ettikleri yoniinde bir
sonu¢ bulamamis olsa da arastirici negatif sonuglarini ikili aydinlanma esnasindaki
oriyentasyonun zorlugu ve karicalarin biiyiik oranda 151k siddetine gore hareket etmis

olmalar1 gibi teknik nedenlere baglamistir.

Spektral ozellikleri incelenen diger bir tiir de ates karincast Solenopsis
saevissima’dir. Marak ve Wolken (1965), ates karincalarinin gesitli monokromatik
uyaranlara karsi vermis olduklar1 tepkileri davranissal olarak kaydederek bu tiir i¢in
360, 505 and 620 nm’lerde pik (tepe) noktalari olan bir aksiyon spektrumu (action
spectrum) elde etmislerdir. Marak ve Wolken’in sonuglarinda ilging olan nokta
spektrumun kirmizi bolgesinde elde ettikleri pik noktasidir, ¢iinkii kirmizi duyarliligi
bocekler arasinda yaygin bir duysal ozellik degildir. Ancak kirmizi bolgedeki bu
duyarlilig1 bu bolgede fonksiyonel bir fotoreseptor tipi ile direkt olarak iligkilendirmek
miimkiin degildir, ¢iinkii aksiyon spektrumu ile fotoreseptdr duyarliliginin ayri seyler
olduklarin1 unutmamak gerekir. Aksiyon spektrumu organizmanin sahip oldugu tiim
fotoreseptdr tiplerinin toplam duyarlilifinin bir gostergesi olarak ele almabilir. Isik
uyaranlarina karsi verilen yanitin pik yaptigi spektrum bolgesine karsilik gelen dalga
boylar1 toplam duyarliligin en yiliksek oldugu dalga boylaridir ama bu durum séz
konusu yanitin herhangi bir fotoreseptdr tipinin maksimum uyarilma noktasindan

kaynaklandigi anlamma gelmemelidir. Marak ve Wolken, ates karmcasinda tespit



ettikleri bu kirmizi bolge duyarliligini retinula hiicrelerini ¢cevreleyen pigment graniilleri
ya da ommokromlarin olas1 etkilerine baglamiglardir. Ommokromlarin absorpsiyon
spektrumlarin1 belirlemeye yonelik elde ettikleri mikrospektrofotometrik sonuglar
bunlarm goriiniir 1518 kirmiziya yakin kismint gecirip diger kisimlarini gecirmeyen

ayirici filtreler (cut-off filters) gibi gorev yaptigini gostermektedir.

Formica polyctena tiirii karincalarin  spektral duyarliliklar1 da  hem
elektrofizyolojik hem de davranigsal olarak arastirilmistir (Kiepenhauer, 1968; Roth ve
Menzel, 1972; Meznel, 1973; Menzel ve Knaut, 1973). Elektrofizyolojik ¢aligmalar bu
tiirlin biiylik olasilikla maksimum duyarlilig1r 361 nm’de olan bir UV fotoreseptdrii ile
maksimum duyarliligt 500 nm’de olan bir yesil fotoreseptdriine sahip oldugunu
gostermektedir (Roth ve Menzel, 1972). Davranigsal renk ayirimi deneylerinin sonuglari
da bu bulguyu desteklemektedir (Kiepenhauer, 1968). Kiepenheuer, F. polyctena
iscilerinin UV (325 nm) ve sari-yesil bolgede (570 nm) renk ayrimi yapabildiklerini

gostermistir.

Bir hayvani spektrumun farkli bolgelerinden 151k uyaranlar1 kullanarak selektif
adaptasyona tabi tutmak suretiyle o hayvanin sahip oldugu farkl tipteki fotoreseptdrleri
ve bunlarin aksiyon spektrumlarini tayin etmek miimkiindiir. Roth ve Menzel (1972) de
F. polyctena icin selektif adaptasyon egrileri elde etmis ve elektroretinogram (ERG)
sonuclarint destekleyecek sekilde yine yalnizca UV ve yesil fotoreseptorlerinin var
oldugunu gostermislerdir. Bu tiirlin is¢ilerinin retinula hiicrelerindeki pigmentlerin
selektif hareketleri de bu sonuglar1 desteklemektedir (Menzel ve Knaut, 1973). Menzel
ve Knaut, iscilerin retinula hiicrelerindeki pigment hareketlerini incelenmislerdir. Bu
amacla 337, 447 ve 591 nm’lik 151k uyaranlar1 kullanilmis ve asagidaki gibi bir pigment
dagilimi modeli elde edilmistir; UV adaptasyonu sonrasinda her bir ommatidyumda
bulunan retinula hiicrelerinden yalnizca kiigiik olan iki tanesindeki pigmentlerin, diger
retinula hiicrelerindekilere gore daha fazla sayida olacak sekilde, rabdoma yakin olarak
konumlandiklar1 tespit edilmigtir. Benzer sekilde, sar1 adaptasyonundan sonra da
yalnizca 6 biiyiik retinula hiicresindeki pigmentlerin rabdoma yakin konumlandiklari

goriilmiistiir. Buna gore pigmentlerin bu UV ve sar1 151k uyaranlarina adaptasyon



sonrasinda sergiledikleri birbirlerinden bagimsiz hareketleri UV ve yesil olmak {izere

iki farkl1 fotoreseptor tipinin var oldugu sonucuna varilmasina olanak saglamistir.

F. polyctena iscilerinin petek gozlerinin spektral 6zellikleri ERG kullanilarak da
incelenmistir (Menzel, 1973). Karanlik adaptasyonu saglanan gozlerde spektrumun iki
noktasinda maksimum deger (361 nm ve 495 nm) veren bir spektral duyarlilik egrisi
elde edilmistir. Bununla birlikte Menzel bdylesi bir spektral duyarlilik egrisinin
yalnizca UV ve yesil fotoreseptorlerinin var oldugunu gostermedigini belirtmektedir.
Ciinkii 2’den fazla sayida fotoreseptore sahip olduklar1 gosterilmesine ragmen sinekler,
arllar ve esek arillarinda F. polyctena’dakine ¢ok benzeyen duyarlilik egrileri elde

edilmistir (Menzel, 1973).

Cataglyphis cinsine ait bazi karinca tiirleri giiniimiize kadar pek ¢cok davranigsal
caligmada kullanilmislardir. Bu caligmalarda tiirlerin 6zellikle astromenotaktik yon
bulmalar1 ve petek gozlerinin spektral 6zellikleri incelenmis ve ayrintili olarak ortaya
konmustur (Santschi, 1911; von Frisch, 1914; Wehner ve Duelli, 1971; Duelli ve
Wehner, 1973; Wehner ve Srinivasan, 1981; Wehner, 1984; Labhart, 2000).
Astromenotaxis, oriyentasyonda ipucu olarak giines ve polarize 1518 kullanimi
anlamina gelmektedir. Duelli ve Wehner (1973) Cataglyphis bicolor’un ¢61 ortamindaki
polarize 151k oriyentasyonunu incelemis ve bu tiiriin polarizasyon duyarliliginda UV
fotoreseptorlerinin is gordiigiini belirlemiglerdir. Arastiricilar, besin arama gezisinde
olan karmcalarin goriis acilariin oniine 410 nm’den daha diisiik dalga boylarmin
gecisini engelleyen spektral filtreler konuldugunda yoénlerini kaybettikleri tespit
etmislerdir. C. bicolor’un oselluslari da UV fotoreseptorleri igermektedir (Mote ve

Wehner, 1980; Fent ve Wehner, 1985).

Wehner ve Toggweiler (1972) de C. bicolor iscilerini dig gezileri esnasinda
egitip test etmislerdir. Iscilerin monokromatik 1siklara verdikleri yanitlar
degerlendirilerek spektral duyarlilik ve dalga boyu ayirimi fonksiyonlart (spectral
sensitivity and wavelength discrimination functions) elde edilmistir. Wehner ve
Toggweiler’in sonuglarina gore C. bicolor is¢ilerinin spektral duyarlilik fonksiyonlar: 3

pik ile karakterize edilmistir; UV bolgede Ama,=350 nm olan biiyiik bir pik ile bir tanesi



mavi-yesil bolgede (Anax=500-520 nm) digeri de oranj (kirmizi) bolgede (Aynax=600 nm)
olan iki tane daha kiigiik pik. Diger taraftan, dalga boyu ayirimi fonksiyonu ise 380 ve
550 nm’lerde iki pik seviyesine sahiptir. Tim bu sonuglar spektral duyarlilik
fonksiyonu sonuglartyla beraber ele alindiklarinda C. bicolor igin trikromatik bir renkli
gorme sistemi varligina yonelik kanit ileri stiriilmiistiir. Daha sonra ise Herrling (1976)
ayni ¢0l karincasi tiirliniin petek gozlerini elektron mikroskobu ile incelemis ve iscilerin
petek gozlerinde 3 farkli tipte ommatidyum tespit etmistir. Bunlardan Tip III olarak
adlandirdigi ommatidyumlardaki dort biiyiik retinula hiicresinin uzun dalga boyu
fotoreseptorleri, kiigiik olan diger dort hiicrenin ise muhtemelen kisa dalga boyu (UV)
fotoreseptorleri oldugunu ileri siirmiistiir. Herrling ayni zamanda Wehner ve
Toggweiler (1972)’in sonuglarini en azindan dikromatik (UV-yesil) bir renkli gorme
sisteminin gostergesi olarak ele almistir. Ancak daha sonra Kretz (1979) bu ¢ol
karincasi tiiriiniin spektral Ozelliklerini inceledikten sonra tetrakromatik bir renkli
gorme sistemi lzerinde tartismis fakat sonuglarini verirken bu tiiriin en azindan

trikromatik bir goriise sahip oldugunu belirtmistir.

Kretz (1979) C. bicolor isgilerini 320 — 627 nm’ler arasinda 20 monokromatik
151k uyaraninin kullanildigi bir renk karisimi aparati ile “Y” seklinde tasarlanmis bir
alanda test etmistir. Kretz’in sonuglar1 bu tiiriin spektral duyarlilik fonksiyonunun 342
(UV), 425 (mavi), 505 (yesil) ve 570 nm’lerde (sar1) 4 pik noktast yaptigini
gostermistir. Kretz, spektral duyarlilik fonksiyonu deneyleri ile elde ettigi bu dort ayri
pik noktasinin her birinin ayr1 bir 151k pigmentine karsilik gelip gelmedigini belirlemek
icin karincalar1 selektif kromatik adaptasyona tabi tutarak fototaktik secim
davraniglarini tekrar test etmistir. Kromatik adaptasyon sonrasinda, test edilen her bir
dalga boyunda karincalarin seg¢imleri yaklagik %40 oraninda diislis gostermistir ki bu
sonuglar C. bicolor’da dort farkli spektral fotoreseptdr oldugu hipotezini destekler
niteliktedir. Diger taraftan, Kretz’in C. bicolor igin yaptigi dalga boyu ayirimi
fonksiyonu deneyleri farkli sonuglar ortaya koymustur. Test edilen 16 farkli dalga boyu
arasinda karmcalarin tercihleri 3 bolgede pik gostermistir ki bunlar UV (382 nm), mavi-
yesil (449 nm) ve yesil-sar1 (550 nm) bolgelere karsilik gelmektedir. Sonug olarak Kretz
C. bicolor i¢in spektrumun UV, mavi, yesil ve yesil-sar1 bolgelerini igceren dort

fotopigmentli bir renkli gérme sistemi ileri siirmiistiir. Kretz’in bu sonug¢lar1 Marak ve



Wolken (1965)’in S. saevissima i¢in elde ettikleri aksiyon spektrumuna benzetilebilir.
Her iki ¢alismanin sonucu da test edilen karincalar i¢in bir uzun dalga boyu
duyarliliginin varhigini gostermektedir. Ancak, C. bicolor igin belirlenen 570 nm
duyarlilig ile S. saevissima igin belirlenen 620 nm duyarlilig1 bu tiirlerin s6z konusu
dalga boylarina duyarli fotopigmentlere sahip olduklari anlamima gelmemektedir.
Nitekim C. bicolor ile yapilan iki ayr intraseliiler nitelikteki calismada (Mote ve
Wehner, 1980; Labhart, 1986) cok sayida reseptor hiicresi test edilmis ve sadece UV ve
yesil fotoreseptdrleri tespit edilebilmistir. Labhart (1986)’a gore bu ¢6l karincasi tiirii ile
elde edilen davramigsal ve fizyolojik bulgular arasindaki bu farkliligin nedeni

bilinmemektedir.

Kretz’in sonuglart Wehner ve Toggweiler (1972)’inkilerle karsilastirildiginda da
farklilik gostermektedirler. Wehner ve Toggweiler C. bicolor igin ii¢ noktada (350 nm,
500-520 nm, 600 nm: UV, yesil ve kirmiz1 bolge) maksimum degeri olan bir spektral
duyarlilik fonksiyonu ve iki noktada (380, 550 nm: UV ve Yesil) maksimum degeri
olan bir dalga boyu ayirim fonksiyonu ileri siirmiislerdir. Kretz’e gore bu arastiricilarin
caligmasinda ornekleme yapilan mavi dalga boyu aralig1 ayrica bir mavi zirvesinin var
olup olmadigina karar verebilecek kadar dar aralikta se¢cilmemis olup mavi bélgede bir
duyarlilik tespit edilemedigi i¢in mavi — yesil araliginda bir dalga boyu ayirimi da

beklenemez.

Kretz’in elde ettigi sonuglarda 6nemli olan nokta 570 nm’de duyarli oldugu ileri
stirlilen dordiincii bir fotopigment tipinin varligidir. Boceklerde UV, mavi ve yesil
fotoreseptdrlerin varligina yonelik ¢ok sayida ve kesin delil vardir (Briscoe ve Chittka,
2001). Ancak, lepidopterler ayri tutulursa, kirmiz1 fotoreseptorleri ya da diger bir ifade
ile Amax degeri 550 nm’den biiyiik olan fotoreseptdrler Hymenoptera grubu iginde
yaygin olmayip yalnmizca 3 Symphyta tirli (Xiphydria camelus, Tenthredo
scrophulariare, T. campestris) ve bir andrenid ar1 (Callonychium petuniae) tarafindan
temsil edilmektedirler (Briscoe ve Chittka, 2001). Kretz, Cataglyphis’deki bu uzun

dalga boyu fotoreseptorii igin 3 olasilik ileri stirmiistiir;



i) Bu tiiriin iscilerinin petek gozlerindeki tek bir ommatidyumun 8 distal ve 1
proksimal retinula hiicresinden olustugu tespit edilmistir. 530-540 nm’ye duyarl
fotopigmentin proksimal hiicrede yer aldig1 varsayilirsa bu durumda bu fotopigmentin
duyarlilig1 selektif olarak UV, mavi ve yesil 15181 filtreleyen distal hiicreler tarafindan
degistirilecektir. Bu yalitim etkisinden dolay1 bu proksimal hiicrenin azami duyarlilig

da daha uzun dalga boylarina dogru kaymis olacaktir.

ii) Sar1 duyarliligin1 aciklayabilecek diger bir olasilik lateral filtrasyon etkisine
(lateral filtering effect) yol acan komsu rabdomerler arasindaki optik baglantidir (optical

coupling).

iii) Yalitm pigment graniillerinin go¢ hareketleri ile meydana gelen lateral
filtrasyon etkisi de uzun dalga boylarina ait fotonlarin yesil fotopigmenti tarafindan
absorpsiyon olasiligini arttirabilmektedir. Ornegin, su akrepleri (Bruckmoser, 1968) ve
kerevitteki (Goldsmith, 1978) boylesi bir yalitim pigmenti etkisi 30-35 nm’lik bir

kaymaya neden olmustur.

Bu duyarliliklarin altinda yatan diger bir neden de giivelerde oldugu gibi (Kelber
ve Henique, 1999) duyarhilik egrisi uzun dalga boylarina dogru kayan yesil
fotoreseptdrlerinin uzun dalga boylar1 tarafindan da uyarilmalar1 olabilir (foton

yakalama).

Dikromatik bir renkli gérme sistemine sahip oldugu gdsterilen bir karinca tiirii
de Myrmecia gulosa’dir. Lieke (1981) elektrofizyolojik metotlar kullanarak bu tiiriin
retinula hiicrelerinden hiicre i¢i kayitlar almig ve reseptdr sinyallerini kaydederek bir
bilgisayar programi ile degerlendirmistir. Sonug olarak da bu tiiriin retinula hiicrelerinin
en fazla UV ve yesil 1siklara karsi duyarl olduklar1 ortaya ¢ikmistir. Martinoya vd.
(1975) ise Atta sexdens rubropilosa’da ¢ok farkli bir spektral duyarlilik elde etmislerdir.
Arastiricilar karanlik adaptasyonuna tabi tuttuklari is¢i karincalarin 425-650 nm’ler
arasindaki 1s1k uyaranlaria kars1 olan spektral tepkilerini ERG ile incelemisler ve 500
nm civarinda maksimum yanit oldugunu bulmuslardir. Bununla birlikte bu calismaya

UV bolgesinin neden dahil edilmedigi ile ilgili bir agiklama bulunmamaktadir fakat su



ana kadar calisilan tiirlerde oldugu gibi bu tiiriin de bir UV fotoreseptoriine sahip olmasi

olasilig1 ¢ok biiyiiktiir.

Arilar ve diger pek ¢cok bocekte oldugu gibi karincalar da yillar boyunca kirmizi
korli olarak kabul edilmisler ve hemen hemen yapilan tiim laboratuar ¢aligmalar
karincalar1 gozleme kolayligi saglamasi nedeniyle genellikle los kirmizi 11k altinda
gerceklestirilmistir. Ancak bu genel kabul géren varsayim dikkatli bir sekilde yeniden
ele alinmalidir. Ciinkii 6rnegin, Lasius niger (Depickere vd. 2004) ve Formica pratensis
(Camlitepe vd. 2006) is¢ilerinin kirmizi dalga boylarina karsi duyarli olduklar: tespit
edilmistir. Depickere vd. (2004) karanlik ve kirmizi 151k uyaraninin L. niger tiiriiniin
biiylik ve kiicilik is¢ileri iizerindeki toplanma davranisi etkisini incelemislerdir. Elde
edilen sonuglara gore, her ne kadar besin aranmasindan sorumlu isciler ile kulucka
bakimini siirdiiren isciler arasinda toplanma davranigi bakimindan (zamansal ve grup
blyiikliigii) farklilik olsa da kirmizi 11k bunlarda toplanma tepkisine neden olmustur.
L. niger is¢ilerinin petek gozleri kirmizi 1s18a kars1 duyarsiz olduklari i¢in Depickere vd
(2004) iscilerin toplanma davranisina neden olan kirmizi 15181n oselluslar ile algilanmig
olabilecegini ileri siirmiislerdir. Camlitepe vd. (2006)’nin F. pratensis ile yaptiklari
renkli gorme c¢alismalarinda bu tliriin bir kirmiz1 fotoreseptoriine sahip olmamasina
ragmen spektrumun kirmizi bolgesindeki 1sik uyaranlarina karsi bir duyarhilik ve
oriyentasyon gosterdigi belirtilmektedir. Dairesel bir oriyentasyon platformunda besin
odiillii olarak 590, 610, 630 ve 650 nm’lik uyaranlara egitilen karincalar gergeklestirilen
kontrol testlerinde 590, 610 ve 630 nm’lik uyaranlara karsi anlamli bir yonelim
gerceklestirirlerken 650 nm’lik uyaran ile test edildiklerinde platformdaki dagilimlari
rastgele olmustur. Bu algilama ¢ok biiyiik olasilikla yesil fotoreseptorlerinin maksimum
duyarlilik degerinden daha uzun dalga boylarinda sergiledikleri bir foton yakalamaya
bagl bir algilama olabilir. Bu iki ¢alismada da her ne kadar bu duyarlilik bir kirmizi
fotoreseptorii varligina bagl olmayip gercek renkli gérme tanimindan uzak olsa da
ozellikle kritik bir esik degerdeki siddete sahip bir kirmizi 11k uyarani varliginin
boceklerin oriyentasyonlarini etkilemesi olasidir. Ornegin Chittka kirmizi kérii olarak
bilinen yabanarilariin 40 W’lik koyu kirmizi bir lamba ile aydinlatilan bir odada rahat
bir sekilde ancak normale gore daha yavas bir hizda ugabildiklerini gézlemlemistir

(Chittka ve Waser, 1997).
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Vakitlerinin ¢ogunu karanlik yuva ortamlarinda gecirdikleri ve kimyasal baskin
oriyentasyonlart nedeniyle karincalar gorsel yetenekleri bakimindan zayif olarak
diistiniilebilirler. Ancak ¢evresel objelere bagli oriyentasyonlarinda (landmark orientation)
oldukca basarili olduklar1 gosterilmistir (Rosengren, 1971; Ziegler ve Wehner, 1997,
Nicholson vd. 1999; Bisch-Knaden ve Wehner, 2001; Graham ve Collett, 2002; Heusser
ve Wehner, 2002; Macquart vd. 2005). Karinca tiirleri arasinda gérme bazi tamamen
toprak alt1 tiirlerindeki (hypogaeic) total korliikten, biiyiik gbzlii toprakiistii (epigaeic)
formlardaki ar1 benzeri gorsel netlige kadar degisiklik gostermektedir (Depickere vd.
2004). Farkli habitat tercihlerine, beslenme aligkanliklarina, besin arama davranislarina ve
ommatidiyal optige sahip olan karincalar 12.000°1 asan tanimlanmus tiir sayisi ile
karsilastirildiginda renkli gorme sistemleri ile ilgili calisma sayisinin sadece 8 tiir

tizerinde olmasi bu alandaki biiylik eksikligi ortaya koymaktadir.

Diger yandan organizmalarin spektral duyarliliklart ile ilgili literatiir
incelendiginde renkli gérme (dalga boyu ayirimi) yeteneklerinin yani sira pek ¢ok diger
spektral dzelliklerinin de incelendigi goriilebilir. Ornegin ar1 ve kelebeklerde akromatik
(1s1k siddetine bagli) ipuclarinin algilanmast ve yalnizca siddet yoniinden farklilik
gosteren uyaranlar arasinda ayirim, siddet algilanmasindaki esik deger, ince ayar renk
ayirimi (dalga boylari birbirlerine ¢ok yakin ve spektrumun ayni renk bolgesine karsilik
gelen uyaranlar arasinda ayirim — renk tonu ayirimi) gibi ozellikler de aragtirilmigtir
(Werner vd. 1988; Giurfa vd. 1995; Kelber, 1997; Kelber ve Henique, 1999; Balkenius
ve Kelber, 2004; Dyer ve Chittka, 2004a,b,c; Giurfa, 2004). Dolayisi ile yapilacak olan
ince ayar renk ayirimi deneyleri, ayn1 dalga boyuna sahip monokromatik uyaranlar
arasinda sadece 11k siddetine bagli olarak ayirim ve siddet algilanmasindaki esik
degerin tespiti deneyleri ile elde edilecek sonuglar karincalar ile ilgili ilk verileri ortaya

koymus olacaktir.

Dolayisiyla bu ¢alismada, F. cunicularia iscilerinin davranigsal olarak;

i)  Dalga boyu ayirimui (renkli gorme) yapip yapamadiklarinin tespiti,
ii)  Olas1 bir kirmiz1 duyarliligiin varligina dair kanit aranmasi ve eger var ise
bu duyarliligin ayr1 bir kirmizi fotoreseptdrii tipi ya da akromatik 6zellikler

ile iligkisinin olup olmadigmnin tespiti,
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iii) Dalga boylar birbirlerine ¢ok yakin ve spektrumun ayni renk bolgesine
karsilik gelen uyaranlar arasinda ayirim (renk tonu ayirimi) yapip
yapamadiklarinin tespiti,

iv)  Siddet algilanmasinin esik degerinin tespiti,

v) Ayni dalga boyuna sahip monokromatik uyaranlar arasinda siddet

farkliliklarinin algilanip algilanmadiginin tespiti amaglanmistir.

Elde edilecek sonuglar yalnizca karincalarin spektral ozellikleri ile ilgili
bilgilerdeki eksikliklere katkida bulunmayacak, ayni zamanda karincalarla yapilacak
sonraki davranigsal ve fizyolojik ¢alismalara da temel olusturacaktir. Diger taraftan
yakin akrabalar1 olan bal arilarinda var olan ve arilarin ¢igekli bitkilerle olan beslenme-
tozlagtirma iliskisine bagli olarak gelismis trikromatk bir renkli gorme sisteminin
karincalarda da olmasi bir olasiliktir. Her ne kadar karincalarin arilar gibi ¢igeklere
dayali bir beslenme stratejileri olmasa da atasal olarak arilarla benzer fotoreseptorlere
sahip olunmas1 beklenebilir. Ancak, elbette ki bu fotoreseptdrlerin gergek bir renkli

gorme isleminde fonksiyonel olup olmadiklar1 davranissal deneylerle gdsterilmelidir.

Sonug olarak bu tiir ¢alismalarin devami1 hem karincalar hem de diger bocek
gruplarinda renkli gérme sisteminin ve mekanizmasinin agiklanabilmesi, bilim
diinyasinda iyi bir sekilde yerlesmesi ve tiirler arasindaki yayginliginin ve filogenetik
iligkilerinin (6rnegin yasadiklar1 ortama, beslenme sistemlerine-nokturnal ya da diurnal
olup olmadiklarina ve buna benzer olarak karincalarin davranis ekolojisinde 6nemli
olabilecek stratejilerin ne yonde ve hangi etmenlerle birlikte evrimsel olarak gelistigi

gibi) tespiti agisindan dnemli goriilmektedir.
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2. GENEL BIiLGILER

2.1. Elektromanyetik Radyasyon ve Isik

Enerji giinesten 300.000 km/s’lik bir hizla yayilmaktadir. Bu elektromanyetik
radyasyon her biri periyodik ya da dalga-benzeri olan 6gelerin bir karigimi olarak ele
almabilir (Sekil 2.1.). Dalgalarin zirve (tepe) noktalar1 arasindaki mesafe dalga boyu
(M), saniyedeki dalga sayisi da frekans olarak adlandirilir. Dalga boyu ve frekans

birbirleriyle ters orantilidirlar.

Elektromanyetik spektrumu olusturan tiim dalgalar enine dalgalardir. Bu
dalgalar, foton adi verilen paketler veya kiiclik demetler halinde taginirlar. Foton, 1g1ma
dalga enerjisi tastyan bir parcaciktir. En giiclii mikroskop ile bile goriilemeyecek kadar
kiigiiktiir. Fotonlar boslukta saniyede 300.000 km yol alirlar. Fotonlar o kadar ¢ok hizli
hareket ederler ki bir saniyede yeryiizli etrafinda yedi kez dolanirlar. Elektromanyetik
enerji fotonlar1 uzaydan gegebilirler. Isik 1sinlar1 ve goriinmez 1s1ma 1sinlar1 da foton
akimindan ibarettir. Elektromanyetik 1simanm dalgaboylart 10" metre ile (elektrik
dalgalar1) 10™'® metre (kozmik 1sinlar) arasinda degisir. Bundan dolay1 frekanslar, cok
diisiik elektromanyetik dalga frekanslar ile ¢ok yiiksek kozmik isinlarin frekanslar
arasinda degigme gosterirler. En yliksek frekansl dalgalar en biiyiik enerjiye sahiptirler

(www.aof.edu.tr; Haber-Schaim vd. 1976).

2.1.1. Gama isinlan

En enerjik dalgalar olarak bilinen gama 1smlar1 en kisa dalga boylarina, buna
bagli olarak da en yiiksek frekanslara ve en biiyiik foton enerjisine sahiptirler. Gama
isinlar1 niikleer reaksiyonla iretilebilirler. Madde iginden gectiklerinde maddenin
atomlar1 ve molekiilleri disindaki elektronlarin tamamina carparlar. Bu carpisma
sonucunda meydana getirdikleri iyonlasmadan dolayr gama isinlarina bazen “iyonize
radyasyon” da denir. Gama i1sinlar1 ile iyon olusumu ¢ok tepkiseldir. Yasayan
organizmalarin, bu iyonize eden radyasyona maruz birakilmasi yok edici etkilere sebep

olabilir.
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Sekil 2.1. Elektromanyetik spektrum (www.lasp.colorado.edu).

2.1.2. Xsinlari

Elektromanyetik spektrumda gama isinlarindan bir adim daha uzun dalga
boyuna, dolayisiyla da daha diisiik frekans ve daha kiiciik enerjiye sahip grup ise X
1sinlar1 olarak bilinir. X 1sinlar1 da niikleer tepkimelerle iiretilebilirler. 10° m’den 6.10™"2
m’ye kadar dalga boylarma ve 3.10'7 Hz’den 5.10"° Hz’e kadar frekanslara sahiptir.
Giines yiizeyinde olusan firtinalarda yogun sekilde bulunurlar. X 1sinlari da iyonize
radyasyonlardir ancak gama 1sinlarindan daha az potansiyele sahiplerdir.
Elektromanyetik spektrumun bu bolgesi 1895’de W. Roentgen tarafindan katot
1sinlarint incelerken kesfedilmistir. X 1sinlar1 tipta bir tani araci olup, kanser tedavisinde
kullanilir. Canli dokulara zarar verdiginden, X 1smlarina gereksiz yere hedef olmamak

gerekir.
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2.1.3. UV sinlarn (Morotesi Dalgalar)

UV 1smlart 3,8 x 107 m’den 6 x 10"° m’ye kadar dalgaboylarma ve 8 x 10"
Hz’den 3 x 10" Hz’e kadar frekanslara sahiptir. Bu 1simnlar, elektrik desarjda atomlar ve
molekiiller tarafindan iiretilir. Giines oldukca giiclii morotesi kaynagidir. Glinesin UV
isinlart atmosferin list katmanlarindaki atomlarla etkilesir, cok sayida iyon iiretilir.
Mikroorganizmalar UV isinlar1 sogurduklarinda parcalanirlar. Bu nedenle bu i1sinlar
tipta sterilizasyon isleminde kullanilir. UV 1sinlart dogal objelerden farkli sekilde
yansitildig1 i¢in bocek goziinde insan goziiniin goremedigi gizli modeller olustururlar.
Boylece insanlara tamamen ayni renkte goriilen ciceklerin polenleri ve nektarlar1 UV
yansimasi sonucunda ayri renklerde fark edilebilirler. Bocek kanatlar1 veya diger
hayvanlarin viicutlar lizerinde bu ve buna benzer yansimalar beslenme, kur yapma ve

avin taninmasi gibi davraniglarda énemlidir.

2.1.4. Goriiniir 151k

Ultraviyole radyasyondan biraz daha uzun dalga boyuna sahip goriiniir 151k,
elektromanyetik spektrumun 400-700 nm’leri arasindaki dar bir boliimiinde yer
almistir. GOz retinasindaki renk pigmentleri ile direk iligkili oldugundan, hayvansal
organizmalarin gérmesine yardimci olur. Goriiniir radyasyon iyonize degildir. Atom ve
molekiillerle iliskisi hemen hemen sahip oldugu tiim enerjiden, baska bir enerjiye
doniigsen elektronlarin sonucudur. Ancak molekiiller i¢in sinirh kalir. Gergek sudur ki
fotonlar1 emen farkli enerjilere sahip farkli maddeler, sahip olduklar1 farkli renklerin
disardan algilanmasmin sonucudur. Insan gozii 400 nm ile 700 nm arahgindaki
elektromanyetik radyasyona duyarlidir. Biitiin renkler bu dalga boyu araliginda goriinen
gokkusaginda bulunur (menekse, ¢ivit, mavi, yesil, sar1, turuncu ve kirmizi). En kisa
dalga boylar1 (en biiylik foton enerjisi) menekse rengi olarak algilanir, en uzun dalga

boyu (en kii¢iik foton enerjisi) ise kirmizi olarak algilanir.

2.1.5. Kizil otesi dalgalar

Elektromanyetik spektrumda biraz daha uzun dalga boyunda (daha diisiik

enerjili) goriinen bolim spektrumunun kizil 6tesi boliimiidiir. Kizil 6tesi (infrared)
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1sinlarin enerjileri elektronlarin enerjilerini degistirmek i¢in ¢ok kiicliktiir. Bunun
yerine, kizil 6tesi radyasyon molekiillerin titresim durumlarini degistirme egilimindedir
ki bu, bir molekiildeki atomlarin ¢ok hizli ileri ve geri sallanmasi anlamina gelir.
Molekiiller kizilotesi 1sinlart emdiklerinde atomlar1 daha hizli hareket eder ve bdylece
molekiillerin sicakliklar1 artar. Is1 lambalart bu prensiple ¢aligir. Is1 taginimi, infrared

elektromanyetik radyasyonda ¢ogunlukla “radyant 1s1” olarak bilinir.

2.1.6. Radyo dalgalar:

Spektrumda daha da uzun dalga boylar1 radyo dalgalaridir. Isminden de
anlasilacag1 gibi elektromanyetik spektrumun bu boliimii radyo haberlesmesinde,
televizyonda ve radarda kullanilmaktadir. Radyo dalgalar1 elektromanyetik spektrumun
genis bir bolimiinii kapsar. Bu bolge dalgalar1 uhf, vhf, televizyon, radar, mikrodalga,

milimetre dalga vb. olarak alt boliimlere ayrilir.

2.2. Renk

Renk, 151811 degisik dalga boylarinin goziin retinasina ulasmasi ile ortaya ¢ikan
bir algilamadir. Bu algilama, 15181 maddeler iizerine ¢arpmast ve kismen sogurulup
kismen yansimasi nedeniyle cesitlilik gosterir ki, bunlar renk tonu veya renk olarak
adlandirilir. Tiim dalga boylar1 birden ayni1 anda insan goziine ulasirsa beyaz, hig¢ 151k
ulasmazsa siyah olarak algilanir. insan gozii 380 nm ile 780 nm arasindaki dalga
boylarmi algilayabilir ki bu yiizden elektromanyetik spektrumun bu boliimiine gériinen
151k denir. GOz tarafindan algilanan 1s1k, retinada sinirsel sinyallere doniistiiriiliip
buradan optik sinir araciligiyla beyine iletilir. Goz, iic temel birlestirici renk olan
kirmizi, yesil ve maviye tepki verir ve beyin diger renkleri bu ii¢ rengin farkl
kombinasyonlar1 olarak algilar. Renklerin algilanist dis kosullara bagli olarak degisir.
Ayni renk giines 15181inda ve mum 1s1ginda farkl algilanacaktir. Fakat insanin gérme
duyusu 15181n kaynagma uyum saglayarak, her iki kosulda da ayni rengin algilanmasi
saglanir (colour constancy). Benzer bir durum arilar ve kelebekler icin de soz

konusudur.
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Rengin ton (hue), doygunluk (saturation) ve parlakhk (brightness) olmak
tizere li¢ 6zelligi vardir. Parlaklik, karanlik-aydinlik skalasindaki degerdir. Doygunluk
bir rengin notral griye ya da beyaza olan benzerligini ifade etmektedir. Ornegin, ¢ok
hafif kirmiziliga sahip gri bir obje diisiik bir doygunluga sahip iken ¢ok az beyaz ya da
gri igeren kirmizi bir obje olduk¢a doygundur. Ton ise rengin kirmizi, mavi ya da yesil
gibi terimlerle ifade edilen 6zelligini anlatmaktadir. Parlaklik, rengin akromatik 6zelligi
iken doygunluk ve ton kromatik kismini olustururlar. Hayvanlarin ton, doygunluk ya da
parlakligi ayr1 birer Ozellik olarak algiladiklarina ya da renkleri kirmizi, sari vb.
kategorilere ayirdiklarina dair kesin bir kanit yoktur. Bu yiizden hayvanlar i¢in

yapilacak genel bir renkli gérme tanimi fiziksel bir 6l¢iite dayanmak zorundadir.

Isik siddeti gorsel bir sistemin akromatik kanalini olusturmaktadir. Isik siddeti
ile ilgili ipuglar1 da akromatik ipuglari ve bunlarin hayvanin gorsel sisteminde meydana
getirdigi sinyal de akromatik sinyal olarak tanimlanmaktadir. Insanlarda bdylesi bir
sinyal parlaklik algilanmasina olanak saglar. Bal arilarinin trikromatik renkli
gormelerini agiklamak iizere ileri siirlilen tiim modeller uyaranlarin tespit edilmesinde
(stimulus detection) akromatik gormenin kullanilmadigini ileri siirmekte ve mevcut ii¢
fotoreseptor tipinden gelen sinyallerin rengin kromatik 6zelliklerini kodlayan
birbirlerinden bagimsiz iki ayr1 zit renk ( colour-opponent ) mekanizma olusturdugunu

varsaymaktadir (de Ibarra vd. 2000).

Trikromatik bir canlida (6rnegin bal arisinda) gorsel bilgi fotoreseptor sinyalleri
arasindaki zit renk (colour opponent) etkilesimler ile saglanan kromatik mekanizmalarla
degerlendirilmektedir. ~ Gorsel  bilginin  islenmesinde  akromatik  yollar da
kullanilmaktadir (de Ibarra vd. 2001). Ornegin bal arilarinda iki tip akromatik yol
tanimlanmistir. Navigasyonda kullanilan e-vektorii analizi (polarize 1s1k algilanmasi)
UV fotoreseptorleri (S-reseptorleri) tarafindan saglanmaktadir. Diger tarafatan yesil
fotoreseptorlerince (L-reseptoriileri) algilanan akromatik sinyaller de gorsel bilginin
kullanildigr hareket ile ilgili davramiglarda kullanilmaktadir. Renkli uyaranlarin
tespitinde hem kromatik hem de akromatik gorsel yollar kullanilmaktadir (Giurfa vd.
1997). Bu iki yolun farkl algisal alanlar1 vardir ki bu farklilig1 yaratan gorsel agilardir.

Eger renkli bir uyaran yalnizca kromatik bir kontrast sergiliyorsa bu uyaranin
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algilanabilmesi i¢in gerekli en diisiik gorsel ag1 15°°dir. Eger uyaran hem kromatik
kontrast hem de L-reseptor kontrasti (akromatik kontrast) sergiliyorsa bu deger 5°°dir.
5-15°lik acilarda ise secim performansi yalmizca L-reseptorii kontrasti tarafindan

yonlendirilmektedir.

2.3. Gorme

Gorme, 15181in  gozler tarafindan algilanmasi ve sonrasinda olusturulan
davranigsal yanittir. Gozler beyine 1518 siddeti, uzaydaki dagilimi, zaman i¢indeki
degisimleri ve rengi gibi bazi ozelliklerini iletirler. Goz, 1518a duyarli pigmentler
vasitasiyla 15181 absorbe etmeye ve beyine bilgi gondermeye Ozellesmis bir duyu
organidir. Goziin bu ikinci fonksiyonu goérmenin tanimi agisindan ¢ok dnemlidir ¢iinkii

bitkiler de fotosentez reaksiyonlari i¢in 151k absorbe ederler.

Hayvanlar elektromanyetik spektrumun 151k olarak adlandirdigimiz kismin1 nasil
gormektedirler? Reseptor hiicrelerde bulunan 1g18a duyarl pigmentler 15181 absorbe eder
ve bu sekilde tutulan enerji pigment molekiillerinde kimyasal bir degisiklige neden olur.
Bu degisiklik hiicre membrani boyunca bir elektrik potansiyeli degisimine neden olur
ve reseptore bagl sinir hiicresi boyunca bir ileti meydana getirilmis olunur. Bu ileti
beyinde gormeden sorumlu merkeze ulasir ve burada yorumlanarak 1s18in spektral
yapist ve siddeti hakkinda bir degerlendirme yapilmasi saglanir. Fotobiyolojik olaylar
elektromanyetik spektrumun 300 ve 700 nm’leri arasinda meydana gelmektedir.
Spektrumun bu boélgesindeki fotonlar fotokimyasal etkilesimler icin gerekli yeterli
enerjiye sahiptirler. Gérme olay1 da bu bolgedeki 15181 gorsel pigmentler tarafindan
absorplanmasi ile baslar. Gergek bir gorme olay1 i¢in 1518a duyarl bir pigment molekiilii
bir fotondaki 151k enerjisini yakalamak ve bunu hemen bir sinir impulsuna déniistiirmek
zorundadir. Tiim ¢ok hiicreli hayvanlar 15181in yakalanmasi i¢in ortak bir pigment ve
kimyasal siire¢ kullanmaktadir. Bakterilerden primitif ve en gelismis ¢ok hiicreli
hayvanlara kadar tiim hayvanlar aleminde ortak olan bu pigment rodopsindir (Bradbury

ve Vehrencamp, 1998, Sekil 2.2.).
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Sekil 2.2. Rodopsin molekiiliiniin kimyasal yapisi. Rodopsin bir opsin’e bagli retinal molekiiliinden
olusmaktadir. Opsin fotoreseptor hiicrenin memranina gomiilii halde bulunur. A) Opsin molekiiliindeki
yedi adet trans-membran heliks yapisinin yandan goriiniisii. B) Molekiiliin, retinalin bu heliks yapisinin
ortasindaki konumunu gosteren istten goriiniisii. Retinal 11-cis izomer seklinde opsin molekiiliine bagl
durumda iken foton absorplayabilmektedir. Foton absorplanmasi ile molekiil All-trans-retinal geklini
almaktadir (Bradbury ve Vehrencamp, 1998’den).

Tek bir gorsel pigment 1s518a duyarli bir kromofor ile bir opsin proteininden
olusur. Opsinler bir protein grubuna dahildirler ve birkag transmembran altbirimlere
(TM domain) sahiptirler. Opsinin heliks seklindeki bu altbirimleri kromoforun oturacagi
bir baglanti yeri olustururlar. Bu yapida, spesifik amino asit yan zincirleri kromoforlarin
dalga boyu duyarhiliklarin1 degistirmektedir. Bir opsin proteininin amino asit sirasi ve
kromofor gorsel pigmentin maksimum absorpsiyon degerini (Ama.x) beraberce etkiler.
Boceklerdeki bilesik goézler s6z konusu oldugunda, goézdeki gorsel pigmentlerin,
kromoforlarin, yalittm pigmentlerinin ve fotoreseptor hiicrelerin  konumsal
diizenlenmeleri de fotoreseptor hiicrelerin spektral duyarlilik egrilerini degistirir. Diger
fotoreseptdr hiicreleri ile yalitim pigmentlerinin filtrasyon o6zelliklerinin olmadigi
durumlarda gérme pigmenti molekiiliiniin An, degeri yaklagik olarak molekiiliin

bulundugu fotoreseptor hiicresinin maksimum duyarlilik degeri ile esit olur.
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Pek cok bocek sadece bir ya da en fazla iki tane kromofor tipine sahiptir.
Bunlardan bir tanesi 11-cis retinal (Al) ya da 11-cis hidroksiretinal’in 3R ve 3S
enantiomerleridir (A3). Boceklerde ilk kullanilan kromoforun A1l oldugu bildirilmistir.
Bazi bocekler ise Kretase periyodunun sonuna dogru A3’i de kullanmaya
baslamislardir (Seki ve Vogt, 1998). Dokuz bocek takimi (Plecoptera, Hemiptera,
Neuroptera, Coleoptera, Hymenoptera, Mecoptera, Diptera, Trichoptera ve Lepidoptera)
hem bu iki kromofordan birisine (A1l ya da A3) sahip tiirlerin biiyiik cogunlugunu hem
de her ikisini de (Al ve A3) kullanan baz: tiirleri i¢cermektedirler. Diger tiim bdcek
takimlarinin tiyeleri ise A1 kromoforunu kullanmaktadirlar (Gleadall vd. 1989; Seki ve

Vogt, 1998).

Uyarilmadigr sekliyle retinal /7-cis izomer seklindedir. Isik varliginda retinal
tarafindan bir fotonun absorbe edilmesiyle molekiil all-trans retinal izomerine doniisiir.
Olugan bu yeni molekiil metarhodopsin olarak adlandirilmaktadir (Sekil 2.2.).
Metarodopsinin olusmasi transferin adi verilen bir proteini aktive eder. Transferin de
reseptor hiicre membranindaki iyon kapilarinin agilmasina neden olarak bir sinir

impulsunun olugmasini saglamis olur.

Fotopigment iceren Ozellesmis sinir hiicreleri olan fotoreseptdrlerin hepsinin
ortak bazi 6zellikleri vardir. Bu hiicreler pigment molekiillerini diizenli bir sekilde
barindirmak i¢in hiicre membranlarinin ice ve disa katlanmalariyla olusan 6zellesmis
membran yiginlari (katlanmalari) igerirler. Pigmentlerin opsin kisimlart bu membranlar
icine gomiilmiislerdir. Bu hiicrelerin ve membran yiginlarinin ince yapilari
incelendiginde silli ve rabdomerik fotoreseptorler olmak iizere iki genel kategori
ayirmak miimkiindiir (Sekil 2.3.). Omurgali hayvanlar silli fotoreseptorlere sahipken
gelismis gozlere sahip ¢ogu omurgasizda (arthropodlar ve mollusklar) rabdomerik
fotoreseptdr bulunur. Bu iki tip fotoreseptor bazi bakimlardan o6nemli farkliliklar

gosterirler;

i) Pigment tastyan membranlarin sekli; Gelismis silli fotoreseptorler yasst ve
yuvarlak diskler seklinde membranlara sahiptirler. Bu membran diskleri birbiri {istiine

gelecek sekilde paketlenmislerdir ve yassi yiizeyleri 1518 gelis yoniine dik olacak
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sekildedir. Rabdomerik fotoreseptorlerde ise pigmentler mikrotiibiil yapisindaki
membranlarda bulunurlar. Tiibiiller birbirlerine paralel olacak sekilde paketlenmislerdir

ve 15181n gelis yoniine dik sekilde bulunurlar.

ii) Pigment molekiillerinin yogunlugu; Silli hiicrelerin membranlarindaki
pigment molekiilii yogunlugu rabdomerik membranlara goére daha fazladir. Bu da
membranin belli bir bolgesinde ¢ok daha fazla molekiiliin bulunmasi anlamina
gelmektedir. Buna gore, silli hiicreler hiicre membraninin belli bir birimi géz Oniine
alindiginda 1518a ¢ok daha fazla duyarhdirlar. Ancak rabdomerik hiicreler 2-4 kez daha
uzundurlar ve silli fotoreseptorlere gore daha fazla bir net foton yakalama kapasitesine

(%20-80 vs %90) sahiptirler (Sekil 2.3b).

": Retinula

hiicres:

Ihs

segment
Rabdomer
Pizment
j:c graniilleri

segment

Optik sinir

Niikleus

Optik sinir

Sekil 2.3. Silli ve rabdomerik fotoreseptorlerdeki pigment igeren membranlarin yapisi. A) Omurgalilarda
bulunan tipik silli fotoreseptorler (solda ¢omak ve sagda koni) Dis segment, hiicre membranlarinin disk
olarak adlandirilan ige dogru katlanmalar1 igerisinde fotopigmentleri icermektedir. B) Omurgasizlar igin
tipik olan rabdomerik fotoreseptorler hiicre membraninin mikrotiibiil olarak adlandirilan uzantilarnda
fotopigment ihtiva ederler (Bradbury ve Vehrencamp, 1998’den).
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Fotoreseptor hiicrelerin yapilar1 151k absorpsiyonunu maksimize edecek sekilde
gelismistir. Her iki hiicre tipinde de goriilen uzun tiibiiler yap1 yalnizca pigment igeren
uzunca bir membran yigiina olanak saglamakla kalmaz ayni zamanda da c¢ok dar bir

kabul agis1 ile 15181n yakalanmasini kolaylastirir.

Fotoreseptorlerin spektral duyarliliklarinin bilinmesi renkli gérme c¢aligmalarini
kolaylastirir ve verilerin filogenetik olarak karsilastirilmasiyla da renkli gérmenin
evrimsel kokeni ve fonksiyonlar hakkinda bilgi sahibi olunabilir. Ornegin Haplorrhini
primatlar (maymunlar ve kuyruklu maymunlar) diger pek cok memelideki 2 koni tipinin
aksine ii¢ tane koni tipine sahiptirler (Kelber vd. 2003a). Bu trikromasi muhtemelen
primatlarin diurnal yasam sekline ve meyveye dayali beslenme aligkanliklarina bir
adaptasyondur. Diger taraftan pek ¢ok ar1 ve yaban arisi tiiriiniin bal arilarindakine
benzer trikromatik renkli gorme sistemlerine sahip olmalar1 bal arilarindaki
trikromasinin polinatér Ozelligine 06zel bir adaptasyon olmadigimi gostermektedir.
Papilio sp. gibi baz1 kelebekler de ¢igeklerin tespitinden ziyade yesil renkli yapraklara
ovipozisyon i¢in bir adaptasyon olarak daha uzun dalga boylarina duyarli dordiincii bir

pigment geligtirmislerdir.

Fotoreseptér nomenklatiiriinde reseptorler genellikle spektrumun duyarh
olduklar1 bolgelerine gore (UV, mavi, yesil ve kirmiz1 gibi) ya da diger fotoreseptorlerle
karsilastirildiginda ortaya ¢ikan duyarhiliklarina gore [(S) kisa, (M) orta ve (L) uzun
dalga boyu gibi) isimlendirilirler. Buna gore ornegin bal arisinda kisa dalga boyu
reseptorleri spektrumun UV, orta dalga boyu reseptorleri mavi ve uzun dalga boyu

reseptorleri de yesil bolgelerine maksimum duyarhdirlar.
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2.4. Boceklerde Gorme Organlar

Birkag kor toprakaltt ve endoparazit Ozellikteki tiirler hari¢ boceklerde iyi
gelismis gérme sistemleri mevcuttur. Ergin bocekler bir ¢ift petekgdze sahiptirler.
Hemimetabol boceklerin larvalar1 ve ¢ogu ergin bocek osellus olarak adlandirilan nokta
gbzlere sahiptir. Bu gozler tipik olarak basin iist kisminda bulunur ve dorsal osellus
olarak adlandirilirlar. Holometabol bdceklerin larvalar petek gozlere sahip degildirler
ve baglarinin yan kisimlarinda konumlanmis olan stemmatalar (lateral oselluslar) ile bir

dereceye kadar sekil algilayabilmektedirler (Gullan ve Cranston, 2005).

2.4.1. Dermal reseptorler

Viicut yiizeyleri ile 11k algilayabilen boceklerin (bazi1 Lepidoptera larvalari)
kiitikulalarinin altinda odaklayici herhangi bir optik sisteme sahip olmayan duysal

reseptorler olarak bulunurlar.

2.4.2. Stemmata (Lateral oselluslar - Larval oselluslar)

Holometabol bdceklerin larvalarinda bulunan tek gorsel organlar lateral
oselluslar ya da larval oselluslar olarak da adlandirilan stemmatalardir (Sekil 2.4a).
Bocek gozlerinin goriintliyl algilamadaki goérevini iistlenmiglerdir. Basta yer alan bu
organlar basin her iki tarafinda yer alan tek bir pigmentli noktadan sayilar1 67 olabilen,
her biri ¢ok sayida fotoreseptdr igeren ve sinir hiicreleriyle baglantili daha biiyiik
stemmatalara kadar degisiklik gosterirler. En basit haldeki bir stemmada birkac hiicre
tarafindan salgilanan kristalin gévdeyi (crystalline body) orten kiitikular bir lens vardir.
Isik bu lens tarafindan tek bir rabdom iizerine odaklanir. Her bir stemma farkli bir yone
bakar ve boylelikle bocek stemmatalarin sayisina bagli olarak ¢evresinde birkag noktay1
gorilir. Bazi tirtillar baglarint hareket ettirmek suretiyle komsu stemmatalarin bakig
acilar1 arasindaki boslugu doldurup goriis alanlarin1 genisletirler. Genelde stemmatalar
yuksek 1s1k duyarliligina sahip olacak sekilde dizayn olmuslardir ancak goriintiiyii

¢Ozme giicleri nispeten diisiiktiir (Gullan ve Cranston, 2005).

2.4.3. Dorsal oselluslar

Pek ¢ok ergin bocek ve bazi nimfler petek gozlere ilaveten dorsal oselluslara da

sahiptir (Sekil 2.4b). Tipik olarak basin dorsalinde bir iiggen olusturacak sekilde 3 tane



bulunurlar. Oselluslar1 6rten kutikula seffaftir ve mercek olarak is goriir. Mercek, pek

cok rabdomun katilmasiyla olusan retinaya 15181n diisiiriilmesinden sorumludur. Tek bir

rabdomun olusumuna katilan bireysel retinula hiicre gruplar1 ya da tiim retina pigment

hiicreleri veya yansitici bir tabaka tarafindan ¢evrilidir. Gérme alanlar1 bilesik gozler ile

cakisan dorsal oselluslarin renk ve polarize 15181in algilanmasinda fonksiyonel

olmadiklar1 ancak 151k yogunlugu ve bu yogunluktaki degisimlere yanit verdikleri tespit

edilmistir. Cok diisiik 151k seviyelerine kars1 hassastirlar ancak yiiksek ¢oziiniirliikte bir

goriis s6z konusu degildir (Gullan ve Cranston, 2005).
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Sekil 2.4. Boceklerde basit goz boyuna kesitleri a) Lateral osellus, b) dorsal osellus (Gullan ve Cranston,

2005°den).
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2.4.4. Petek gozler

Bocek gorsel organlart arasinda en karmasik olani petek gozlerdir (Sekil 2.5.).
Parazitik formlar (ektoparazit Mallophaga, Siphinculata ve pupipar Diptera) ve bazi
toprak i¢inde yasayan tiirler disinda tiim ergin boceklerde ve nimflerde bulunan petek
gbzler bas kisminda oldukga biiyiik bir alan1 kaplar ve nispeten genis bir goériintii alani

olusmasina olanak saglarlar.
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Sekil 2.5. Bilesik gozlerde yapisal diizenlenme (Sematik olarak) a) Ommatidyumlarin diizenini gosteren
kesit, b) Tek bir ommatidyumda enine ve boyuna kesit (Gullan ve Cranston, 2005’den).
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Petek gozlerde islevsel temel birim ommatidyumlardir (Sekil 2.5.).
Ommatidyumlarin  sayist  ve biyiikliigli bocek gruplar1 arasinda degisiklik
gostermektedir. Bazi  karinca  tiirlerinin  iscilerinde, Ornegin  Hypoponera
punctatissima’da her goz tek ommatidyumlu iken Solenopsis fugax’ta bu sayr 6-9
(Richards ve Davies, 1977), Ponera coarctata’da 25 (Liebig vd. 1995), F. polyctena’da
ise 750°dir (Menzel, 1973). Bizim ¢alistigimiz tiir olan F. cunicularia’min is¢ilerinde ise
saptayabildigimiz ommatidyum sayis1 yaklasik 1000°dir (Sekil 2.6.). Diurnal tiirler olan
¢0l karincast C. bicolor ve Camponotus detritus is¢ilerinde yaklasik 1300, krepuskular
ve nokturnal bir tiir olan Camponotus ligniperda iscilerinde 450, tamamen nokturnal bir
tiir olan Camponotus irritans is¢ilerinde ise 350 ommatidyum bulunmaktadir (Menzi,
1987). Ommatidyumlarin  sayist  viicut biytkligii ile orantili olarak da
degisebilmektedir. Menzel ve Wehner (1970), C. bicolor’da yuva iginde kalip yuva
isleri ile ugrasan minér iscilerin 600 ommatidyuma, yuva disi islerde gorevli major
iscilerin ise 1300 ommatidyuma sahip olduklarini tespit etmislerdir. Gronenberg ve
Holldobler (1999) ise tiir belirtmeksizin Cataglyphis cinsi isgileri i¢in 1059
ommatidyum oldugunu belirlemislerdir. Karincalarda ayni tiirdeki farkli kastlar
arasinda da ommatidyum sayis1 degiskendir. Ornegin Solenopsis invicta’da mindr
isciler 48, major isciler 92, kraligeler 589 ve erkekler ise 869 ommatidyuma sahiptirler.
Solenopsis richteri’de ise bu sayilar sirasiyla 44, 70, 587 ve 854’diir (Baker ve Ma,
2006). Kralice ve erkek bireylerde daha fazla ommatidyumun bulunmasi iireme
mevsiminde giin i¢inde ciftlesme ucusuna ¢iktiklarinda gérmenin potansiyel eslerin
tespitinin erkekler i¢cin 6nem tegkil etmesi ve gorsel bilginin kullaninminin déllenmeden

sonra kralicelerin yeni yuva yerlerini seciminde 6n plana ¢ikmasiyla agiklanabilir.
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Sekil 2.6. F. cunicularia iscisinde petek goz. Bu tiirde her bir petek goz yaklasik 1000 ommatidyum
igermektedir.

Iyi bir gorsel sisteme sahip olduklar1 bilinen bal arilarinda her bir petek gozde
5000 ommatidyum var iken bu say1 hizli ugucu tiirler igeren Odonatlarda 28.000’e
kadar ¢ikmaktadir (Richards ve Davies, 1977). Ommatidyumlarin ¢aplar1 da 540 pm
arasinda degismektedir. Biiyiikliik tiirler arasida farkli oldugu gibi tek bir petek gézde
bile farkli biiyiikliikte olabilmektedir. Ornegin bazi Odonata iiyelerinde dorsalde

konumlanmis olanlar ventraldekilere oranla ¢ok daha biiytiktiirler.

Her bir ommatidyum kristal koniyi orten kutikular bir lense sahiptir ki, 151k bu
lens vasitasiyla sayilar1 genellikle 8 olan retinula hiicrelerine yonlendirilir. Retinula
hiicreleri her bir ommatidyumun uzun ekseni etrafinda konumlanmislardir ve
ommatidyumun kaide kismini olustururlar. Her bir retinula hiicresinin merkeze bakan
ylizeyi rabdom (gbérme ¢ubugu) olusumuna katki saglar. Her ommatidyumdaki retinula
hiicresi grubu 151k absorplayan pigment hiicrelerince cevrilidir ki, bdylece her bir
ommatidyum komsu ommatidyumdan optik olarak izole edilmis olur. Her bir
ommatidyumun korneal lensi ve kristal konisi 1s18in rabdomun st kismina
odaklanmasima saglar. Bir ommatidyumun goriis alan1 komsu ommatidyumlardan
farklilik gosterir ve boylelikle de tiim ommatidyumlar bocege dis diinya ile ilgili

panoramik bir goriintli saglarlar.
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Bilesik gozler fonksiyonlar1 bakimindan yani goriintiinliin olusturulma sekline

gore 1) apozisyon ve 1) siiperpozisyon olarak iki gruba ayrilirlar (Sekil 2.7.).

(A) (B)

Sekil 2.7. Iki temel bilesik goz tipinin sematik diyagrami. A) Apozisyon bilesik goz. B) Siiperpozisyon
bilesik goz. Birbirlerine paralel 151k demetleri ve goze girdikten sonra izledikleri yollar gri gélgelendirme
ile gosterilmistir. Her iki tip gozde de 1518m ulastigt rabdom siyah olarak gosterilmistir. A=
ommatidyumun lens ¢api, f= odak uzakligi, c= korneal faset lens, cc= kristal koni, p= yalittm pigmenti,
rh= rabdom, cz= seffaf bolge (clear zone), /= rabdom uzunlugu ve d= rabdom c¢ap1 (Warrant vd.
2004’den).

Apozisyon tip gozlerde kornea tabakasi ile fotoreseptorler arasinda bir ayirim
(bosluk) s6z konusu degildir. Siiperpozisyon tip gozlerde ise bu iki yapi1 (birim)
arasinda bir bosluk vardir. Siiperpozisyon tip gozler genellikle giiveler gibi krepuskular
ve nokturnal boceklerde bulunan goz tipidir (Warrant vd. 2004). Bu tip gozlerde
ommatidyumlar pigment hiicreleri ile birbirlerinden optik olarak izole olmadiklari igin
15181n birden fazla lens tarafindan tek bir rabdom {izerine diisiiriilmesi saglanir ve

boylelikle de 151k duyarlilig1 arttirilmis olur.

Aposizyon gozler ise tipik olarak diurnal boceklerde bulunmaktadir. Apozisyon
gozlerde 151k, ¢ap1 oldukca kiiclik olan (6rn. bal arilarinda 20 um) korneal lensler
tarafindan her bir rabdoma ayr1 ayri olarak diisiiriilir. Bu kiiclik apertiir nedeniyle
apozisyon tip goz dizayni en iyi yliksek 1sik siddetlerinde calisir ve dolayisiyla bu tip
gozler bocekleri diurnal bir yasam tarzina sinirlamaktadir. Ancak gece aktif

hamambdcekleri, c¢ekirgeler gibi bazi boceklerde ve tropikal bir ar1 olan Megalopta
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genalis’de de bu tip goz vardir. Megalopa’da ¢ok diisiik 151k siddetlerinde goriis kismen
gozlerin dolayisiyla da ommatidyumlarin biiyiik olmalariyla ¢oziilmiistiir. Bal arilari ile
karsilastirildiginda, bu tiiriin rabdom boyu ve c¢apindaki farklilik 16 kat daha fazla bir
rabdom enine kesiti saglamaktadir. Daha biiyiikk olan bu yap1 da daha ¢ok foton
yakalanmasini saglamaktadir (Warrant vd. 2004).

Apozisyon gozlerde kristal koni lens ve fotoreseptorleri optik olarak iliskili
kilmaktadir (birlestirmektedir). Pseudokon (pseudocone) gozlerde kristal koni bulunmaz
ve lens ile fotoreseptdrler arasindaki iliski jelatinsi bir madde ile saglanmaktadir. Bazi
apozisyon gozlerde ise bu jelatinsi madde de bulunmamaktadir. Akon (acone) olarak

adlandirilian bu gézlerde kristal koni yerine 4 tane yassi seffaf hiicre bulunur.

Boceklerin 1518a olan duyarliliklar1 petek gozlerin aydinlik ya da karanhik
adaptasyonlarina gore degisiklik gostermektedir. Parlak bir 1s1kta g6z 1518a kars1 daha az
duyarlidir ve aydinlik-adapte olarak ele alimir. Maksimum duyarlilik ise karanlik
adaptasyonu saglandiginda gozlenir. Aydinlik ve karanlik adaptasyonunu saglayan
birkag mekanizma s6z konusudur. Bunlardan bir tanesi gormenin biyokimyasi ile
iligkilidir. Gorme pigmentleri 151k etkilesime girdiklerinde yikima ugrarlar. Giin 1s181nda
bu yikim hiz1 pigmentlerin yerine konma hizina es degerde olabildigi gibi daha hizli da
gerceklesebilir. Bu da gdzilin 151k duyarliligini azaltarak gozii aydinlik adapte hale
getirir. Karanlikta ise gérme pigmenti birikimi yasanacagidan bocek karanliga adapte
hale gelir. Diger bir adaptasyon mekanizmasi retinula hiicrelerinde bulunan yalitim
pigmentlerinin hareketleridir. Isiga adapte olmus gozlerde bu pigmentler rabdomun
cevresinde konumlanirlar. Isig1 absorplamakla yiikiimli bu pigmentler her bir
ommatidyumu digerinden optik olarak izole eder. Karanliga adapte gozlerde ise
endoplazmik retikulumlar biiyiik vezikiiller olustururlar ve boylelikle rabdom etrafinda

acik (temiz) bir alan olusturularak {izerine daha fazla 151k diismesi saglanmais olur.

2.5. Renkli Gormenin Tipleri

Renkli gbrme retina iizerinde konumlanmig ve dalga boyu duyarliliklar1 ¢akigsan

birka¢ fotoreseptor tipinin beraberce is gordiigii bir duyudur ve bu fotoreseptorlerden
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gelen bilgiler birlestirilip karsilastirilarak renk farkliliklarinin algilanmasi saglanir
(Sekil 2.8.). Hayvanlar sahip olduklar1 spektral fotoreseptor tiplerine gére monokromat,
dikromat, trikromat, tetrakromat vs. olarak siniflandirilabilirler. Fizyolojik deneyler bir
hayvanin sahip oldugu fotoreseptdr tipleri hakkinda bilgi verebilir. Benzer sekilde
gorme sisteminin ¢esitli kisimlarindaki sinir fibrillerinden elde edilen elektriksel
kayitlar farkli siddet ve dalga boylarindaki 1siklardan nasil etkilendiklerini
gosterebilirler. Ancak bdylesi veriler sadece bir hayvanin teoride renkli gérme icin
gerekli fizyolojik mekanizmalara sahip oldugunu kanitlar. Bu mekanizmalarin renkli
gorme icin gergekten kullanilip kullanilmadiklar ise kesinlikle davranigsal olarak test

edilmelidir (Kretz, 1979; Kelber vd. 2003a).

1A dikromat
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Sekil 2.8. Temsili dikromat A), trikromat B) ve tetrakromat C) gozlerde fotoreseptorlerin nispi
duyarliliklar1 (¢ok kisa (VS), kisa (S), orta (M) ve uzun dalga boyu (L)’na duyarli fotoreseptorler, Kelber
vd. 2003a’dan).
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2.5.1. Monokromasi

Karanlikta ya da zayif 151k alan ortamlarda yasayan hayvanlar sahip olduklar
tim fotoreseptorleri kullanmak durumundadirlar. Boylesi o6zellikteki hayvanlar
monokromat olarak adlandirilir ¢iinkii diinyayr gri tonlarinda gormektedirler.
Monokromasinin bir sekli de birden ¢ok fotoreseptdre sahip canlilarda tek bir
reseptoriin tek bir davranigsal yanitta kullanilmasidir (Menzel ve Backhaus, 1991).
Boceklerde bu reseptorler genellikle petek gozlerin belirli bolgelerinde toplanmistir.
Ornegin bal arilar1 ve ¢6l karincalarinda polarize 15181 algilanmasi UV fotoreseptdrleri
tarafindan saglanmaktadir ve bu reseptdrler bilesik gozlerin dorsal u¢ kisimlarinda

toplanmislardir (Menzel, 1975; Labhart, 2000).

2.5.2. Dikromasi

Spektral duyarliliklart farkli olan iki ayr1 fotopigmente sahip hayvanlarda ise bir
cesit renkli géorme miimkiin olabilmektedir. Boylesi bir hayvan da dikromat olarak
adlandirilir. Renk algilanmasinin esas mekanizmasi bu iki fotopigmentten gelen néral

girdilerin toplanmasidir. Boceklerde dikromatik renkli gérme sistemleri ¢ok yaygindir.

2.5.3. Trikromasi

Diger taraftan iyi bir renkli gorme yetenegine sahip hayvanlar ii¢ farkli
fotopigmente sahiptirler ve trikromat olarak adlandirilirlar. Trikromasi hayvanlar
alemindeki diger siniflarda oldugu gibi boceklerde de diizenli bir 6zelliktir (Menzel ve
Backhaus, 1991). Trikromat boceklerde genellikle sahip olunan fotoreseptorler
spektrumun UV, mavi ve yesil bolgelerine maksimum duyarlilik goéstermektedir
(Briscoe ve Chittka, 2001). Renkli gérme sistemleri en iyi ¢alisilmis bocek olan bal aris
Apis mellifera’da maksimum duyarliliklar1 335, 435 ve 540 nm olan UV, mavi ve yesil
fotoreseptorleri tespit edilmistir (Menzel ve Backhaus, 1989; 1991).
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2.5.4. Tetrakromasi-Pentakromasi

Bocekler arasinda ¢ogunlukla kelebeklerde, trikromatik olan bal arilarindan ve
insandan daha genis spektrumda is goren bir renkli gérme sistemi tespit edilmistir. Dort
(tetrakromasi) ya da bes (pentakromasi) farkli fotopigmentin is gordiigii boylesi bir
renkli gorme sisteminde fazladan tasinan bir kirmizi bolge fotoreseptorii ile cogu
bocekte olmadigr bilinen bir uzun dalga boyu duyarhiligi kazanmilmistir. Ornegin bir
kelebek tiirii olan Papilio xuthus spektrumun 360, 390, 460, 530 ve 600 nm’lerine
duyarli bes farkli fotoreseptore sahip bir pentakromattir (Briscoe, 1998). Bdocekler
arasinda en genis spektral duyarliliga sahip olan kelebeklerde renkli gérme yalnizca
beslenme davranisinda degil ayn1 zamanda ayni tiire ait bireylerde ¢ok farkli kanat renk
desenlerine sahip iki eseyin de birbirlerini tanimalarinda fonksiyoneldir (Stavenga ve

Arikawa, 2006).

2.6. Renkli Gormenin Fonksiyonlari

Bir objenin rengi o objenin taninmasi bakimindan énemli bir ipucudur. Ornegin
lahana kelebegi (Pieris brassicae) beslenmek i¢in kirmizi renkli ¢igekleri tercih ederken
yumurta birakma esnasinda da yesil rengi tercih eder (Scherer ve Kolb, 1987). Ureme
mevsiminde erkek Gasterosteus aculeatus’un karnindaki kirmizi renklenme 6nemli bir
uyarandir. Hem hayvanlarda hem de bitkilerde goze ¢arpan renk uyaranlarinin
bulunmas1 rengin farkli davranis modellerinin  olusturulmasindaki  Onemini

gostermektedir.

Ancak renkli goérme ile objelerin taninmasi renkli gérmenin tek fonksiyonu
degildir. Renkli goérme yetenegi hayvanlar dleminde yaygindir ve yalnizca diurnal
tirlerde degil ayn1 zamanda daha az geligsmis bir formda da olsa baykus ve kedi gibi
nokturnal tiirlerde de goriilmesi muhtemeldir. Nokturnal tiirler kural olarak parlak renkli
degildirler ve belli bazi renklerin boylesi tiirlerin yasamlarinda o6nemli bir rol
oynamalar1 pek olasi olmasa da renkli gérme bu tiirler i¢in objelerin zeminden (arka
plandan) ayirt edilmesi konusunda 6nemli hale gelebilir. Renkli gorme gilindiiz oldugu

kadar gece de kullanighdir. Oldukga hassas gozlere sahip hayvanlar eger gozleri gerekli
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kosullara sahip 6zellikte ise ¢ok los 1sikta da rengi algilayabilmektedirler. Pek cok
omurgalida oldugu gibi insanlar da los 1sikta koni reseptorlerinin duyarliliklarmi
kaybederler ve bdylesi kosullarda 151k algilamasini renge karsi duyarsiz olan ¢omak
hiicreleri tstlenir. Diger taraftan, gekolar ve nokturnal giivelerin gece kosullarinda da
renkli gordiikleri deneysel olarak gosterilmistir (Kelber ve Roth, 2006). Dielephia
elpenor, gece karanliginda ciceklerden beslenen gercek anlamda nokturnal bir giive
tiridir. Kelber vd. (2002) bu tiirlin insan goriisiiniin  miimkiin olmadig1 151k
kosullarinda bile kromatik ipuglarim1 kullanarak farkli renklerdeki ¢igekleri
birbirlerinden ayirt edebildigini gostermislerdir. Hyles lineata ve Hyles gallii tiri
giivelerdeki benzer sonuglar bu tiirlerin de gece kosullarinda renkli gorebiliyor

olabilecekleri olasiligini kuvvetlendirmektedir.

Renkli goérme fonksiyonu, birden fazla fotoreseptor tipine sahip hayvanlar
tarafindan daha basarili bir sekilde gerceklestirilmektedir. Ornegin yalnizca tek bir
fotoreseptdr tipine sahip renk korli bir hayvan séz konusu oldugunda, spektral
kompozisyonu ¢ok farkli olsa da bulundugu zemin ile ayni1 parlakliga sahip olan bir
obje cok iyi bir sekilde kamufle olacaktir. Iki fotoreseptdr tipi bulundugunda ise aym
obje goriinmeden kalabilmek i¢in her iki reseptorde de aymi etkiyi yapmak zorundadir

ama bunun olma olasilig1 ¢ok diisiiktiir.

Trikromatik bir insanda oldugu gibi bal aris1 da trikromatik bir renkli gérme
sistemine sahiptir ancak arilarin, keza pek ¢ok diger bocegin, duyarli olduklari spektrum
bolgesi insana gore 100 nm kadar UV bolgesine dogru kaymistir (Menzel ve Backhaus,
1991). Boylelikle de hemen hemen tiim bocekler UV 1s18a karst bir duyarlilik
kazanmuslardir. Ultraviyole isinlar1 dogal objelerden farkli sekilde yansitildigi igin
bocek goziinde insan goziniin goremedigi gizli modeller olustururlar. Boylece bize
tamamen ayni renkte goriilen cigeklerin polenleri ve nektarlart UV  yansimasi
sonucunda ayr1 renklerde fark edilebilirler. Bocek kanatlar1 veya diger hayvanlarin
viicutlar1 iizerinde bu ve buna benzer yansimalar beslenme, kur yapma ve avin

taninmasi gibi davranislarda 6nemlidir.
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Cicekli bitkiler ve bunlarin tozlastiricisi olan organizmalar arasindaki ekolojik
etkilesimler her iki tarafin 6zelliklerinin gelisimine katkida bulunan uzun bir birlikte
evrim (coevolution) sonucu ortaya ¢ikmugtir. Ornegin hymenopteran bdceklerin renkli
gorme sistemlerinin ve ¢iceklerin spektral yansimalarinin incelenmesi arilarin
fotoreseptdrlerinin bu c¢icekleri optimal diizeyde taniyip ayirt edebilmelerine olanak
saglayacak sekilde oldugunu gostermektedir (Chittka ve Menzel, 1992; Menzel ve
Shmida, 1993). Bazi Hymenopter parazitoidlerinin konak kelebeklerinin pupalarini
tespitlerinde spektral &zellikleri kullandiklar1 tespit edilmistir. Ornegin Pimpla
turionellae yumurtalarint  birakacagi Galleria mellonella pupalarininin  yerini

belirlemede akromatik ipuglarin1 kullanmaktadir (Fischer vd. 2004).

Bocekler arasinda en fazla sayida farkli fotoreseptorlere sahip lepidopteran
bocekler icin de benzer bir koevolusyonal siirec ileri siirmek yanlis olmaz. Ornegin
Papilio xuthus gibi baz1 lepidopterler 5 farkli tip fotoreseptore sahiptir (Arikawa vd.
1987). Bu nedenle de bu boceklerin pentakromatik renkli gérme kapasiteleri trikromatik
olan bal aris1 ve hatta insandan bile iistiindiir. Kelebekler ve giivelerin ¢igekler ile olan
iligkileri sadece beslenme ile ilgili degildir. Disi kelebek ve giiveler c¢igekleri
ovipozisyon i¢in de kullanmaktadirlar (Kelber, 2002). Renkli gérme kelebeklerde tiir i¢i
ve tilirler arasi etkilesimlerin de 6nemli bir bilesenidir (Weiss, 1997). Kelebeklerin
algilayabildikleri UV’den kirmiziya kadar uzanan spektrum hayvanlar aleminde bilinen
en genis olandir. Lepidoptera takimi icinde pek c¢ok tir UV, mavi ve yesil
fotoreseptorlerine sahiptir (Stavenga ve Arikawa, 2006). Hymenopterlerde c¢ok az
sayida tiir kirmiz1 fotoreseptoriine sahip iken kirmizi fotoreseptorleri Lepidoperlerde
cok daha fazla yaygindir (Briscoe ve Chittka, 2001). Bu nedenle ¢ogu bocek kirmizi

korii iken kelebekler ve giiveler kirmizi dalga boylarini da algilayabilmektedirler.

Briscoe ve Chittka (2001) bir bilgisayar analizi kullanarak bu grup i¢inde
kirmiz1 fotoreseptdrlerinin en az 4 kez bagimsiz olarak evrimlestigini tespit etmislerdir.
Calismaya ayni1 zamanda habitat ve beslenme 6zellesmeleri ile ilgili davranissal veriler
de katilarak gozlenen kirmizi fotoreseptorleri arasinda olasi bir iliski aranmustir.
Sonuglardan ilk géze ¢arpan durum bir tiiriin kirmiz1 fotoreseptoriine sahip olmasi i¢in
diurnal bir yasam tarzina sahip olmasinin gerekmiyor olmasidir. Ornegin, diurnal bir

giive tiirii olan Macroglossum stellatarum kirmizi fotoreseptoriine sahip degilken
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nokturnal bir tiir olan Spodoptera exempta’da kirmiz1 fotoreseptorleri vardir (Pelzer ve
Langer, 1990). Tamamiyla diurnal tiirler iceren Nymphalidae’de ise kirmizi

fotoreseptdrleri muhtemelen birkag kez ortadan kalmustir.

Renkli gérme kelebeklerde c¢ok farkli amaglar i¢in de kullanilabilmektedir.
Scherer ve Kolb (1987) lahana kelebegi P. brassicae’nin beslenme, acik alan
reaksiyonu, yumurta birakma davranislarinin ortaya g¢ikmasinda spektrumun farkh
bolgelerinin etkilerini incelemislerdir. P. brassicae‘da beslenme davranisina mavi (420—
500 nm) ve kirmizi (600 nm) renk uyaranlari, agik alan reaksiyonuna UV uyaranlar
(320420 nm) ve yumurta birakma davranisina da yesil-sar1 uyaranlar (520-580) neden

olmaktadir.

Renkli gormenin nasil evrimlestigine dair detaylar muhtemelen asla
bilinemeyecektir fakat en basit fonksiyonu objelerin arka planlarindan ayirt edilmelerine
olanak saglamaktir (Mdller, 2002). Renkleri ile objelerin taninmasi1 muhtemelen daha

sonra geligmis bir 6zelliktir.

2.7. Renkli Gormenin Bocekler Arasindaki Durumu ve Evrimi

Renkli géormenin boceklerdeki giiniimiiz durumunu tespit etmek ve s6z konusu
cesitliligin bocek filogenisindeki dagilimini incelemek icin Briscoe ve Chittka (2001)
farkli bocek takimlarindaki tiirlerle ilgili yapilan davranissal ya da elektrofizyolojik
caligmalar1 derlemislerdir (Sekil 2.9.). Calisilan boceklerin ¢ogu 530 nm’de maksimum
duyarlilig1 olan yesil fotoreseptorlerine sahiptir. Pek ¢ok tiirde UV fotoreseptorleri de
bulunmustur (A max 350 nm). UV fotoreseptoriiniin bulunmadigi kanitlanan bir tiir
yoktur. Ornegin, yalmzca yesil fotoreseptorii tespit edilen birka¢ sinek tiiriinde
aragtiricilar UV ve mavi fotoreseptorlerinin de var oldugunu ancak kendilerinin bunu
tespit edemediklerini belirtmislerdir (Cronin vd. 2000). Cogu tiir mavi fotoreseptoriine
de sahiptir (A max 440 nm). Diger taraftan UV-yesil dikromat olduklar tespit edilen
tiirler de vardir; 6rnegin su bakirelerinden olan Ascalaphus macaronius, hamambdcegi
Periplaneta americana ve bazi karinca tiirleri (Formica polyctena, Cataglyphis bicolor

ve Myrmecia gulosa). Bu tiirlerin yasam sekilleri birbirlerinden oldukga farklidir. 4.
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macarionius diurnal bir avci, P. americana nokturnal bir les yiyici ve iki Formicinae
karincasindan birisi ¢6lde yasarken, digeri iliman ormanlarda yasayan bir tlirdiir. Bu
nedenle mavi fotoreseptoriiniin olmayisi (kaybi) i¢in ortak adaptif bir neden sdylemek
miimkiin degildir. Kirmiz1 fotoreseptorler (A max > 565 nm) ise Odonata, Hymenoptera,

Lepidoptera ve Coleoptera’da birkag kez birbirinden bagimsiz olarak tliremistir.
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Sekil 2.9. Boceklerin spektral duyarliliklart sahip olduklart kromoforlarin filogenetik gosterimi. Her bir
tiirdeki her fotoreseptor tipinin maksimum duyarlilik degeri gosterilmistir. ® UV fotoreseptorleri, m mavi
fotoreseptorleri, P yesil reseptorleri ve [> de kirmizi fotoreseptorleri gostermektedir. 1 rakami 11-cis
retinal, 3 ise 11-cis hydroxyretinal i¢in kullanilmigtir (Briscoe ve Chittka, 2001°den).

Hymenoptera ve Lepidoptera renkli gérme 6zerlikleri en fazla ¢alisilmis olan iki
biiylik bocek takimidir (Tablo 2.1. ve 2.2.). Petisch vd. (1992)’nin Hymenoptera ile
ilgili olarak yaptiklar1 detayli calisma oldukg¢a 6nemlidir ¢ilinkii ¢calismaya dahil edilen
tiirler ¢ok farkli habitatlarda yasayan ve farkli yagsam sekilleri ve beslenme aliskanliklari
olan tiirlerdir. Ancak, buna ragmen tiirlerin spektral duyarliliklar1 arasinda ¢ok az bir
degisiklik olmasi sasirticidir. Peitsch vd. (1992), 43 farkli Hymenoptera tiiriiniin
fotoreseptdr hiicrelerinin spektral duyarlilik fonksiyonlarmi hizli spektral tarama

metodu (fast spectral scan method) kullanarak hiicresel diizeyde incelemisler ve elde
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ettikleri sonuglara gore de bu tiirlerin renkli gérme sistemleri hakkinda bir 6ngoriide
bulunmuslardir. Test edilen 43 tiirlin 26’sinda UV, mavi ve yesil trikromatik bir renkli
gbérme sistemi tespit edilmistir. 7 tiirde ise sadece mavi ve yesil fotoreseptorleri, yine 7
tirde ise sadece yesil fotoreseptorleri bulunmustur. UV  fotoreseptorlerinin
kaydedilmesi zor oldugu i¢in 15 tiirde bu reseptdr tipine rastlanmamistir. Bununla
birlikte bu 15 tiiriin sahip oldugu mavi ve yesil fotoreseptorlerinin UV bélgede ikincil
bir duyarlilik piklerinin oldugu da belirlenmistir. Test edilen 4 tiirde ise maksimum
duyarlilig1 600 nm civarinda olan bir kirmiz1 fotoreseptorii tespit edilmistir. Peitsch vd.

(1992)’nin bu ¢alismasina higbir karinca tiirti dahil edilmemistir.

Kirmizi fotoreseptorleri iic Symphyta tiirtinde (Xiphydria camelus, Tenthredo
scrophulariare, T. campestris) ve bir andrenid arida (Callonychium petuniae) tespit
edilebilmistir. Bitki paraziti olan bu {i¢ Symphyta tiiriiniin bile yasam sekilleri arasinda
farkliliklar s6z konusudur. Tenthredo spp. yumurtalarini yapraklar tizerine birakirken X.
camelus odun oyucu bir an tiiridiir. C. petuniae ise mor renkli Petunia ¢igeklerini
ziyaret eden soliter bir aridir (Wittmann vd. 1990). Elektrofizyolojik calismalarla
dogrulanamamasina ragmen (Labhart, 1986) davranigsal olarak kirmizi fotoreseptorii
varlig1 ileri siirlilen diger bir Hymenoptera tiirii de ¢6l karincas1 Cataglyphis bicolor’dir
(Kretz, 1979). Bu tiirler arasinda kirmizi fotoreseptoriiniin evrimine yol acacak ortak bir

selektif baski tanimlamak oldukca giictiir.

Hymenoptera takimi i¢cinde UV-mavi-yesil trikromat olan tiirler arasinda bal
arilar1 ve yaban arilar1 gibi besinlerini ¢igeklerden saglayan tiirler bulunmaktadir. Bu
tirler belli bir ¢igcek ya da cicek grubuna Ozellesmemislerdir. Ancak, C. petuniae,
Andrena florea, Lasioglossum spp., Colletes fulgidus gibi baz1 ¢iceklere 6zellesme
gosteren trikromatlar da vardir. Diger taraftan, birer avcir olan Vespa crabro ve
Philanthus triangulum da trikromattir. Bu tiirlerin yuva tipleri de birbirlerinden
farklidir. Ornegin pek ¢ok yabanarisi yerde yuva yaparken bal arilar1 agaclarda,
Partamona helleri ise termit yuvalarinda yuvalanmaktadirlar. Bu tilirlerin hepsi esas
olarak diurnal tiirlerdir ancak bazilar1 gece de besin aramaktadir [4. mellifera (Warrant
vd. 1996) ve V. crabro (Williams, 1985)]. Baz1 tiirler zorunlu alpin tiirler olup (6rn.
Bombus monticola) UV bakimindan zengin ortamlarda bulunurlarken bazi ignesiz arilar

da UV bakimindan fakir yogun ormanlik alanlarda besin ararlar (Endler, 1993). Sonug
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olarak, Hymenoptera takimi igerisinde ¢ok ¢esitli gorsel-ekolojik kosullara ragmen pek
cok tiiriin fotoreseptorleri arasinda c¢ok az farklilik vardir (Sekil 2.10.) (Briscoe ve

Chittka, 2001).
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Sekil 2.10. Hymenoptera takiminda spektral duyarliliklarin filogenetik agaci ve gérmenin 6nemli oldugu ekolojik
Ozellesmeler. Her bir tiir i¢in bilinen reseptor tiplerinin maksimum duyarliliklar1 verilmistir. Isik 6zelligine gore
habitat ya da aktivite zamani: A- alpin tiir, D- ¢6lde yasayan tiir, N- nokturnal aktivite (Diger tiim tiirler
diurnaldir); TF-tropikal orman; TL- iliman diiz, ovalik arazi. Besin 6zellesmeleri: GFV- genel olarak tiim ¢icekleri
ziyaret edenler; SFV- bazi ¢igeklere 6zellesenler; GCE- genel karbohidrat kaynaklari ile beslenenler (¢icekler,
meyveler, bitki dzsular1 ve balozii); GP- genel predatorler; SP- 6zellesmis predatorler; CB- kleptobiotik tiirler; S-
les yiyiciler; PP- bitki parazitleri; ZZ-hayvan parazitleri. @ UV reseptorleri, m mavi reseptorleri, P yesil
reseptorleri ve > de kirmizi reseptérleri gostermektedir (Chittka ve Wells, 2004°den).
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Tablo 2.1. Baz1 Hymenoptera iiyelerinde elektroretinogram ve hiicre ici kayitlar ile belirlenmis Apax
degerleri. ERG; elektroretinogram, IntcCell; hiicre i¢i kayit (Briscoe ve Chittka 2001’den derlenmistir).

Taxon Amax degerleri (nm) Metot
Melipona quadrifasciata 356, 428, 520 IntCell
Bombus terrestris 328,428, 536 IntCell
Bombus distinguensis 350, 440, 540 ERG
Apis mellifera 344, 436, 544 IntCell
Lasioglossum malachurum 442,528 IntCell
Formica polyctena 360, 510 ERG
Myrmecia gulosa 412, 540 IntCell
Tenthredo campestris 328, 464, 540, 596 IntCell
Callonychium petuniae 360, 404, 536,600 Intcell

Tablo 2.2. Bazi bocek ordolarinda calisilan tiirlerin renk duyarliliklar1 (Briscoe ve Chittka, 2001°den

derlenmistir).
ORDO Calisilan Tiirler Duyarhliklar:
Aeschna tuberculifolia UV, yesil dikromat
Libellula neeshami mavi, yesil dikromat
. UV, mavi, yesil,
Odonata Sympetrum rubicundulum Karmiz1 tetrakromat
. . UV, mavi, yesil,
Hemicordulia tau kirmizi tetrakromat
Dictyoptera Periplaneta americana UV, yesil dikromat
.. UV, mavi, yesil
Orthoptera Caligilan tiirler trikromat
. .. UV, mavi, yesil
Hemiptera Calisilan tiirler trikromat
Neuroptera Ascalaphus macaronius UV, yesil dikromat
Photinus pyralis, P. scintillans ve P. .
. yesil monokromat
versicolor
Coccinella septempunctata mavi, yesil dikromat
Coleoptera Photuris lucicrescens uv, mavi, yesil
trikromat
Carabus nemoralis ve C. auratus UV, mavi, yesil,
kirmizi tetrakromat
Dimeocoenia spinosa, Toxomerus
m‘argz'natus, Allograpta obliqua, mavi monokromat
Eeristalis arbustorum, Syrphus sp. ve
Chlorops sp
. Bibio marci .
Diptera Haemotopata sp yesil monokromat
Calliphora eryhrocephla UV, mavi dikromat
Eristalis tenax . .
. UV, mavi, yesil
Drosophila melanogaster .
; trikromat
Musca domestica
Lepidoptera Cogu tiir UV, mavi, yesil,

kirmizi tetrakromat
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2.8. Boceklerde Renkli Gorme Deneyleri

Renkli gorme bir hayvanin birbirlerinden farkli spektral yansimaya ya da
emisyona sahip objeleri tespit etmesini ve tanimasini saglayan ve 1sik siddetinden
bagimsiz olarak is goren noral bir stratejidir (Menzel ve Backhaus, 1991).
Gilintimiizdeki bilgilere gore pek cok bocek icin renkli gorme olagan dist bir duysal
kapasite degildir. Kald1 ki baz: tiirlerdeki potansiyel tetra- ya da pentakromatik renkli

gbérme sistemleri primatlardakinden bile daha iistiin ve kompleks bir 6zelliktir.

Farkl1 fotoreseptor tiplerinin bulunusu renkli gérmenin var oldugunu gosteren
kesin bir kanit degildir. Ciinkii spektral girdiler spesifik davranislarin kontroliinde de
kullanilabilmektedir. Bocekler genellikle belli bir dalga boyu bolgesine belli bir
davranig sekli, baska bir dalga boyu bolgesine de degisik bir davranig sekli ile yanit
verirler. Boylesi dalga boyuna 6zgii davranislar biiylik oranda 15181n siddetine baghdir
ancak spektrum boyunca kategorisel bir ayirim yapilabildigi i¢in renkli goérme
ozelliklerini de igerebilirler (Menzel ve Backhaus, 1991). Renkli gérme i¢in 6n kosul
aynt 151k siddetine sahip iki uyaran arasinda sadece renk ozelliklerine gore ayirim
yapabilmektir. Eger bir davranis uyaranlarin kromatik 6zelliklerinin ayirimini igermiyor
ise genellikle uyaranlarin siddetlerine ya da siddet kontrastlarina baghdir ve bazen ¢ok
dar bir spektral alanda gerceklesmektedir. Bu nedenle 151k uyaranlarina bagl olarak
yonlendirilen 3 tip gorsel davranis ayirt etmek mimkiindiir; i) renkli gorme (colour
vision) ya da gergek renkli gorme (true colour vision), ii) dalga boyu secici davranig
(wavelenght selective behaviour) ve iii) akromatik gorme (achromatic vision). Bu ¢
davranis sekli ile ilgili en detayl bilgiler bal arisindan gelmektedir. Bal arilarinda hem
potansiyel besin kaynaklarinda ve yakininda hem de yuva girisindeki oriyentasyonda
renkli gorme cok iyi tanimlanmistir (Menzel, 1979). Beslenme alanlarindan uzak
konumlanmis cevresel objeler de renk igeriklerine gore algilanabilirler ancak konu ile

ilgili deneysel veriler yetersizdir (Cheng vd. 1987).

Renkli gorme ya da gercek renkli gorme (true colour vision) 151k uyaranlarini,
siddetlerinden bagimsiz olarak, yalnizca spektral 6zelliklerindeki farkliliklara gore ayirt
edebilme yetenegi olarak tanimlanmaktadir (Menzel, 1979). Dalga boyu se¢ici davranig

ise fotoreseptorlerce alman sinyaller ile spesifik bazi davranigsal yanitlarin ortaya
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ciktign  durumlarda séz konusu olmaktadir (Goldsmith, 1990). Ornegin, deniz
anemonlar1 UV 1s18a maruz kaldiklarinda tentakiillerini geri ¢ekmekte, goriiniir 1518a
maruz kaldiklarinda ise tam aksi davranigi yapmaktadirlar (Menzel, 1979). Bu davranis
ogrenme ile degistirilebilir bir davranig degildir. Arilardaki fototaksi de dalga boyu
secici bir davranigtir. Arilar yuvalarini ya da beslendikleri bir ¢igegi terk ederlerken ya
da kendileri i¢in tehlikeli olarak algiladiklar1 bir durumdan kagarlarken parlak giin
11811 ararlar (Chittka ve Wells, 2004). Bu davranis renk koriidiir. Eger arilara iki
secenek sunulursa spektral igerigine bakmaksizin en parlak olami tercih edeceklerdir.
Arilardaki goriilen bir bagka dalga boyu segici davranis ise navigasyonda giinesin
kullanimu ile ilgilidir. Eger gokyiiziindeki giinesin onii kapanacak olursa bu durumda
arilar giinesin o anki konumunu tahmin edebilmek i¢in 15181n polarizasyon diizlemini
kullanabilmektedirler. Arilarin polarizasyon ile ilgili algilarinda petek gozlerinin dorsal
bolgesinde konumlanmis olan UV fotoreseptorleri is gormektedir. Yesil fotoreseptorleri
ise arillarin ¢igekleri tespit etmelerinde Onemlidir. Arilar ¢igeklerin renklerini
belirlemeden Once yesil-kontrast araciligtyla ¢igeklerin yerlerini belirlemektedirler.
Diger bir ifade ile ¢igekler tarafindan uyarilan yesil fotoreseptorlerinden gelen sinyaller
ile arka plan tarafindan uyarilan yesil fotoreseptorlerinden gelen sinyalleri
karsilastirmaktadirlar (Giurfa ve Lehrer, 2001). Yabanarilarinda ise yesil fotoreseptorii

kanal1 yalnizca ¢ok kiiclik ciceklerin algilanmasinda kullanilmaktadir.

Bal arisinda dalga boyu segici akromatik davraniglar da tanimlanmistir. Kagis
davranisindaki fototaksinin yani sira dogal agik alan yaniti, optomotor yanit, vertikal
1zgara modelleri Onilinde gorsel tarama davranis1 ve vertikal ve horizontal 1zgara
modellere dogru ucus davranis1 ve polarize 151k oriyentasyonu UV ya da yesil
fotoreseptorlerinin is gordiigli ve renkli gérme tanimina uymayan davraniglardir. Renkli
gorme ve dalga boyu secici davraniglar arasindaki etkilesimlerin agiklanmasinda
kelebekler ¢ok iyi ve ilging bir model olusturmaktadir. Ornegin P. brassicae tiirii
kelebekler maksimum duyarliklar1 360, 450, 540 ve 620 nm’ler olan dort farkli
fotoreseptor tipine sahiptir. Bu tiiriin 151k siddetine ve bazi dalgaboylarina karsi giiclii
dogussal tercihleri oldugu icin davramigsal renkli gérme deneylerinde egitilmeleri
oldukca zor olmustur (Scherer ve Kolb, 1987). Pieris kelebekleri spektral uyaranlar ile

ortaya c¢ikarilabilecek ve uyaranlarin spektral igerikleri ile biiylik degisiklikler gosteren
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davranislar sergilemektedirler. Eger 151k siddeti yeterince fazla ise tliim spektral 1s1k
kaynaklari ile acgik alan yanit1 olusturulabilmektedir ancak bu davrams selektif olarak
UV 151k ile ve diislik siddetlerde ortaya ¢ikmaktadir. Beslenme davranisinda ise 450 ve
600 nm’lerde iki pik nokta vardir. Yumurta birakma davranisi ise tercihen 540 nm

civarindaki dalga boylarinda ortaya ¢ikmaktadir (Scherer ve Kolb, 1987).

Bocek gorme sistemleri ile ilgili ¢ok sayidaki fizyolojik ve anatomik verilere
ragmen gercek renkli gormenin varligi sadece davranigsal egitim deneyleri ile
gosterilebilmektedir (Kretz, 1979; Menzel, 1979; Neumeyer, 1991; Goldsmith, 1991;
Kelber vd. 2003a). Intrasseliller kayitlar, elektroretinogramlar (ERG) vb.
elektrofizyolojik bazi teknikler incelenen hayvanlardaki mevcut fotoreseptor tipleri
hakkinda bilgi verebilir ama bu reseptorler fonksiyonel olarak is gormiiyor da
olabilirler. Diger taraftan, elektrofizyolojik yontem uygulamalarinda bazi problemlerle
de karsilasilabilmektedir. Bu yontemlerin en 6nemli dezavantaji farkli denemelerde
farkli sonuglar verebiliyor olmalaridir. Reseptor hiicrelerin ¢ok kiigiik olmalarindan
kaynaklanan 6l¢lim zorlugu ve yiliksek hata payr da bu yontemlerin diger olumsuz

taraflaridir.

Bir renk ayirimi deneyinde hayvanlarin istenilen uyaranlara karsi egitilmeleri
icin genelde izlenen yol besin 6dillli iliskili 6grenme (associative learning) olarak
egitim yapmaktir (Menzel, 1979, Menzel ve Backhaus, 1991). Boylesi bir egitim igin
test uyaranlarindan bir tanesi pozitif olarak ele alinarak besin ile iligkilendirilirken,
negatif olarak kullanilacak uyaran besinle iliskilendirilmeden sunulur. Hayvanlar bu
sekilde pozitif ve negatif uyaranlara egitildikten sonra ilk 6nce egitimdeki kosullarda
test edilirler (kontrol testi). Daha sonra ise ¢aligmanin amacina gore uyaranlarin siddet
ya da spektral icerikleri ile oynanarak kritik testler gerceklestirilir. Eger denek
hayvanlar 151k siddetlerindeki degisimlere ragmen egitilmis olduklar1 renk uyaranlarini
Ogrenip ayirt edebiliyorlarsa bu durumda gergek renkli gérme sistemine sahip olduklari
sonucuna varilir. Egitim agamasi i¢eren deneylerden baska hayvanlarin 151k uyaranlarina
karst dogussal tercihlerinin belirlendigi ¢alismalar da yapilmistir (Giurfa vd. 1995;
Lunau ve Maier, 1995; Weiss, 1997; Gumbert, 2000). Dogada ilk kez besin ucusuna

c¢ikan bal arilar1 ve esek arilarinin ilk ¢igek tercihlerinde dogussal tercihlerinin 6n plana
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ciktig1 bilinmektedir (Giurfa vd. 1995; Lunau ve Maier, 1995). Her iki arida da dalga
boyuna baglh renk se¢ciminde 400420 ve 510-520 nm’lerde iki pik tespit edilmistir.
Arilarin bu spontan tercihleri ayni zamanda en hizli 6grenilen renklere karsilik
gelmektedir (Giurfa vd. 1995). Gumbert (2000) de esek arilarinin 406 nm’lik uyarani

spontan olarak 411, 438 ve 480 nm’lere tercih ettiklerini tespit etmistir.

Arilar gibi kelebekler de renklere karsi dogussal bir egilim sergilemektedirler
(Weiss, 1997; Kelber, 1999; Kinoshita vd. 1999). Weiss (1997) Battus philenor’un sarti,
daha az miktarda da mavi ve mor renge dogussal bir tercihi oldugunu goéstermistir.
Papilio xuthus kelebeklerinde de disi bireylerde sar1 ya da kirmizi renkler dogussal
olarak tercih edilmektedir (Kinoshita vd. 1999). Renkli gérme deneylerinde de Papilio

kelebeklerinin en hizli 6grendikleri renkler bunlardir.

2.8.1. Hayvanlarin renkli gormeye sahip olduklarini nasil belirleyebiliriz?

Bu soru yalnizca davranigsal deneyler ile yanitlanabilir. Fizyolojik deneyler bir
hayvanin sahip oldugu fotoreseptor tipleri hakkinda bilgi verebilir. Benzer sekilde
gbrme sistemin ¢esitli kisimlarindaki sinir fibrillerinden elde edilen elektriksel kayitlar
farkli siddet ve dalga boylarindaki 1siklardan nasil etkilendiklerini gosterebilirler.
Ancak, bdylesi veriler sadece bir hayvanin teoride renkli gorme icin gerekli fizyolojik
mekanizmalara sahip oldugunu kanitlar. Bu mekanizmalarin renkli goérme igin
gercekten kullanilip kullanilmadiklar1 ise davranigsal olarak test edilmelidir (Kretz,

1979; Menzel, 1979; Neumeyer, 1991; Goldsmith, 1991; Kelber vd. 2003a).

Boylesi davranig deneylerini yiiriitmek i¢in denek hayvan kullanilan gérme
uyaranina bir ya da baska bir sekilde yanit veriyor olmalidir ki, verilen bu yanit da ya
dogussal (innate) ya da Ogrenilerek elde edilmis olmalidir. Renkli goérme
calismalarinda, hem dogussal o6zellikleri hem de ¢esitli egitim prosediirlerini igeren ¢ok
cesitli davramis deneyleri gergeklestirilmistir. Gergeklestirilen tiim bu deneylerdeki
ortak problem hayvanin parlaklik farkliliklarina degil de sadece dalga boylarindaki
farkliliklara yanit verdiginin kesinlige kavusturulmasidir. Renk korii olan bir hayvani
ele alalim. Renk korii olmasina ragmen bu hayvan sahip oldugu fotoreseptdrler ile 500

nm ve 540 nm’lik iki uyaran arasinda bir ayirim yapabilir. Clinkii 500 nm’lik uyaranin
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fotoreseptorler iizerindeki etkisi ¢ok daha fazladir ve buna bagl olarak da daha parlak
goriiliir. Bu durumda renkli gérmenin gdosterilmesi i¢in spektral olarak farkli iki
uyaranin, nispi parlakliklar1 dikkate alinmaksizin, birbirlerinden ayirt edilebildiklerinin

gosterilmesi gereklidir.

Davranigsal deneylerde goriilen diger bir problem de sudur; eger hayvan
uyaranlar arasinda bir ayirim gerceklestiremiyor ise mutlaka renk korii oldugu
sdylenememektedir. Ornegin su olasilik her zaman vardir; denek hayvan uyaranlari
birbirlerinden ayirt edebiliyor olsa da birtakim nedenlerden dolayr bunu o anki
kosullarda yapamiyor olabilir. Ornegin test prosediirii hayvani yeterli derecede motive
edecek sekilde diizenlenmemistir ya da dyle dizayn edilmistir ki hayvan uyaranlarin
konuyla iligkili ozelliklerine ilgi duymamaktadir. Bu nedenle, bir hayvanin renkli
gorebildigini gosterebilsek de renk korti oldugunu kesin olarak kanitlamak zor

olabilmektedir.

Siddete bagl ya da akromatik ipuclarinin saf dig1 birakilip renkli gérmenin test
edilmesinde birka¢ deneysel metot kullanilabilir. Ornegin denek hayvanlarin esit
siddetteki iki 151k uyarani arasinda ayirim yapmasi istenir. Bu amagla hayvanlar birisi
besin ile iliskili (6diillii) digeri ise iliskisiz (6diilsiiz) iki renk kullanilarak egitilir.
Testlerde ise 1siklarin siddetleri degistirilir (ya egitimde ddiillendirilen 15181n siddeti
diistiriilir ya da digeri arttirilir). Renkli gérme kullanan bir hayvan egitimde 6grenmis
oldugu dalga boyunu segmeye testlerde de devam ederken siddetle iligkili (akromatik
gbérme) bir ipucunu kullanan bir hayvan se¢im davranisini degistirir (Kelber vd. 2003a).
Ikinci bir metot ise von Frich (1914) tarafindan bal arilarinin renkli gdérme
yeteneklerinin test edilmesinde kullanilmistir. Bu metotta da hayvanlar besin kaynagini
bir renk ile iligskilendirilmeleri saglanarak egitilirler. Ancak bu kez 6diilsiiz olarak tek
bir renk yerine ¢ok sayida gri tonu kullanilir. Ve bu tonlardan bir tanesinin hayvanlara
test edilen dalga boyundaki 151k ile ayn1 parlaklikta goriildiigii varsayilir. Eger hayvanlar
egitim rengini grinin tiim tonlarinda ayirt edebiliyorlar ise renkli gorebildikleri

varsayilir.
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Renkli gérmenin boceklerde ilk kez von Frisch (1914) tarafindan bal arisinda
gosterilmesinden bu yana pek cok bocek grubunda da renkli gérme, renk 6grenme ve
ayirim, renk degismezligi, fotoreseptor tipleri vb. ile ilgili calismalar yapilmistir
(kaynaklar i¢in bkz. Briscoe ve Chittka, 2001; Kelber vd. 2003a). Elde edilen verilere
gore, boceklerde bulunan ve A, degerleri yaklasik olarak 350, 440, 53 ve 600 nm’lerde
olan dort farkl fotoreseptor tipinin duyarliliklar1 300 — 720 nm arasindaki potansiyel
gorsel alam1 kapsayacak sekildedir. Diger taraftan, davramigsal veriler genellikle
trikromatik olan tiirlerden elde edilmistir ve renk degismezligi, renk kontrast1 gibi daha
ileri diizeydeki konular ayrintili olarak daha ¢ok bal arilarinda incelenmistir. Bu ylizden
de konu ile ilgili giinlimiiz bilgilerinin ¢ogu balaris1 ile yapilan caligmalardan

kaynaklanmaktadir.

Bal aris1 gibi beslenme amaciyla cigekli bitkilerle yakin iligkili boceklerde ¢igek
renkleri ile boceklerin renkli gérme sistemleri arasinda ¢ok yakin iligki vardir. Dogadaki
pek cok cicek arilarin sahip olduklar1 fotoreseptdr tiplerince maksimum oranda
algilanabilecek spektral yansimaya (spectral reflection) sahiptir. Diger bir ifade ile de
bal arilarinin renkli goérme sistemleri dogadaki ¢igek renklerini maksimum diizeyde
kodlayacak sekilde gelismistir (Menzel, 1985; Chittka vd. 1993). Dolayist ile ¢igekli
bitkilerin renklenmelerinde isleyen selektif baski cicek renklerinin basta arilar olmak
tizere polinatdr hayvanlarin renkli gérme kapasitelerince en uygun sekilde taninabilecek

sekilde evrimlesmesine neden olmustur.

Renkli gorme ile ilgili 6nemli olan konulardan bir tanesi hayvanlarin renkleri
dogada farkli spektral icerige sahip aydinlanma kosullar1 altinda nasil goérebildikleri
sorusunun yanitlanmasidir. Giin i¢inde yasanan bu spektral degisimler objelerden
ve/veya ylizeylerden yansiyan 1518in spektral igeriginde de biiylik degisimlere neden
olabilmektedir (Werner vd. 1988). Insan gozii meydana gelen bu degisimle bas
edebilmektedir. Diger bir ifade ile insan sar1 bir renk uyaranini beyaz 151k altinda da
mavi 151k altinda da tantyip ayirt edebilmektedir. Renk degismezligi (colour constancy)
olarak adlandirilan bu bu duysal kapasitenin bal arilar1 (Werner vd. 1988) ve kelebekler
(Kinoshita ve Arikawa, 2000; Balkenius ve Kelber, 2004) tarafindan da kullanildig1

tespit edilmistir. Kinoshita ve Arikawa (2000) sar1 ve kirmizi renge egitilen Papilio
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xuthus kelebeklerinin hem beyaz 1s1k altinda hem de farkli illuminasyon kosullarinda
uyaranlarin se¢imi konusunda benzer davrandigmi gostermislerdir. Benzer sekilde
Macroglossum stellatarum tiirii kelebekler de bu kapasiteye sahiptirler (Balkenius ve
Kelber, 2004). M. stellatarum diurnal bir tiirdiir, ancak Balkenius ve Kelber bu 6zelligin
sadece diurnal olan tiirlerde degil ayn1 zamanda Dielephia elpenor gibi nokturnal

tiirlerde de var oldugunu gostermislerdir.

Karincalarin spektral ozellikleri ile ilgili olarak giiniimiize kadar yapilan az
sayidaki caligma arasinda elektrofizyolojik olanlarin yani sira (Marak ve Wolken, 1965;
Menzel, 1972; Martinoya vd. 1975; Herrling, 1976; Lieke, 1981) davranigsal renk
ayirimi ¢alismalar1 (Tsuneki, 1953; Kiepenhauer, 1968; Wehner ve Toggweiler, 1972;
Kretz, 1979; Camlitepe vd. 2006) da vardir ve ayni tiir iizerinde yapilan farkl tipteki

caligsmalarin sonuglari birbirlerini destekler niteliktedir (Tablo 1.1.).

2.9. Kirmiz1 Bolge Duyarhhigi

Boceklerin renkli géorme yetenekleri ile ilgili en dikkat ¢eken noktalardan bir
tanesi de uzun dalga boyu (A >550) duyarhiliklaridir. Farkli bocek takimlari arasinda
UV, yesil ve daha az sayida da olsa mavi fotoreseptorleri yaygin olarak goriilse de
kelebekler ve bazi Odonata ve Coleoptera tiirleri disindaki pek ¢ok bocegin kirmizi

1518a kars1 duyarsiz olduklar1 bilinmektedir (Briscoe ve Chittka, 2001).

Diger fotoreseptor tiplerinde oldugu gibi kirmizi fotoreseptorlerin varligi da
cesitli yontemlerle gosterilebilir. Elektrofizyolojik dl¢timler, elektroretinogramlar
(ERG), hiicre i¢i kayitlar vb. bir organizmada var olan uzun dalga boyu (kirmizi)
duyarliligini ortaya ¢ikarilabilir ancak bu duyarliligin gergek renkli gérmede kullanilip

kullanilamadig1 davranissal olarak gdsterilmelidir.

Tim boceklerin atalar1 muhtemelen maksimum duyarliliklar1 sirasiyla 350, 440
ve 520 nm olan UV, mavi ve yesil fotoreseptorlerine sahiptiler (Briscoe ve Chittka,
2001). Ancak, bazi bocek takimlarinin giiniimiiz temsilcileri Ayax degeri 520 nm’den

biiyiik uzun dalga boyu reseptorlerine (L-reseptorleri) sahiptirler. Ornegin pek ¢ok
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kelebek i¢in bu deger 600-630 nm arasindadir (Stavenga ve Arikawa, 2006). Bazi

Coleoptera ve Odonata iiyelerinin de benzer L-reseptorleri vardir.

Spektrumun belli bir bolgesindeki renkleri birbirlerinden ayirt edebilmek igin
gorsel sistemlerin o bolgedeki dalga boylarina duyarli birden ¢ok sayida fotoreseptor
tipine sahip olmalar1 gerekmektedir. Eger beyine sadece tek bir fotoreseptor tipi sinyal
gonderir ise bu durumda beyin iki farkli spektral kaynagi birbirinden ayirt edemez. Bu
nedenle renklerin, siddetten bagimsiz olarak ayirt edilmeleri iki ayr1 fotoreseptdriin
spektral duyarliliklarin ¢akistigi dalga boyu araliginda miimkiin olmaktadir. Ancak bir
hayvan kirmiz1 fotoreseptoriine sahip olmasa da spektrumun uzun dalga boyu kisminda
bir duyarlilik gdsterebilir. Bu duyarlilik gercek renkli gérme tanimindan uzaktir. Ciinkii
kirmiz1 fotoreseptorii olmadan saglanan bu duyarliligin temelinde sadece akromatik
ipuglarmin algilanmas1 yatmaktadir. Ornegin bal arilarinm, kirmizi fotoreseptoriine
sahip olmasalar da spektrumun uzun dalga boyu bdlgesine (A>550) duyarl olduklar
gosterilmistir (Chittka ve Waser, 1997).

Bal arilar1 maksimum duyarliliklar1 344 nm (S veya UV reseptorii), 436 nm (M
ya da mavi reseptorii) ve 544 nm (L ya da yesil reseptorii) olan ii¢ tip fotoreseptore
sahiptirler (Menzel, 1979). Bal aris1 spektral ayirim fonksiyonu Olciilen ilk bocektir
(Helversen, 1972, Chittka, 1992). Fonksiyon degeri kisa dalga boyunda 350 nm’de,
uzun dalga boyunda ise 550 nm’de sifira ulasmaktadir. Ancak, L-reseptoriiniin (yesil
reseptorii) duyarhilik egrisinin kuyrugu 650 nm’ye kadar ulastigi icin (Sekil 2.11.)
kirmiz1 bolgede de bu fotoreseptorden kaynakli bir duyarhiliktan s6z etmek miimkiindiir.
Fakat spektral ayirim fonksiyonunda gosterildigi gibi, arinin dalga boylar1 arasinda
ayirim yapabilmesi yalnizca 350 ve 550 nm’ler arasinda miimkiin olmaktadir. Bu
nedenle, yesilden kirmiziya kadar olan dalga boylar1 esit siddete sahip olacak sekilde
ayarlandiklarinda arilar tarafindan ayirt edilmeleri miimkiin degildir. Arinin spektral
duyarlilig1 ile ilgili olarak bu nokta énemlidir. Clinkii arilarin L reseptorlerinin spektral
duyarhiliklar1 550 nm’den sonra hizli bir sekilde azaldigindan bu degerden daha uzun
dalga boylarinin ar1 tarafindan algilanabilmesi i¢in dalga boyu attrikca uyaranin
siddetinin de arttirilmasi gereklidir. Eger 550 nm’den daha biiylik dalga boyuna sahip

151k uyaranlarinin fiziksel siddetleri sabit tutulursa bu durumda uyaranlarin arinin renk



47

sahasindaki (colour space) agisal konumu degismeyecek, aksine 650 nm’den sonra artan
bir sekilde daha los olarak algilanacaktir. Arilarin kirmiz1 duyarliligi hakkinda yapilan
ilk caligmalarda degisik sonuglar elde edilmistir. von Frisch (1914) arilar1 kirmizi renge
egitemedigini belirtirken Molitor (1939) bazi ar1 ve esek arisi tiirlerinin kirmiziya
egitilebileceklerini, Kugler (1943) ise, dalga boyu belirtmemis olsa da, yaban arilarinin
uzak kirmizi uyaranlar1 6grenebileceklerini rapor etmislerdir. Kiihn (1924) arilarin
duyarlilik sinirinin 650 nm oldugunu belirlemis ve bu degeri gz 6niine alarak kirmiziy1
gorebildiklerini ileri siirmiistiir. Daumer (1956) ve Frisch (1967) ise ayni duyarlilik
siirlar icerisinde arilarin sadece oranj renkleri gorebildiklerini ileri siirmiislerdir.
Daumer (1956) arilar1 530, 580 ve 616 nm’lik uyaranlari ayirt etme yoniinde

egitebildigini rapor etmistir.
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Sekil 2.11. Apis mellifera’da spektral duyarlilik. 340 nm’de goriilen ve ii¢ fotoreseptdr tipinin cis- band
kromoforlarinin absorbanslarindan kaynaklanan sekonder piklere (B-band) dikkat ediniz. Asil
absorpsiyon pikler a-band olarak isimlendirilmektedir. f-bandin kisa dalga boyu fotoreseptoriiniin relatif
spektral duyarliligi iizerine ¢ok az etkisi varken orta ve uzun dalga boyuna duyarli fotoreseptorlerin
duyarliliklarindaki etkisi daha belirgindir (Dyer, 1999’dan).

Bir hayvanin renk sahasi (colour space) bize spektral ayirim fonksiyonu
hakkinda da bilgi verir. Bir hayvanin renk sahasi iki renk tarafindan {iretilen noktalar
arasindaki mesafeyi hayvanin bu renkleri ne derece ayirtettigi ile iliskili renk algisinin
bir temsili durumudur. Chittka (1992) bal arilar1 i¢cin hekzagonal bir renk sahast
(hexagonal colour space) olusturmustur (Sekil 2.12.). Sekil 2.12.’den de goriilebilecegi
gibi 300 ile 650 nm’ler arasindaki monokromatik 1siklar 10 nm’lik aralarla

gosterilmiglerdir. Birbirine komsu noktalar arasindaki mesafeler goz Oniine alinmak
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suretiyle aralarinda 10 nm’lik bir uzaklik olan dalga boyu ciftlerinin ar1 tarafindan ne
kadar dogruluk ile ayirt edilebilecegi dngdriilebilir. Coziiniirliik, yani ayirim giicti 400-
500 nm arasinda iyi iken 500 nm’den sonra noktalar arasindaki mesafe gitgide daha
azalmaktadir ve 550 nm’den daha biiyiik dalga boylar1 aslinda tek bir noktaya karsilik
gelmektedirler. Iste bu nedenle arllarim kirnmizi bélgedeki monokromatik 1sik
uyaranlarim siddetten bagimsiz olarak birbirlerinden ayirt etmeleri miimkiin

olmamaktadir.

E(G)

Sekil 2.12. Bal arist Apis mellifera’nin hekzagonal renk sahasi. E(U); UV fotoreseptoriinii, E(B); mavi
fotoreseptoriinii ve E(G); yesil fotoreseptoriinii temsil etmektedir. Daire ve liggen sembolleri 10’ar nm
araliklarla monokromatik 151k uyaranlarmin yerlerini, igi dolu simgeler ise 50 nm’lik araliktaki uyaranlari
gostermektedir. Monokromatik 11k uyaranlarinin aralarindaki uzaklik bu uyaranlarin arilar tarafindan ne
kadar hassaslikta ayirt edilebilecegini gostermektedir. 550 nm’den sonraki dalga boylari tek bir noktaya
distiigli icin bu dalga boyundan sonraki monoktomatik 151k uyaranlari arasinda bir ayirim
yapilamamaktadir (Chittka ve Waser, 1997 den).

Belli bir dalga boyu araligindaki renkleri ayirt edebilmek i¢in gorme
sistemlerinin o dalga boylarina kars1 duyarli birden daha fazla sayida fotoreseptor tipine
sahip olmalar1 gereklidir. Bu nedenle, renklerin siddetten bagimsiz olarak ayirt
edilebilmeleri iki farkli fotoreseptoriin spektral duyarliliklarmin cakistigi dalga boyu

araliginda miimkiindiir. 550 nm’den daha yiiksek dalga boyuna sahip ve arilarin L-
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reseptorlerinin duyarhilik alani i¢ine giren 151k uyaranlar1 yalmizca bu reseptorleri

uyaracagindan siddetten bagimsiz olarak birbirlerinden ayirt edilebilmeleri olanaksizdir.

Chittka ve Waser (1997) Bombus impatiens tiirii arilart sart (Agep 510 nm),
turuncu (Agep 570 nm) ve kirmizi (Agep 590 nm) yansimaya sahip ii¢ farkli karton
uyaranma kars1 besin 0diillii olarak egiterek bu uyaranlar1 birbirlerinden ayirt edip
edemediklerini test etmistir. Kartonlar dairesel olarak kesilerek yesil bir zemin iizerine
konulmus ve farkli arilar 6diillii uyaran {izerine konulan seker ¢ozeltisinden beslenme
yoluyla egitilmislerdir. Sonugta arilarin insan i¢in kirmizi olan bu ii¢ renk uyaranina
kolaylikla 6grenebildikleri ve her birini digerinden ayirt edebildikleri gosterilmigse de
sonuclar Kelber ve Henique (1999)’un monokromatik 1sik uyaranlar1 kullanarak
gerceklestirdikleri benzer ¢aligmalarindan farkli olup uyaranlarin yansima (reflectance)

ozelliklerine gore 6grenilip ayirt edilmesi s6z konusudur.

Dogada cicekler monokromatik 6zellikte bir 151k yansitmamaktadir (Chittka ve
Waser, 1997). Cogu c¢igek, ozellikle de insana kirmizi, portakal rengi, sar1 ve beyaz
renklerde goriinenler adim fonksiyonu (step functions) seklinde yansima o6zelliklerine
sahiptirler. Arilarin L-reseptorlerinin duyarliliklart 650 nm’ye kadar ulastigi icin de
Chitta ve Waser (1997) arilarin c¢icekleri yansima Ozelliklerine gore ayirt
edebileceklerini ile stirmiislerdir. Cilinkii bdylesi (step fonksiyonuna sahip) yansima
ozellikleri arinin renk sahasinda farkli yerlerde konumlanacagindan ayirt edilebilir
Ozellikte olacaklardir. Buna gore arilar, UV de dahil olmak iizere kisa dalga boylarinda
bir yansimalar1 olmasa da yesil, sar1 ve kirmizi renkleri yansitan ¢igekleri birbirlerinden
ayirt edebilmelidirler. Ornegin kirmizi olarak simiflandirilan pek ¢ok cicek arilara mavi
goriinecektir. Cilinkii bu ¢i¢eklerin mavi yansimasi yesil ve kirmiziya oranla ¢ok daha
glicliidiir. Baz1 kirmizi renkli ¢icekler ise 400 nm’den daha diisiik yansimalara sahip

olup arilar tarafindan UV olarak algilanirlar.



Tablo 2.3. Renkli gorme yetenekleri en ¢ok calisilan 4 bocek takiminda uzun dalga boyu duyarliligi

(Briscoe ve Chittka, 2001°den diizenlenmistir).

50

Bicek grubu Incelenen tiirler Spektral duyarhlik (nm) Teknik

Papilio aegeus 390, 450, 540, 610 Hiicre ici kayitlar
Papilio aegeus 640 Davranigsal

Hiicre ici kayutlar,
Papilio xuthus 360, 390, 460, 520, 600

Elektroretinogram
Graphium sarpedon 380, 460, 560, 600 Elektroretinogram
Pieris rapae 340, 450, 540, 600 Hiicre ici kayitlar

LEPIDOPTERA

Hiicre ici kayitlar
Pieris brassicae 360, 450-460, 560, 620

Elektroretinogram
Pieris melete 400, 480, 540, 600 Elektroretinogram
Argyrnome ruslana 380, 440, 560, 620 Elektroretinogram
Apodemia mormo 340, 450, 505, 600 SpecPupil, MSP
Lycaena phlaeas 400, 540 600 Elektroretinogram
Sympetrum rubicundulum 340, 410, 490, 540, 620 Hiicre ici kayitlar

ODONATA
Hemicordulia tau 330, 410, 460, 525, 630 Hiicre i¢i kayitlar
Carabus nemoralis 348, 430, 500, 620 Elektroretinogram
COLEOPTERA .
Carabus auratus 348, 430, 500, 620 Elektroretinogram
Tenthredo scrophulariae 532,592 Hiicre ici kayitlar
Tenthredo campestris 328, 464, 540, 596 Hiicre i¢i kayitlar
HYMENOPTERA

Xiphydria camelus

Callonychium petuniae

556, 604
360, 404, 536, 600

Hiicre ici kayitlar

Hiicre ici kayitlar

Tablo 2.3.’den de goriildiigii gibi kirmizi duyarlhiligi hiicre i¢i kayitlar ya da
elektroretinogram gibi bazi teknikler ile ortaya ¢ikarilmistir. Bununla birlikte, sayilar
cok olmasa da spektrumun kirmizi bolgesindeki uyaranlar arasinda ayirim yapildig:
gosteren bazi davranigsal calismalar da bulunmaktadir (Kelber ve Pfaff, 1999; Qui ve
Arikawa, 2003; Zaccardi vd. 2006).

Bir hayvanin kirmiziya duyarli bir fotoreseptoriiniin  olup olmadiginm
belirlemenin bir yolu da iki monokromatik 151k uyaranmnin kullanildig1 renk ayirimi

deneyleri yapmaktir. Buradaki uyaranlardan birisi kirmizi digeri alternatif baska bir
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renk olabilecegi gibi her iki uyaran da kirmizi bolgeden segilebilir. Eger test edilen
hayvan her tiirli kosulda egitilmis oldugu dalga boyunu siddetten bagimsiz olarak
secebiliyorsa bu durumda bir kirmizi fotoreseptoriine sahip oldugu sdylenebilir. Ancak
dalga boyu ile ilgili ipu¢larin1 goz ardi edip degisen siddete gore bir se¢im yapiyorsa bu

durumda da kirmiz1 fotoreseptorii yoktur sonucuna gidilir.

Kelber ve Henique (1999) Macroglossum stellatorum tiirii giivelerin renk
ayiriminda bir kirmizi resptorii kullanip kullanamadiklarini ortaya ¢ikarmak i¢in 595 ve
620 nm’lik uyaranlar kullanarak giiveleri egitip test etmislerdir. Egitimdeki kosullar ile
gerceklestirilen kontrol testinde giiveler egitildikleri uyaram (595 nm) daha sik (%90)
tercih etmislerdir. 595 nm uyaraninin siddetinin 10 kat distirildiigii ya da 620 nm
uyaraninin 10 kat arttirildig kritik testlerde ise giiveler uyaranlari karigtirarak aralarinda
bir ayirim yapamamigslardir. Uyaranlar, aralarinda 100 kathik bir siddet farki ile
sunuldugunda ise bu kez daha parlak olarak algiladiklar1 620 nm’lik uyaranmi tercih
etmislerdir. Bu sonuglara gore giiveler 595 nm’lik uyaran1 620 nm’lik uyarandan
yalnizca akromatik (siddetle iligkili) ipuglarimi kullanarak ayirt etmeyi Ogrendikleri
aciktir. Diger bir deyisle, giiveler yesil fotoreseptorlerinde en fazla foton yakalanmasina
sebep olan uyarani tercih etmeyi 6grenmislerdir. Buna gore, kirmizi bdlgede sergilenen
bu duyarhiliga ragmen giivelerde gercek renkli gormede kullanilan bir kirmizi
fotoreseptdrii bulunmamaktadir. Bu sonucglar M. stellatorum tiirii gliveleri kirmiziya
duyarli bir fotoreseptorlerinin olmadigini ancak bu bolgedeki uyaranlar1 siddete bagli
ipuglarin1 kullanarak birbirlerinden ayirt edebildiklerini gostermistir. Diger taraftan,
Papilio aegeus’un ise tetrakromatik bir renkli gorme sistemine sahip oldugu
gosterilmistir (Kelber ve Pfaff, 1999). Davranigsal renk ayirimi deneylerinde, 640
nm’lik odillii bir uyarana karsi egitilen kelebekler bu uyarani 430 ve 590 nm’lik
uyaranlardan ayirt etme yoniinde test edilmislerdir. Hem egitimdeki kosullar ile yapilan
kontrol testlerinde, hem de siddet farkliligi ile yapilan kritik testlerde kelebekler

egitilmis olduklar1 640 nm’lik uyarani tercih etmiglerdir.

Son donemde yapilan bir calisma ile iki Nymphalidae kelebek tiiriiniin,
Haliconius erato ve Vanessa atalanta, renkli goérme kapasitelerinin farkli bir yonii

ortaya cikarilmistir. Zaccardi vd. (2006)’nin yaptiklart ¢caligma Kelber ve Henique
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(1999)’m M. stellatorum ile yaptiklar1 ¢calisma ile benzerlik gosterse de elde ettikleri
sonuglar H. eratonun kirmizi dalga boyu araliginda renk ayirimi yapabildigini, V.
atalanta’nin ise yapamadigini gostermektedir. Her iki tlir de, maksimum duyarlhliklar
H. erato i¢in 370, 470 ve 570 nm ve V. Atalanta igin ise 360, 470 ve 530 nm olan,
benzer fotoreseptorlere sahiptir. Pupadan yeni c¢ikmis bireyler ikili bir se¢im
diizeneginde, birisi odiillii (+) digeri odiilsiiz (-) iki renk uyaranina kars1 egitilmislerdir.
V. atalanta bireyleri 620 nm’lik (+) bir uyarant 440 nm’lik uyarandan ayirma ydniinde
egitilip test edildiklerinde (+) uyaran1 (620 nm) 440 nm’den siddetten bagimsiz olarak
ayirip tercih etmislerdir. Ancak 620 nm (+)’ye karst 590 nm’ye egitildiklerinde ise
daima parlak olan uyarani tercih etmislerdir. Sonuglar bu testte, uyaranlarin dalga
boyunun konuyla ilgili bir 6zellik olmadigini ortaya koymaktadir. V. atalanta’nin yesil
fotoreseptdrlerinin 590 nm’deki pik duyarliliklar1 620 nm ile karsilastirildiginda daha
fazladir. Bu nedenle, bu her iki uyaran ayni fiziksel siddette sunuldugunda 590 nm’lik

uyaranin kelebekler tarafindan daha parlak algilanacagi varsayilmaktadir.

H. erato da 590 nm (+) vs 440 nm kombinasyonunda diger tiire benzer sekilde
davranmistir. Ancak, H. erato bireyleri 590 nm’ye kars1 620 nm veya tam tersi sekilde
egitildiklerinde siddetlerine bakilmaksizin 6diillii olarak sunulan uyarani daha sik olarak
tercih etmislerdir. Burada kelebeklerin se¢imleri siddetten bagimsiz olup uyaranlarin
dalga boylarina dayandigi i¢in ayni bireyler 620 (+) ve 640 nm’ye de egitilip test
edilmislerdir. Ancak 620 nm’lik bir 151k uyarani kelebekler tarafindan 640 nm’lik
uyarana gore daha parlak algilanacagindan 620 nm 100 kat daha diisiik siddette
sunulmustur ve bu siddet farkliligina ragmen H. erato kelebekleri + egitim dalga boyu
olan 620 nm’yi anlaml1 bir sekilde daha sik tercih etmislerdir. Tiim bu sonuglar H. erato
kelebeklerinin kirmizi dalga boyu araliginda renk ayirimi yapabildiklerini, V.

atalanta’nin ise yapamadigini gostermektedir.

Peki, bu yetenegin altinda ne yatmaktadir? Her iki kelebek tiirii de 3 tip
fotoreseptore sahiptir ve L-reseptorlerinin maksimum duyarlilik degerleri H. erato igin
570, V. atalanta i¢in ise 530 nm’dir. Elde edilen sonuclar V. atalanta’nin, M.
stellatorum’da oldugu gibi spektrumun kirmizi bdolgesindeki siddet farkliliklarmi

algilamak i¢in L-reseptoriinii kullandigin1 gostermektedir. Diger taraftan, H. erato’nun
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kirmiz1 bolgedeki renk ayirimi yetenegi P. aegeus’da 590 ve 620 nm’ler icin tespit
edilmistir (Kelber ve Pfaff, 1999). Papilio’da bu yetenek hayvanlarin sahip olduklari
duplike L opsinlere dayanmaktadir (Arikawa, 2003). Zaccardi vd. (2006) de H. erato’da
tespit ettikleri kirmizi bolgedeki renkli gérmenin birden fazla sayida L opsininin ifade
edilip edilmemesiyle iligskili olup olmadigini belirlemek igin ergin kelebeklerin
gozlerinden sentezledikleri cDNA dizilimini ¢ikarmislar ve elde ettikleri sonuglar ile de
H. erato ve V. atalanta arasinda spektrumun uzun dalga boyu araligindaki 1s1k
uyaranlarini birbirlerinden ayirt edebilme yeteneklerindeki farkliligin ekstra bir L opsini
varligina baglanamayacagini ortaya koymuslardir. Arastiricilar H. erata’daki iki farkli
reseptor tipindeki farkliligin nedeninin lateral filtre edici pigmentler (lateral filter
pigments) oldugunu ileri stirmiiglerdir. Bu tip filtre edici pigmentler L-reseptorlerinin
duyarhliklarim1  kaydirarak renkli gérmenin miimkiin oldugu spektral araligi da

genisletebilmektedirler.

Qiu ve Arikawa (2003) Papilio rapae crucivora tirii kelebeklerin gbzlerinde
kirmiziya duyarli en azindan 2 ayri fotoreseptdr hiicre grubunun var oldugunu ileri
stirmiislerdir. Arastiricilar bu tiiriin proksimal retinular hiicrelerinin (R5-R8) spektral
duyarliliklarini incelemis ve en fazla karsilasilan fotoreseptorlerin 620 nm’de maksimal
duyarlhiliklarinin oldugunu tespit etmislerdir. Daha az sayida karsilastiklar1 bir baska
fotoreseptdr hiicre tipi de 640 nm’de duyarlhilik gdstermistir. Bu iki uzun dalga boyu
reseptorleri farkli ommatidyumlarda tespit edilmistir ve her ikisinde gozlenen farkli
duyarlilik pikleri ¢cok agik bir sekilde rabdom etrafinda meydana gelen pigment birikimi
ile ilgilidir. 620 nm’de duyarli ommatidyumlar ag¢ik kirmizi pigment, 640 nm’de duyarl
ommatidyumlar ise koyu kirmizi pigment icermektedirler. Rabdom etrafindaki bu
pigmentler spektral filtreler olarak is gormekte ve boylelikle de fotoreseptorlerin

duyarlilik spektrumlarini biiyiik 6l¢iide degistirmektedirler.

Pek cok bocekte oldugu gibi karincalar da yillar boyunca kirmizi korii olarak
kabul edilmisler ve pek cok laboratuar c¢alismasi karincalart gozleme kolayligi
saglamasi nedeniyle kirmizi 1sik altinda (genellikle los) altinda gerceklestirilmistir.
Ancak bu genel kabul goren varsayim dikkatli bir sekilde yeniden ele alinmalidir ¢iinkii

ornegin, Lasius niger (Depickere vd. 2004) ve Formica pratensis (Camlitepe vd. 2006)
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iscilerinin kirmizi dalga boylarina karsi duyarli olduklar tespit edilmistir. Her ne kadar
bu duyarlilik bir kirmizi fotoreseptorii varligina bagh olmayip gercek renkli gérme
tanimina uymasa da Ozellikle kritik bir esik degerdeki siddete sahip bir kirmizi 151k

uyarani varligiin boceklerin oriyentasyonlarini etkilemesi olasidir.

Karmcalar ile onceki yillarda yapilan davranigsal ya da elektrofizyolojik
calismalar ile uzun dalga boyu duyarliligi konusunda su genel durum ortaya ¢ikmustir.
Marak ve Wolken (1965)’in Solenopsis saevissima’da elde ettikleri aksiyon spektrumu
bu tiiriin 360, 505 and 620 nm’lerdeki 151k uyaranlarina maksimum tepki verdiklerini
gostermektedir. Ancak kirmizi bolgedeki (620 nm) bu duyarliligi kirmizi bolgede
fonksiyonel bir fotoreseptor tipi ile direkt olarak iliskilendirmek miimkiin degildir.
Ciinkii aksiyon spektrumu ile fotoreseptdr duyarliligi ayni seyi ifade etmemektedirler.
Marak ve Wolken, ates karincasinda tespit ettikleri bu kirmizi bolge duyarliligini
retinula hiicrelerini ¢evreleyen pigment graniilleri ya da ommokromlarin olas1 etkilerine
de baglamislardir. Uzun dalga boyu duyarliligi i¢in test edilen bir diger tiir de C.
bicolor’dur. Wehner ve Toggweiler (1972)’in bu tiiriin monokromatik 1s1k uyaranlarina
verdikleri yanitlardan elde ettikleri spektral duyarlilik fonksiyonu An.x degerleri 350,
500-520 ve 600 nm’lerde olan 3 pik ile karakterizedir. Diger taraftan, dalga boyu
ayirimi fonksiyonu ise 380 ve 550 nm’lerde iki pik seviyelerine sahiptir. Kretz
(1979)’in bu ¢61 karincas: tiiriiniin ¢esitli dalga boyu kombinasyonlar1 arasindaki se¢im
frekanslari ile elde ettigi spektral duyarlilik fonksiyonu ise 342 (UV), 425 (mavi), 505
(yesil) ve 570 nm’lerdeki (sar1) 4 peak noktasi ile karakterizedir. Kretz’in elde ettigi
570 nm’deki sar1 duyarlilig1 ile S. saevissima igin belirlenen 620 nm duyarliliginda
oldugu gibi, bu tiirlerin s6z konusu dalga boylarina duyarli fotopigmentlere sahip
olduklar1 anlamina gelmemektedir. Bu duyarliliklarin altinda yatan neden biiyiik bir
olasilikla duyarlilik egrisi uzun dalga boylarina dogru kayan yesil fotoreseptorlerinin
uzun dalga boylar1 tarafindan da uyarilmalar1 ya da fotoreseptorlerin duyarliliklarini
arttirict yonde etki yapan yalitim (screening pigments) pigmentleridir. Her ne kadar
Kretz C. bicolor igin spektrumun UV, mavi, yesil ve yesil-sar1 bolgelerini igeren dort
fotopigmentli bir renkli gérme sistemi ileri siirmiisse de Mote ve Wehner (1980) ve
Labhart (1986) bu tiiriin reseptorlerinde sadece UV ve yesil fotoreseptorleri tespit
edebilmislerdir.
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2.10. Ince Ayar Renk Ayirimi

Dalga boylar1 arasinda bir ayirim yapabilme yetenegi, farkli iki 151k uyaran
arasinda uyaranlarin renklerine bagl olarak ayirim yapabilinecegini gosteren duysal bir
esik degerdir. Farkli dalga boylar1 arasinda algilanabilen en kiigiik fark minumun
diferansiyon (differentiation minimum) olarak adlandirilir ve “AL” ile gosterilir. Diger
bir deyisle, dalga boyu ayirim esik degeri bir canlinin iki monokromatik 15181n dalga
boylar1 arasinda ayirt edebilecegi en kiiciik fark olarak da tanimlanabilir. Ornegin,
normal bir renkli gérmeye sahip insan goriiniir spektrum boyunca birbirinden farkli 150
renk ayirt edebilmektedir. Insanlarm farkli renkler (farkli dalga boylari) arasinda ayirim
yetenekleri goriiniir spektrumun orta bolgesinde sinirlarina goére daha iyidir ve dalga
boyuna bagli olarak degismektedir. En iyi ayirim spektrumun 490 nm (yesilimsi mavi)
ve 590 nm (turuncu) bolgeleri arasindadir. Bu iki sinir arasinda normal goriise sahip bir
insanin ayirim yetenegi 1 nm gibi oldukga diisiik bir deger bile olabilmektedir (Krady
ve Ladunga, 2001). Arilarin, yaban arilarinin ve giivelerin de benzer bir ince ayar renk
ayirimu yetenegine sahip olduklar tespit edilmistir (Kelber ve Henique, 1999, Kelber
vd. 2003b, Dyer ve Chittka, 2004a,b,c; Giurfa, 2004; Kelber, 2005; Zaccardi vd. 2006).
Diger bir deyisle bu bocekler de aralarindaki renk uzaklhi§i az olan 151k uyaranlari

arasinda ayirim yapabilmektedirler.

Cigeklerin tozlagmalarinda etkin rol oynayan bal arilar1 dogada degisik 1s1k
kosullarinda ve farkli spektral ozellikler sergileyen cigekleri ziyaret etmek
zorundadirlar. Besin igeren cicekleri taniyabilmek i¢in renkli gorme yeteneklerini
kullanirlar ve besin igeren ve igermeyen ¢igekler arasindaki renk farki az oldugunda
bunlar arasinda ayirim yapmalar1 giderek zorlagsmaktadir. Ancak buna ragmen arilar
algisal olarak yakin renklere sahip c¢icekler arasinda ayrim yapabilmektedirler.
Vorobyev ve Menzel (1999) arilarin renk ayirimi yetenekleri ile ilgili bir bilgisayar
modeline dayanarak kuramsal bir analiz olusturmuslardir. Vorobyev ve Menzel’e gore,
arilarin farkli ¢igceklerden gelen renk sinyalleri arasinda ayirim yapabilme yetenekleri o
kadar hassastir ki bu uyaranlar arasinda bir yanilgiya diisme ihtimalleri oldukca
diisiiktiir. Ancak dogada gozlemlenen arilarin yakin renklenmeye sahip cigekler
tizerinde beslenme konusunda bir genelleme yaptiklar1 da bilinmektedir ve arilar ancak

cigeklerin renklenmeleri dikkate deger bir farklilik gosteriyorsa bu c¢iceklere karsi bir
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cicek sadakati gostermektedirler. (Chittka vd. 1997, Gumbert, 2000). Bdylesi bir
genelleme de aslinda bir canli i¢in, gérme sistemi yeterli kapasiteye sahip olsa dahi
uyaranlar arasinda ayirim yapamama anlamina da gelmektedir. Chittka vd. (1997)
arilarin aralarindaki renk uzakligi 0,1 hekzagon birimi oldugu zaman g¢igekler iizerinde
genelleme yaptiklarin1 gostermislerdir. Siirekli ayni ciceklerin ziyaret edilmeleri ise
ancak ¢icekler arasindaki renk uzakligi 0,2 hekzagon biriminden daha biiyiik oldugunda
gbzlenmektedir (Chittka vd. 2001). Bu nedenle bitkiler arasinda farkli renklerde olma
konusunda biiyiik bir evrimsel baski vardir ki bdylece farkli tiirlerin ¢icekleri algisal

olarak birbirlerine yakin olmayacaklardir.

Arilar dogada ¢icekleri rasgele ziyaret etmek yerine ziyaretlerini belli bir zaman
boyunca tek bir tiir ile smirlandirirlar ki bu durum ¢icek sadakati (flower constancy)
olarak bilinmektedir (Waser, 1986; Chittka vd. 1999). Cigek sadakati bitkilere tireme
bakimindan biiyiik bir avantaj saglamaktadir (Greggers ve Menzel 1993; Chittka ve
Menzel 1992; Chittka vd. 1999). Cigek sadakatinde ¢icek rengi ¢ok Onemli bir
belirleyicidir ve farkl tiirlerin kendilerine 6zgii gorsel bilgi saglamalar1 seklindeki bir
ihtiyacin dogadaki ¢icek rengi cesitliliginin ortaya ¢ikmasina neden olan itici giig
oldugu kabul edilmektedir (Chittka ve Menzel, 1992; Kevan ve Backhaus, 1998).
Dogada benzer renklenmeye sahip c¢igeklerin bulunusu arilarin gérme sistemlerinin
¢Ozmesi gereken sorunlardan bir tanesidir. Diger taraftan dogada giines 15181, bulutlar ve
bitkisel materyalden kaynaklanan golgeler gibi nedenlerden dolayr mevcut
aydmlanmanin spektral yapisinda da degisiklikler meydana gelebilir (Dyer, 1998). Bir
cicekten yansiyan isimim (radiation) hem cicegin yansima ozellikleri hem de o anki
aydilanmanin spektral kalitesi sonucu belirlenir. Ancak, bir ar1 i¢in biyolojik anlamda
onemli olan sinyal ¢igegin yansima oOzellikleridir. Bu nedenle de arilarin gérme
sistemleri aydinlanmanin spektral kalitesinde meydana gelen degisimleri telafi edecek

bir mekanizmaya sahip olmalidir (Dyer, 1998).

Chittka (1992) bal arilar1 i¢in bir renk hekzagonu modeli olusturarak farkli dalga
boylarmin bu modeldeki yerlerinden yola ¢ikilarak bu dalga boylarina karsilik gelen
renklerin arilar tarafindan nasil algilanabilecegi konusunda bir fikir elde edebilmistir

(Sekil 2.9.). Backhaus (1991)’un ileri sirdiigii zit renk kodlamast (color opponent
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coding, COC) mekanizmasina gore trikromatik bir renkli gérme sistemine sahip olan
arllarda maksimal duyarliligin oldugu UV, mavi ve yesil fotoreseptorlerin noral
baglantilar1 arasinda calisan 2 farkli kanalin oldugu kabul edilmistir (UV-mavi, ve
mavi-yesil arasinda). Chittka (1992) da COC’i baz alarak, herhangi bir uyaranin
arillardaki bu 3 fotoreseptor tipinin uyarma oranlarindan yola ¢ikarak hekzagon
modelindeki yerini belirlemistir. Ornegin 550 ve 700 nm’lik iki 151k uyaraninin arilarin
sahip oldugu 3 fotoreseptdr tipinin foton yakalama bakimindan uyarma oranlari
sOyledir;

550 nm —  U=0; B=0; G=1

700 nm —  U=0; B=0; G=0,01

Chitka’nin olusturdugu hekzagon modeline gore bu iki dalga boyu arasindaki

renk uzakligi Chittka (1992)’de ¢ikarimi yapilan formiiller kullanilarak 0,47 hekzagonal

birim olarak hesaplanmaktadir.

Menzel (1975) bal arilarinda en iyi renk ayirimi performansinin mor (400 nm)
ve mavi-yesil (490 nm) bolgelerde oldugunu belirtmektedir. %70°lik bir giivenilirlikle
bu bolgelerde bir renk ayirimi yapilabilmesi i¢in uyaranlarin aralarinda mor bélge icin
8, mavi-yesil bolge icin 5 nm olmalidir. Diger taraftan Backhaus ve Menzel (1987)’in
bal arilarinda ileri siirdiikleri renkli gérmenin reseptdr modeline gore eger arilar 310
nm’ye egitilirlerse bu dalga boyunu 330 nm’den %75’lik bir dogruluk ile ayirt
etmelidirler. Yine bu modele gore, siddetleri sabit tutulmak kosulu ile 580 nm’lik sar1
bir uyaran1 540 nm’lik yesil bir uyarandan ayirt edemeyeceklerdir ki davranigsal

deneylerle bu durum gosterilmistir.

Uyaranlar arasinda ayirim yapilmasi istenilen bir deney 6ncesinde test edilecek
olan hayvanlarin egitiminde kullanilan yoOntemlerin problemin ¢o6ziimiinde hangi
stratejinin kullanilacagini belirlemede 6nemli bir rol oynadig1 gdsterilmistir (Backhaus
vd. 1987; Dyer ve Chittka, 2004a,b,c; Giurfa, 2004). Tekli (absolute) ve aywrimsal
(differential) sartlandirma prosediirleri kullanildiginda uyaranlarin islenmesi ve
Ogrenilmeleri konusunda ortaya ¢ikan farkliliklar bu durumu g¢ok agik bir sekilde
gostermektedir. Tekli sartlandirmada denek hayvan tek bir uyarana besin 6diilli (+)

iliskilendirme seklinde egitilir. Ayirimsal sartlandirmada ise hayvan besin 6diillii bir
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uyarani (+) 6diilsiiz bir uyarandan (-) ayirt etme yoniinde egitilir. Tekli sartlandirma
prosediirii yalnizca bir uyaranin (+) 6zelliklerinin 68renilmesini gerektirirken ayirimsal
prosediir hem odiillii hem de &diilsiiz uyaranlarin 06zelliklerinin 6grenilmesini

gerektirmektedir.

Backhaus vd. (1987) ve Giurfa (2004) sartlandirma prosediirlerinin etkilerini bal
arilarimin, Dyer ve Chittka (2004a,b,c) da yaban arilarinin ince ayar renk ayirimi
performanslarinda aragtirmislardir. Giurfa (2004) ve Dyer ve Chittka (2004a,b,c)’nin
calismalarda ince ayar bir renk ayirimi i¢in ayirimsal prosediiriin 6nemli oldugu tespit
edilmistir. Bununla birlikte Backhaus vd. (1987) tekli ya da ayirimsal sartlandirma
prosediirleri ile egitilen bal arilarinin renk ayirimi performanslar1 arasinda istatistiksel
olarak anlamli bir fark bulamamuslardir. Ancak yine de birbirlerine yakin renklerin
kullanildig1 deneylerde arilar ayirimsal prosediir ile egitildiklerinde dikkate deger

sekilde daha basarili olmuslardir.

Bu iki farkli sartlandirma prosediirii sonucunda arilarin performanslarinda bir
farklilik olmasinin nedeni nedir? Bu farklilik her bir sartlandirma prosediiriinde
Ogrenilen bilgi farkliligina baglanabilir. Tekli prosediirde arilar yalnizca 6diillii uyaranin
Ozelliklerini 6grenebilmektedirler. Ayirimsal prosediirde ise uyaranlar1 karsilagtirmali
olarak Ogrenebilirler; 6rnegin uyaranlar birbirlerinden ayirt edilebilmesine yarayacak

ayirt edici 6zelliklerine dikkat etmeyi 6grenebilirler (Zentall ve Riley, 2000).

Giurfa (2004) sartlandirma prosediirlerinin serbest ugan bal arilarinin renk
ayirimi basarilar {izerindeki etkilerini incelemek i¢in ikili bir se¢im diizeneginde hem
tekli hem de ayirimsal prosediirler ile renk uyaranlarina besin 6diillii olarak egittigi
arilar test etmis ve algisal olarak yakin renklerin ayirt edilebilmeleri i¢in arilarin egitim
esnasinda her iki uyaran1 da goérmeleri gerektigini, dolayisiyla da ayirimsal sartlandirma
prosediiriiniin uygulanmasi gerektigini belirlemistir. Ayirimsal prosediir ile mor ve mavi
(violet — blue) disklere [mor — mavi (Dygik) 1,56 hekzagonal birim] ve tekli prosediir ile
yalnizca mor diske (alternatif olarak besin Odiilsiiz gri uyaran kullanilmistir) egitilen
arilar ¢ok hizli bir sekilde besin ddiillii uyarani tercih etmeye baslamislardir. Egitimdeki

kosullar ile ayni sartlarda yapilan kontrol testleri arilarin mor diski 6grenebildiklerini

gostermektedir (P< 0.05). Tekli prosediir ile mor diske egitilen arilar bunun yanina
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alternatif olarak mavi disk konuldugunda ise, her ne kadar mor diski tercih frekanslari
%60 gibi bir degere yakin olsa da, bu iki rengi birbirlerinden ayirt edememislerdir.
Ayirimsal prosediir ile egitilen arilar ise zaten maviden ayirt etmeyi 6grendikleri mor
diski, gri zemin ile beraber sunuldugunda da yiiksek bir yiizde ile tercih etmislerdir. Her
iki egitim grubunu olusturan arilar, mor diskin yanina alternatif olarak mordan algisal
olarak uzak sar1 renkli bir uyaran konuldugunda da [mor — sart (Dpgyi) 12,19

hekzagonal birim] yiiksek yiizde ile egitim rengi olan moru tercih etmislerdir.

Dyer ve Chittka (2004a,b,c) i) uyaranlar arasindaki renk benzerliginin ve
sartlandirma prosediirlerinin ayirim performansi iizerindeki etkisini, ii) basarili bir
ayirim deneyinde zaman-performans iligkisini ve iii) ¢esitli aydinlanma kosullar1 altinda
yakin renklerin ayirimlarini arastirmak icin yaban arilarinin ince ayar renk ayirimi
yeteneklerini incelemiglerdir. Dyer ve Chittka (2004a) renkli ¢icek modellerine tekli
prosediir ile egittikleri arilarin yakin renkleri (0,045 hekzagon birim) ayirt
edemediklerini ancak algisal olarak birbirlerinden uzak renkler (0,152 hekzagon birim)
arasinda ayirim yapabildiklerini gostemislerdir. 0,045 hekzagonal birim uzakliktaki
renklerin ayirt edilememelerinin nedeni belki de renklerin birbirlerine ¢ok yakin
olmalaridir ama ayirimsal sartlandirma prosediirii ile egitilip test edilen arilar bu yakin
renkleri ayirt edebilmeyi ¢ok kisa bir zamanda 6grenebildikleri i¢in yakin renklerin
yaban arilar1 tarafindan da birbirlerinden ayirt edilebilmeleri miimkiindiir. Ama bunun
icin arilarin egitim kosullarinda her iki rengi de gormeleri gerekmektedir. Ayirimsal
prosediiriiniin arilara kazandirdig1 bir avantaj da uzun donemli bir hafiza saglamasidir.
Ornegin Dyer ve Chittka (2004a) bu prosediir tipi ile egittikleri baz1 arilar1 normal
testlerden birka¢ giin sonra test ettiklerinde de yiiksek bir ayirim yiizdesine sahip

olduklarini belirlemislerdir.

Dyer ve Chittka (2004b) bir baska ¢alismalarinda benzer sekilde yaban arilarinin
yakin renkleri ayirt edebildiklerini (0,062 hekzagonal birim) ve renk uyaranlari
arasindaki mesafe arttik¢a yaptiklar1 hatalarin yiizde olarak arttigini tespit etmislerdir
(Sekil 2.13.). Yaban arilar1 tekli ve ayirimsal sartlandirma prosediirleri sonrasinda
yapilan renk ayirimi deneylerinde ayni bal arilar1 gibi davranmiglardir. Bal arilarinda
oldugu gibi yaban arilarinin da ayirimsal prosediir yakin renklerin ayirt edilebilmesi

acgisindan 6nem teskil etmektedir.



60

100+ A

58253

000 005 010 015 020
Renk uzalkhgi (hekzagonal birim olaralk)

Dogru secim frelansi (%0)

4,

6O
a0 -
40 -
30
20 4
10 4

Dogru secim fielans: (%0)

0 10 20 30 40 50 60 70 80 90 100
Cicek uyaranlarim zivaret sayvisi

Sekil 2.13. Renk uzakligmma bagl olarak yaban arilarinin 6dillii ve 6diilsiiz renkli ¢icek modelleri
arasindaki ayirim yetenekleri. A) Egitim rengini dogru bir sekilde secebilme yetenegi uyaranlar
arasindaki renk uzakligi diistiikce azalmaktadir. B) Renk uzakligina bagl olarak arilarin uyaranlari
arasinda ayirim yapabilmeleri icin gerekli ¢gicek modellerini ziyaret sayilari. Biiyiik renk uzakligi i¢in
(0,185 hekzagonal birim, siirekli ¢izgi) ¢ok kisa zamanda yiiksek bir se¢im oranina ulasilmigtir. Orta
seviyedeki renk uzakligna sahip uyaranlarda (0,102 hekzagonal birim, kirik ¢izgi) ise giivenilir bir ayirim
icin daha fazla ziyarete gerek duyulmustur. Kiigiik bir renk uzakliginda da ise ayni basari igin gerekli
ziyaret sayis1 bilyilik oranda artmistir (Dyer ve Chittka 2004a’dan).

Sekil 2.13.’den de goriildiigli lizere arilarin yakin renkler arasinda basarili bir
tercih yapabilmeleri i¢in daha fazla zamanin gegmesi gerekmektedir. Dyer ve Chittka
(2004c) da yaban arilarmin aralarindaki renk uzakligi ¢ok az olan uyaranlar1 ayirt

etmeyi ¢ok daha uzun siirede basardiklarini tespit etmislerdir.

Dyer ve Chittka (2004b) ortamdaki spektral degisimlerin de yaban arilarinin
renk ayirimi performanslarini etkiledigini deneysel olarak gostermislerdir. Aralarindaki
renk uzaklig1 0.185, 0.102 ve 0.062 hekzagon birimi olan ve mavi bolgeden segilen renk
uyaranlarini birbirlerinden ayirma yoniinde egitilip test edilen arilar gri 151k altinda test
edildiklerinde artan renk uzaklifina bagli olarak daha iyi bir secim basarisi

sergilemiglerdir. Ayni arilar mavi 1s1k altinda test edildiklerinde ise se¢im basarilar1 gri
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151k altindakine gore daha diisiik seviyede kalmistir. Arilar mavi yesil bolgeden secilen
uyaranlara kars1 egitilip test edildiklerinde ise hem gri hem de mavi 1s1k altinda nispeten
benzer bir se¢im performansi sergilemislerdir. Bir 6nceki deney grubunun sonuglart bu
ikinci deneyin sonuglar1 ile karsilastirildiginda ortamdaki aydimlanmanin spektral
icerigindeki degisimin spektrumun farkli bolgelerinde farkli etki etti§i sonucuna
varilabilir. Aym1 ¢alismada UV bdélgedeki renk ayirimi igin test edilen yaban arilari

0,035 hekzagon birimlik iki uyaran arasinda bir ayirim yapamamislardir.

Sartlandirma prosediirleri bal arilarinin  model tanima yeteneklerini de
etkilemektedir. Giurfa vd. (1999) arilarin model ayirimi deneylerinde kullanilan
sartlandirma prosediiriine bagl olarak farkli sekillerde davrandiklarini géstermislerdir.
Model tanima esnasinda arilar farkli parametreler ve uygulanan egitim tipine bagh
olarak da farkli parametreler kullanmislardir. Tekli prosediir kullanilan modellerin alt
yarilarinin taninmasiyla sinirlandirirken ayirimsal prosediirde tiim modelin taninmasi
s6z konusu olmustur. Tekli prosediir ile egitilen arilar egitim modellerinin {ist
kisimlarim1 goriip 6grenmis, ancak alt kismindan edindikleri gorsel bilgiye daha bir

Oonem vermiglerdir.

Giiveler de algisal olarak birbirlerine yakin dalga boylar1 arasindaki ayirim
yetenekleri incelenen diger bir bocek grubudur. Kelber and Henique (1999) giindiiz
aktif bir tiir olan Macroglossum stellatarum’un spektral 6zelliklerini yogun bir seklide
arastirmiglardir. Arilar gibi bu tiir de spektrumun UV (Apax 357 nm), mavi (Apax 450
nm), ve yesil (Amax 520 nm) bolgelerine duyarl olan 3 tip fotoreseptore sahip trikromat
bir tlirdiir. Elektroretinogramlar kirmiziya duyarli bir reseptor tipinin varligini gosterse
de (Hasselmann, 1962) bunu destekleyen davranigsal bir veri bulunmamaktadir. M.
stellatarum giiveleri duyarli olduklar1 bolgedeki uyaranlara karsi ¢ok rahat bir sekilde
egitilebilmekte ve test uyaranlarini kisa bir siire i¢inde birbirlerinden ayirt etmeyi
ogrenmektedirler. Kelber ve Henique (1999)’un yaptiklar1 renk ayirimi denylerinde
giiveler aralarindaki dalga boyu uzakligi (AX) 15 nm olan iki uyaran (365 ve 380 nm)
arasinda bir ayirim yapabilmisseler de bunu gergek renkli gérme ile mi yoksa akromatik
ipuclarim1 kullanarak mi1 yaptiklarini belirlemek miimkiin olmamistir. Diger taraftan,

470 nm (besin &diillii) ve 500 nm’ye kars1 egitilen giiveler pozitif uyaranin siddeti 10
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kat azaltildiginda dahi bu uyarani digerine tercih etmislerdir. Buna gore giivelerin 30
nm uzakliga sahip uyaranlar1 ayirt etmelerinde 151k siddeti dnemli bir rol oynamamustir.
Kelber (2005) aym tiiriin 440 ve 470 nm’lik 151k uyaranlar1 arasinda da bir ayirim
yapabildigini gostermistir.

Kelber (2005) bu giiveleri dalga boylar farkli ancak siddetleri es olan iki dalga
boyunu [440 (+) vs 470] ayirt etme yoniinde egitip test etmistir. Test sonuglari giivelerin
pozitif olan 440 nm’lik uyaran1 470 nm’den ayirt edebildiklerin gostermistir. Bu tiir
giivelerin 440 nm’ye ¢ok giiclii ve 540 nm’ye de daha az oranda dogussal (innate) bir
tercihlerinin oldugu bilinmektedir (Kelber, 1996), ve bu dalga boylarinin ¢ekiciligi artan
151k siddetiyle beraber artmaktadir. Ancak 440 vs 470 ayiriminda bu dogussal tercihin
s06z konusu olmadig1 soylenebilir. Ciinkii giiveler egitildikleri uyaran1 10 kat daha diistik
siddete sahip olacak sekilde sunuldugunda da tercih etmislerdir. Kelber baska bir grup
giliveyi ayn1 uyaranlara (440 nm vs 470 nm) bu kez siddetleri de farkli olacak sekilde
egitip test etmistir (440 nm los, 470 nm parlak olacak sekilde). Kontrol testinde giiveler
daha los olan 440 nm’yi tercih edebilmiglerdir. 440 nm’lik uyaran yanhs siddette
(parlak olacak sekilde) sunuldugunda da segimleri bu uyarandan yana olmustur. Buna
gore bir catisma durumunda rengin kromatik 6zelligi daha fazla 6Gnemsenmis, akromatik
ozelligi ise goz ardi edilmistir. 440 nm (+) ve 470 nm’ye egitilen giliveler 440 nm ve
410 nm’lik iki uyaran ile test edildiklerinde bile 440 nm’yi tercih etmislerdir (absolute

learning).

Son yillarda yapilan bir ¢alismada da Haliconius erato kelebeklerinin 590 ile
620 nm ve 620 ve 640 nm’lik uyaranlar arasinda siddetten bagimsiz olarak bir ayirim
yapabildikleri tespit edilmistir (Zaccardi vd. 2006). Bu tiiriin bireyleri 590 nm (+) / 620
nm ve 620 nm (+) / 590 nm kombinasyonlarina egitildiklerinde her iki durumda da
siddetlerine bakmaksizin egitim dalga boyunu daha sik tercih etmislerdir. Kelebeklerin
tercihleri siddetten bagimsiz olup dalga boyuna bagli oldugu icin ayni kelebekler bir
baska deneyde 620 nm’yi 640 nm’den ayirma yoniinde egitilip test edilmislerdir. 620
nm’lik uyaran kelebekler tarafindan daha parlak olarak algilanacagi icin egitimde bu
uyaran 640 nm’ye gore 100 kat daha diisiik siddete sahip oalcak sekilde ayarlanmistir.
Ancak buna ragmen kelebekler (+) olarak kullanilan 620 nm’lik egitim dalga boyunu

daha sik tercih etmisglerdir. Tiim bu sonuglar H. erato’nun kirmizi bolgede ince ayar bir
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renk ayirimi yapabildigini gostermektedir. H. erato’nun bu yetenegi daha 6nce de 590

ve 620 nm’lik uyaranlar kullanilarak Papilio aegeus kelebeklerinde gosterilmistir

(Kelber ve Pfaft, 1999).

Glniimiize kadar karincalarin  spektral duyarliliklar1 ile ilgili yapilan
caligmalarda renkli gormenin bu Ozelligi hi¢ arastinlmamistir. Elekrofizyolojik
calismalar ile karincalarin ¢esitli monokromatik 151k uyaranlarma karst verdikleri
tepkilerden yola cikarak maksimal duyarhiliklari tespit edilirken, davranigsal renk
ayirimi deneylerinde de spektrumun farkli renk bolgelerine karsilik gelen uyaranlar
arasindaki ayirim yetenekleri arastirtlmistir (Tsuneki, 1953; Kiepenhauer, 1968;

Wehner ve Toggweiler, 1972; Kretz, 1979).

2.10. Isik Siddeti Esik Degeri Ve Siddet Ayirim

Kromatik goérme (renkli gérme) 11k uyaranlarinin siddetlerindeki degisimlere
duyarl degil iken uyaranlarin spektral kompozisyonlar: ile yakindan iliskilidir. Aksine
akromatik gorme ise sadece 151k siddetindeki degisimlere karst duyarlidir (de Ibarra vd.
2000). Kromatik gorme fotoreseptor sinyalleri arasindaki zit renk etkilesimler ile
saglanirken akromatik gérme ya tek bir fotoreseptor tipinden alinan sinyal ya da birden
cok fotoreseptoriin toplam duyarhiligi ile saglanmaktadir. Ornegin davranissal
caligmalar bal arilarindaki akromatik gérmenin tek bir fotoreseptor tipi ile saglandigini
ortaya koymustur (Wehner, 1989; Lehrer 1994; Giurfa vd. 1999; de Ibarra vd. 2000).
Bal arilarinda renkli gérme renkli uyaranlarin tespiti, ayirt edilmeleri ve 6grenilmesi
icin 6nemli olsa da akromatik goérme de bir dereceye kadar dnemlidir (Giurfa vd. 1999).
Akromatik gormenin yesil fotoreseptorii (L-reseptorii) tarafindan yodnlendirilen ve
hareket algilanmas ile ilgili davramiglarda (Lehrer, 1994) ve UV fotoreseptorii (S
reseptorii) tarafindan yonlendirilen polarize 1s1k algilanmasinda is gordiigli tespit

edilmistir (Wehner, 1989).

Isik siddeti fototaktik davranisi etkilemektedir. Weiss vd. (1942) pek ¢ok bocek
tiirlinii test etmigler ve bunlarin ¢ogunun diistik 151k siddetlerinde UV 151k tarafindan

giiclii bir sekilde cezb edildiklerini tespit etmislerdir. Diger taraftan bal arilari, sinekler
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ve pek cok diger bocek yesil ile karsilastirildiginda UV 1s18a 2—-100 kat daha
duyarhdirlar (Menzel, 1979). Laughlin (1976) UV fotoreseptorlerinin bu yiiksek
duyarliligin dogal kosullar altinda UV 1s18in diisiik siddetini telafi edecek bir
mekanizma oldugunu ileri siirmiistiir. Giinesten gelen 1siktaki UV, goriiniir spektrum
1siklarinin %15-20’s1 kadar bir siddette ulagsmaktadir. Bocekler es siddete sahip UV ve
yesil 1siklar ile karsilastiklarinda da UV yonelimleri yesile oranla daha fazladir, ancak
yiiksek 1s1k siddetlerinde UV 151k pozitif fototaksi oranini diisiirme egilimindedir. UV
151tk varligr agik/bos alan anlamina gelmektedir. Mazokhin-Porshnyakow (1969)
buradan yola ¢ikarak fototaktik bir yanitin bir ka¢is davranisi oldugunu ve bu nedenle

de UV sinyallerin en giivenilir sinyaller oldugunu ileri siirmiistiir.

Insanlardaki renk algilanmasinda uyaranlarin parlakliklart énemli bir 6zellik
iken arilarda durum bdyle degildir. Yapilan ¢aligsmalar arilarin 151k uyaranlari arasindaki
siddet farkliliklaria egitilmelerinin ¢ok daha zor oldugunu gostermistir (von Helversen,
1972; Backhaus ve Menzel, 1987; Chittka, 1999). Arilarin renkli gérmesi ile ilgili
olarak ileri siirilen tiim modellemelerin ortak yonii hepsinin iki boyutlu olup 1s181n
siddeti ile ilgili bir boyut igermemeleridir. Ancak burada beslenme davraniginda
sergilenen renkli gormenin siddet boyutu ile renkli gorme ile ilgisi olmayan diger
siddete bagl davranigsal yanitlar1 birbirinden ayri tutmak gerekir. Ornegin arilar
fototaktik kacis davranmiglarinda uyaranin siddetine yanit vereceklerdir. Ancak bu
davraniginin gergek renkli gérme ile bir baglantis1 yoktur (Menzel ve Greggers, 1985).
Buna ragmen, eger yogun bir sekilde egitilirlerse arilar yalnizca siddetleri bakimindan
farklilik gosteren uyaranlar arasinda da aymrim yapabilmektedirler (Menzel ve

Backhaus, 1991).

Siddet ayirinu esik degeri (Intensity discrimination threshold, AI/I) algilanan
siddet farkliliginin ortalama 151k siddeti degerine orani olarak tanimlanmaktadir. A41//
degeri fotoreseptdrlerin siddet karakteristiklerine baglidir ancak yalnizca davranigsal
deneyler ile tespit edilebilir. Ciinkii 151k siddetindeki bir farkliligin algilanmasi igin
gerekli potansiyel farkliliin tespit edilmesi miimkiin degildir. Labhart (1974) arilardaki
davranigsal 151k siddeti ayirimi degerinin en azindan 3 log birimlik bir aralikta nispeten

sabit oldugunu gostermistir. Bertholf (1931) bal arilarinin iki uyaran arasindaki siddet
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farkliligin1 algilayabilmeleri i¢in uyaranlar arasindaki farkin yaklagik %30 olmasi
gerektigini belirtmistir. Bu deger insanlarda %10°dur. Wolf (1932) da Bertholf
(1931)’unkine benzer sonuglar elde etmistir. Siyah-beyaz cizgili bir camu farkl
mesafelerden aydinlatmak suretiyle arilara cesitli siddet degerleri sunmus ve siddet
degisimlerine kars1 verdikleri yanitlar1 kaydetmistir. Her ne kadar insan siddet ayirimi
ile karsilastinldiginda kotii de olsa arilar siddet degisimlerine karst yanit
verebilmislerdir. Aydinlanma az oldugunda ayirim giicii de az iken aydinlanma arttikca
ayirim giicli de artmis, ancak belli bir maksimal degerden sonra daha iyi bir ayirim

gerceklestirilememistir.

Cok 1iyi bir renkli gérme sistemine sahip olmalarina ragmen arilar1 uyaranlar
arasindaki  siddet farkliliklarma  egitmek  kromatik  farkliliklara  egitmeyle
karsilagtirildiginda ¢ok daha zordur (Chittka ve Wells, 2004). Ancak ¢ok yogun bir
sekilde egitilirlerse ayn1 dalga boyuna fakat farkli siddetlere sahip uyaranlar arasinda
ayirim yapabilirler (Labhart, 1974; Menzel ve Backhaus, 1991). Labhart (1974) arilarin
aralarindaki siddet farkliligi cok fazla olan (%99) iki uyaran ile test edildiklerinde
parlak olani tercih ettiklerini rapor etmistir. Labhart ikili bir se¢im diizenegi kullanarak
arillarin hem beyaz 151k hem de UV, mavi ve yesil 151k uyaranlarindaki siddet ayirimi
duyarhliklarini test etmistir. Beyaz 1siktaki siddet ayirimi esik degerinde %14,5’lik bir
siddet farkliliginin algilanabildigi tespit edilmistir. Bu deger Bertholf (1931)’un 6ne

stirmiis oldugu degerin yaklasik yaris1 kadardir.

Labhart arilarin sergilemis olduklar1 siddet ayiriminin dogrulugunun 1sik
uyaranlarinin spektral kompozisyonlarina bagli olup olmadigini da test etmistir. Bu
amacla arilarin UV (359 nm), mavi (445 nm) ve yesil (550 nm) 151k uyaranlarindaki
siddet ayirimi basarilari test etmis ve her 3 151k uyaranda da ayirim dogrulugunun
hemen hemen benzer oldugunu bulmustur. Dalga boyuna bagh bir siddet ayirimi i¢in
ar1, fotoreseptor tipine Ozgii bir ekleyerek toplama (summation) sekli kullaniyor
olmalidir. Fotoreseptorlerden alman sinyallerin eklenerek toplanmasinin yani sira
fotoreseptorler arasindaki elektriksel baglanti alinan sinyalin kalitesini arttirir ve

boylelikle de organizmanin kiiciik potansiyel farkliliklar1 bile algilamasini saglar.
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Menzel (1981)’in bal arilarinin akromatik algilar1 ile yapmis oldugu ¢alisma da
elde edilen sonuglar bakimindan kayda degerdir. Menzel bal aris1 i¢in bir “akromatik
aralik” tanimlamistir. Bu aralik akromatik ve kromatik esik degerler arasini temsil eden
bir araliktir. Isik siddeti esik degeri (Akromatik esik deger) 15131 algilandig1, kromatik
esik deger ise rengin algilandig1 esik deger anlamina gelmektedir. Buna gore spektral
uyaranlarin algilanmalarinda iki esik deger s6z konusudur; uyaranin algilanmasi i¢in
gerekli diislik bir esik deger ile rengin algilanmasi i¢in gerekli daha yiiksek bir esik
deger. Menzel’in “T” seklindeki diizeneginde test edilen arilarin monokromatik 1s1k
uyaranlarina verdikleri yanitlar belli bir 151k siddeti esik degerinin altinda karanliga
gosterdikleri tepki ile aym olmustur. Ornegin arilar bir 151k uyaram (A) gordiiklerinde
sag tarafa, karanlikla karsilastiklarinda da sol tarafa donmeyi 6grenmislerdir. Bundan
sonra Menzel monokromatik 11k uyaranlar1 ve beyaz 151k icin tepki/siddet fonksiyonlari
(R/T functions) elde etmistir. Arilarin dogru yaniti verme konusundaki basarilar
uyaranlar optimum siddette sunuldugunda %80 iken, daha diisiik 151k siddetlerinde
anlamli bir sekilde diisiis gostermistir. Bu nedenle Menzel 533, 440 ve 413 nm’lik 151k
uyaranlari i¢in %50 lik bir se¢im frekansini esik deger olarak kabul ederek bu 3 uyaran
icin siddet degerlerini 9.65, 8.70 ve 8.25 logl0 quanta™s™ olarak belirlemistir ki, bu
sonuglar arillarin  kisa dalga boylarina karst daha fazla duyarli olduklarim
gostermektedir. Arilar 533 nm’lik uyaran ile c¢ok yiiksek 151k siddetlerinde test
edildiklerinde ise uyarana kars1 vermis olduklar1 dogru tepki azalmistir. Bu da yiiksek
151k siddetlerinde rengin kromatik 6zelliginin kayboldugunu gostermektedir. Bezold-
Briicke fenomeni olarak bilinen bu durum genellikle yiiksek 1s1k siddetlerinde meydana

gelmektedir (Backhaus, 1992).

Arilar 6zellikle yuvalarindan ayrilirlarken oldukca fototaktiktirler. Menzel ve
Greggers (1985) arilarin fototaktik davraniglarinin hem uyaranin siddetine hem de dalga
boyuna bagli oldugunu gostermislerdir. Menzel ve Greggers’e gore 537 nm’lik bir
uyaran igin arilarm uyarana yonelmeye basladiklar1 siddet degeri 8,3 x 107 foton’dur.
Hayvanlarin fototaktik yanitlarini  duysal ve motivasyonal durumlar1 oldukca
etkilemektedir. Mesela aydinlik-karanlik adaptasyonlart bu davranis1  kontrol
etmektedir. Bu yiizden de pek cok c¢aligmada hayvanlar iyi bir sekilde fototaktik

olmalar1 i¢in deney Oncesi karanlik adaptasyonuna tabii tutulmuslardir ki boylelikle
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aslinda motivasyonel faktorlerin ortadan kaldirilmasi saglanmistir. Menzel ve
Greggers’in deneylerinde arilar besin aramak i¢in beslenme alanina geldiklerinde
negatif olarak fototaktik olduklarindan karanlig: tercih etmislerdir ve bu sekilde besine
ulasmiglardir. Beslendikten sonra ise pozitif bir fototaksi sergilediklerinden beslenme
alanindan ¢ikislarii saglamak iizere kullanilan Y-borudan c¢ikmalari istendiginde
aydinlik olan kolu seg¢mislerdir. Bu se¢im esnasinda da aydinlik kolda kullanilan
uyaranin siddeti arttikca arilarin bu kolu tercihleri de artmustir ve belli bir siddet
degerinde hemen hemen hepsi giivenilir bir sekilde uyaranin oldugu kolu se¢mistir.
Ancak bu degerden daha fazla bir siddet kullanildiginda %100 tercihte degisiklik

olmamustir.

Baz1 Lepidoptera tiirleri de 151k siddeti ayirimi yetenekleri i¢in test edilmislerdir.
Nokturnal bir giive tiirii olan Deilephila elpenor’un farkli siddet 6zelliklerine sahip sar1
ya da mavi uyaranlar arasinda bir ayirim yapamadigi gosterilmisgse de (Kelber vd. 2002)
Kelber vd. (2003b) egitim esnasinda kromatik ipuclari olmadigi durumda giivelerin

akromatik ipuclarmi da 6grenebileceklerini belirtmektedirler.

Genelde hayvanlar renkli bir uyaranin kromatik ve akromatik 6zellikleri ile ayn1
anda karsilastiklarinda akromatik &zellikler ok daha ge¢ dgrenilmektedir. Ornegin M.
stellatarum giiveleri rengin her iki 6zelligini de 6grenebilmektedir ancak akromatik
ozellikler ¢ok daha yavas Ogrenilmektedir (Kelber, 2005). Giiveler es 151k siddetine
sahip iki farkli dalga boyuna (440 vs 470 nm) egitildiklerinde 6diillii olan uyaram iki
giinde ve daha yiiksek dogruluk ile (%95 dogru se¢im) ayirt etmeyi 6grenebilmislerdir.
Diger taraftan aralarinda 10 kat siddet farki bulunan iki 440 nm’lik uyaran arasinda
ancak altinci giin sonunda ve daha diisiik bir dogruluk pay1 ile (%70 dogru segim) bir
ayirim yapabilmiglerdir. Akromatik ve kromatik ipuglart ayn1 anda sunuldugunda ise
giiveler siddeti dikkate almayip uyaranlar1 sadece kromatik o6zelliklerine gore
degerlendirerek tercihlerini yapmislardir. Bu giive tiiriiniin 595 ve 620 nm’lik uzun
dalga boylar1 arasindaki tercihleri de tamamen 11k siddetinin algilanmasi ile iliskilidir

(Kelber ve Henique, 1999).
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M. stellatarum tiirii giiveler spektrumun UV mavi ve yesil bolgelerine duyarlh 3
farkli fotoreseptor tipine sahiptirler. Hasselmann (1962) bu tiir i¢in elektroretinogram
calismalarina dayanarak bir kirmizi fotoreseptorii ileri siirse de sonraki ¢aligmalarda
kirmiz1 fotoreseptorii varligina yonelik kesin bir sonug elde edilememistir. Kelber ve
Henique (1999) giivelerin 595 ve 620 nm’lik uyaranlar arasindaki tercihlerini
belirlemek ve eger bu iki kirmizi bolge uyaran1 arasinda bir tercih yapilabiliyorsa da bu
tercihin kromatik-akromatik ipuglarindan hangisi tarafindan yonlendirildigini tespit
etmek icin giiveleri egitip test etmislerdir. Elektroretinogram g¢aligmalari bu tiiriin yesil
fotoreseptorlerinin duyarlilik limitlerinin 620 nm oldugunu gostermistir (Hasselmann,
1962). Dolayisiyla yesil fotoreseptorlerinin 595 nm’deki duyarhiliklar1 620 nm’deki
duyarlhiliklarindan daha fazladir. Diger bir ifadeyle bu iki uyaran esit 151k siddetine sahip
olacak sekilde giivelere sunulursa giiveler 595 nm’de ¢ok daha fazla sayida foton

yakalayacaklardir.

595 ve 620 nm’lere, 595 nm’lik uyaran besin 6diillii olacak sekilde egitilen
giiveler egitimdeki kosullar ile yapilan kontrol testinde egitildikleri 595 nm’lik uyarani
%90 gibi yiiksek bir oranda se¢mislerdir. Pozitif uyaranin siddeti 10 kat
disiiriildiiginde ise giiveler uyaranlar1 karistirarak aralarinda anlamli bir se¢im
yapamamislardir. Uyaranlar arasindaki siddet farki 100 kata ¢ikarildiginda ise bu kez
giiveler egitimde Odiilsiiz olarak kullanilan 620 nm’lik uyaram1 daha fazla tercih
etmislerdir. Tiim bu sonuglar degerlendirildiginde su durum ortaya ¢ikmaktadir; giiveler
595 nm’yi 620 nm’den ayirt etmeyi 6§renmede akromatik ipuglarini kullanmaktadirlar
ki bu da yesil fotoreseptoriince daha fazla sayida foton yakalanmasi ile saglanmaktadir.
Iste bu yiizden giiveler 595 nm’lik uyaran 100 kat daha diisiik siddette sunuldugunda
620 nm’lik uyarandan daha fazla foton yakalayabildikleri i¢in bu uyaranmi tercih
etmislerdir. Bu sonuglar M. stellatarum giivelerinin ger¢ek renkli gormede

kullanabilecekleri bir kirmizi fotoreseptorleri olmadigini kanitlamaktadir.

Arlar da kelebeklere benzer sekilde akromatik ipuglarimi ¢ok daha yavas
ogrenmektedirler ve hatta von Frisch (1914) hi¢ 6grenmediklerini sOylemistir. Sonraki
calismalar arillarin hem kromatik hem de akromatik ipuglarmi 06grendiklerini

gostermistir. Ancak akromatik ve kromatik islemleri farkli spatiyal rezollisyonlara
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sahiptir. Akromatik yol yesil fotoreseptorleri ile algilanirken kromatik bilginin
islenmesi her {i¢ fotoreseptor tipi arasinda var olan iki zit etkilesim ile miimkiin
olmaktadir. Kontrollii Y-maze deneylerinde arilar objelerin kromatik &zelliklerini
15°°den daha yiiksek gorsel acilarda, akromatik 6zelliklerini ise bu degerden daha
diisiik agilarda O6grenmislerdir (Giurfa vd. 1997). Arlar da, aymi kelebekler gibi,
kromatik kontrast icermeyen uyaranlar1 giivenilir bir bicimde 6grenmek icin ¢ok fazla
sayida denemeye ihtiya¢ duymaktadirlar. Yiiksek kontrast oldugu durumlarda arilar
biiyiik objeleri bile akromatik ipuclar1 ile algilayabilmektedirler. Akromatik kontrast
objelerin taninmasinda kromatik kontrasta gore genellikle daha az giivenilir bir ipucu
olarak goriilmektedir. Golgeler ve objeler yliksek kromatik kontrasta neden olabilirler.
Dahasi, degisen 151k kosullarinda akromatik kontrast daha az giivenilir bir ipucudur.
Yesil yapraklarin olusturdugu zemine gore daha koyu olan mavi bir ¢igek bir bocegin

yesil fotoreseptorii igin alacakaranlikta ¢ok daha parlak hale gelebilir.

Her ikisinin de bulundugu kosullarda arilarin kromatik ve akromatik ipuglarina
verdikleri 6nem hakkinda ¢ok az sey bilinmektedir. Ancak arilarin kromatik ipuglarina
daha fazla onem verdiklerini gosterir sonuglar da bulunmaktadir. Bir ar1 dogada
serbestce ugtugu zaman etrafta var olan her tiirlii ¢icek belli bir mesafeden artya ¢ok
kiigiik goriinecektir. Bu nedenle 6nce akromatik kontrast goriinecek (ve muhtemelen
kullanilacak), kromatik kontrast ise ancak ar1 ¢igege yaklastigi zaman goriilebilecektir.
Spaethe vd. (2001) Y seklindeki ikili se¢im duzenegine gore dogal kosullara ¢ok daha
yakin bir deney yapmuslardir. Bu deneyde yapay minyatiir bir yesil alanda yaban arilari
yine yapay ¢iceklere egitilmislerdir. Arilar biiyiik ciceklere egitildiklerinde harcadiklar
zamanin ¢igeklerin zemin ile olusturduklart kromatik kontrast ile iligkili oldugu
bulunmustur. Ancak ¢icekler daha kiigiik kullanildiklarina (8 mm ¢ap) ¢igekleri arama
zamanlarinin bu kez akromatik kontrast ile iligkili oldugu bulunmustur. Buna gore, ayni
giivelerde oldugu gibi, arillar da 6grenme kosullarina gore uyaranlardan birine daha
fazla onem verebilir ve elde edilebilir oldugu zaman kromatik sinyalleri tercih
edebilirler. Giivelerde de kromatik kanal arilardaki gibi 3 fotoreseptdr tipine baglidir
ancak akromatik kanalin sinirsel temeli ve her iki kanalin spatiyal ¢oziintirliikleri

bilinmemektedir.
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Elektrofizyolojik ya da histolojik bir ¢alisma yapilacagi zaman oncesinde petek
gozler kromatik adaptasyona tabi tutularak retinula hiicrelerinde pigment graniillerinin
yer degistirmeleri saglanmaktadir (Menzel, 1973). Bu amacla yapilan bir adaptasyon
caligmasinda pigment graniillerinin dagilimlar1 kullanilan 15181in hem dalga boyuna hem
de siddetine baghdir ve 1518a adapte olan hiicre sayisi artan 151k siddetiyle beraber
artmaktadir. Isik siddetinin algilanmasi rabdoma diisiiriilecek olan 151k miktarmin
belirlenmesi i¢cin 6nemlidir. Bu ylizden de 6zellikle rabdoma 0,5 pm’lik uzaklikta
konumlanmis olan pigment graniilleri 151k siddetine bagli olarak rabdoma yaklasip
uzaklagmakta ve 1s1k miktarinin kontroliinii saglamaktadir (Menzel ve Knaut, 1973).

Artan 151k siddeti fotoreseptorlerdeki depolarizasyonu da arttirmaktadir.

Renkli gdérme deneylerinde kullanilacak olan 11k uyaranlarinin = siddet
degerlerinin optimum diizeyde seg¢ilmesi de Onemlidir. Bdylelikle hem yiiksek 151k
siddetlerinde meydana gelebilecek hem olas1 bir uyarana kars1 rahatsizlik tepkisi ile
olast bir 0grenme basarisizliginin hem de diisiik 151k siddetlerinde ortamdaki foton
azhgindan kaynaklanan olasi bir algisal kaybin 6niine gegilmis olunacaktir. Ornegin
yiiksek 151k siddetinin arilarin uyaranlara verdikleri yanitlar1 negatif yonde etkiledikleri
tespit edilmistir (Menzel, 1981). Menzel’in bal arilar1 ile yaptig1r deneyinde arilar 533
nm’lik uyaran ile ¢ok yiiksek 151k siddetlerinde test edildiklerinde bu uyarana karsi
vermis olduklar1 dogru tepki azalmistir. Bu da yiiksek 1s1ik siddetlerinde uyaranlarin

renk 6zelliginin algilanmasinin kayboldugunu gostermektedir.

Gece kosullarinda, yani insanin renk algilamasinin olmadig: 151k siddetlerinde
renk algilayan ve hatta renk degismezligi gosteren nokturnal tiirlerin olmasi ilgingtir.
Boylesi organizmalarin goriisleri, diurnal tiirlerdeki fotopik goriisiin aksine skotopik
goriis olarak isimlendirilmektedir. insanlar 107 ¢d m™’lik bir 1s1k siddetine kadar sartyl,
10? ¢d m?lik siddete kadar da maviyi renk olarak gérebilmektedirler (Kelber vd.
2002). Ancak bu alg1 akromatik ipuglar1 ortadan kalktiginda miimkiin olamamaktadir.
Mesela skotopik 151k siddetlerinde insanlar mavi rengi agik gri tonlarindan, sarty1 da
koyu gri tonlarindan ayirabilmektedirler. Ancak maviyi koyu gri, sarty1 da agik gri
tonlarindan ayirt etmeleri istendiginde, akromatik ipuglar1 ortadan kalktigindan bu iki

rengi ayirt edememektedirler. Nokturnal bir giive tiirii olan Dielephia elpenor ise
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yukaridaki diisiik 151k siddetlerinden ¢ok daha disik siddetlerde renkleri
algilayabilmekte, birbirlerinden ayirt edebilmekte ve hatta renk degismezligi

sergilemektedir.

Karincalarin spektral 6zelliklerini incelemek i¢in yapilan ¢aligmalarda kromatik
bilgini kullanimi1 6n planda tutulurken akromatik duyarliliklar ile ilgili ¢ok fazla bir
aragtirma yapilmamustir. Tsuneki (1953) Camponotus obscuripes ve Leptothorax
spinosior ile yaptig1 spektral duyarlilik deneylerinde karincalarin deneysel diizenekteki
yonelimleri esnasinda dogru yolu herhangi bir renk uyarani ile iliskilendiremediklerini
tespit etmistir. Diger taraftan, karincalar iki monokromatik 1s1k uyaram ile ayni anda
karsilastiklarinda siddeti digerinden daha yiiksek olan 1s18a bagl olarak yonelimlerini
gerceklestirmislerdir. Uyaranlarin siddetleri birbirlerine yaklastik¢a da karincalar 1s18a

yonelimlerini kaybetmislerdir.

Marak ve Wolken (1965)’in S. saevissima’da elde ettikleri aksiyon
spektrumunda da karincalarin tepkileri 151k siddetine bagli olarak degisiklik
gostermistir. Karincalar yuvalariin bir tarafinda belli bir 1s1k siddetine sahip kontrol
15181 oldugu halde besine gidip gelme yoniinde egitilmisler ve kontrol 15181
kapatildiginda da alarm durumuna gegip yuvalaria geri donmiislerdir. Kullanilan 15181
siddeti diistiriildiiglinde ise yuvaya geri doniis davranisi sergileyen karincalarin oraninda

ciddi bir azalma gdzlenmistir.

Kretz (1979) C. bicolor’un spektral oOzelliklerini incelerken karincalarin
maksimum duyarli olduklarini tespit ettigini dalga boylarin1 kullanarak karincalar1 bu
dalga boylar1 arasindaki siddet farkliliklarini algilama yoniinde de test etmistir. Bu
amacla karincalar 340, 434, 793 ve 574 nm’lik 1s1k uyaranlar1 kullanilarak test
edilmiglerdir. Ayn1 dalga boyuna sahip iki uyarandan birisinin siddet degeri sabit
tutulurken diger uyaranin siddeti belirli oranlarda azaltilip arttirilarak karmcalarin
uyaranlar arasindaki se¢im frekansalar1 belirlenmistir. Kretz’in elde ettigi sonuglar C.
bicolor iscilerinin uyaranlar arasindaki siddet farkliliklarini algilayabildiklerini ancak

bu algidaki basarilarinin uyaranlar arasindaki siddet farklilig1 azaldik¢a dolayli olarak
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azaldigim1 gostermektedir. Diger taraftan test edilen tiim dalga boylarinda karincalarin

se¢im basarilart hemen hemen ayni ¢ikmustir.

Camlitepe vd. (2006)’nin F. pratensis tiri orman karincalari ile yaptiklar
kirmizi bolge duyarlilik deneyleri bu tiiriin bir kirmizi fotoreseptore sahip olmadigi
halde spektrumun kirmizi bolgesinde tamamen 1s1k siddetinin algilanmasina baglh

olarak bir duyarlilik sergiledigini ortaya koymaktadir.
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3. MATERYAL VE METOD

3.1. Karincalar

Bu ¢alismada Formica cunicularia Latr. 1798 tiirii kullanilmigtir. Tas altlarinda
ya da kiiciik toprak yiginlari igerisinde yuvalanan bu tiir yuvalarini demiryolu
kenarlarinda, agaglik alanlarin giines alan sinir bolgelerinde, kuru ve acik c¢ayirlik
alanlarda yapmaktadir. Her bir yuva birbirinden ayridir ve normal olarak tek bir kralice
igerir. Avcilik ve ¢Opgiiliik ile beslenen bu tiiriin eseysel bireyleri Temmuz ve Agustos

aylarinda ortaya ¢ikar (Sekil 3.1.) (Collingwood, 1979).

Bu tiir Kuzey Afrika’dan Giiney Iskandinavya’ya, Portekiz’den Urallara kadar
dagilim gostermektedir (Collingwood, 1979). Tirkiye’den bilinen dagilimi Bursa,
Istanbul, Artvin, Trabzon, Agr, Bingdl, Bitlis, Elazig, Erzincan, Erzurum, Kars,
Malatya, Mus, Tunceli, Van, Edirne, Istanbul, Kirklareli, Tekirdag, Bozcaada’dir
(Aktac 1982; Kiran, 1998).

Isciler: Bas ve gogiis’iin bilyiik kismi ¢ogunlukla kirmizi renkte, yanak ve
mesopleural artikulasyonlar kirmizimsi, viicudun geri kalan kismui kil rengi grimsi
siyah, gula ve oksiput ¢iplak. Pronotumda normal olarak dik killar eksik ancak bazen
promesonotum’da bir ya da iki tane kisa dik kil olabilmekte, petiol’iin iist kisminda ise

kil bulunmaz. Viicut 4.0-6.5 mm (Sekil 3.1.) (Collingwood, 1979).

Kralice: Sarims1 kirmizidan koyu kirmiziya renkli, basin mesonotum’un ve
gasterin bilyiik kismi koyu. Propodeum siyah ya da sarims1 kirmiz1. Ik gaster segmenti
cogunukla kismen kirmizimsi. Dik killar sadece pronotumun 6n kisminda var, bu dik
killar propodeum ve petiol’iin list kisminda bulunmaz. Eklentiler agiktan koyuya

kahverengimsi kirmizi. Viicut 7.5-9.0 mm (Sekil 3.1.) (Collingwood, 1979).

Erkek: Viicut uniform olarak siyah. Gaster ve scutellum mat ve sik tiiyli,
bacaklar esas olarak sarimsi kirmizi. Petiol’iin dorsali uzun killi, petiol kenarlarda

koseli. Viicut 8.0-9.0 mm (Sekil 3.1.) (Collingwood, 1979).
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Sekil 3.1. Formica cunicularia Latr. a) isci (profilden) b) kralige profilden, ¢) dorsalden krali¢enin bas,
d) dorsalden erkek birey basi (Collingwood, 1979’dan).

Canli materyal olarak Trakya Universitesi Fen Edebiyat Fakiiltesi Biyoloji
Boliimii bahgesinde tespit edilen F. cunicularia’ya ait yuvadan (41° 38’ 46” N / 26° 37°
12” E) cok sayida is¢i karinca bir kisim yuva materyali ile birlikte alinarak iklim
odasima tasmmustir. Iklim odasia transfer edilen koloni 75 cm ¢apinda plastik bir kabimn
icine konulmus ve karincalarin 1 ay siire ile laboratuvar kosullarina (nem: %25-30;
181:23-25C°, 12/12 saatlik karanlik — aydinlik periyodu) alismalar1 ve yuva insa etmeleri
beklenmistir. Karincalarin konulduklar1 kaptan disar1 ¢ikislar1 kabin duvarlarina Fluon

stiriilerek engellenmistir (Sekil 3.2.).
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Fluonlu yuzey

Sekil 3.2. Laboratuvardaki F. cunicularia yuvasmin sematik gosterimi.

3.2. Deneysel Diizenek

Tim spektral duyarlilik deneylerinde, istenilen dalga boylarina sahip 151k
uyaranlarin1 elde etmek i¢in dar bant araligina sahip renkli filtreler (Thorlabs Inc.
bandpass filters, CWL= 340, 370, 380, 440, 510, 540, 550, 590, 610, 630, 640 ve 650
nm) kullanilmistir. Bu filtreler 10 nm dar bant aralifina sahip 6zel filtreler olup renkli
gorme deneylerinde yayginca kullanilmaktadir (Sekil 3.3a ve Ek A). Isik kaynagi olarak
birbirlerine 6zdes mercek sistemlerine sahip 151k kutular i¢inde, 24V-250W giice sahip
halojen lambalar (Philips Focusline) kullanilmistir. Renkli filtreler bu kutularin 6n
taraflarindaki tasiyicilara yerlestirilmis ve DC ayarli gerilim/gii¢ kaynaklar1 (Maksimel
LPS 950, Sekil 3.3d) kullanilarak 151k kutularina, istenilen 151k siddetini (1,1x10"" foton,
Esitlik 1) elde edecek sekilde akim verilmistir (Tablo 3.1 ve Ek B, Sekil 3.4. ve 3.5.).
Isik uyaranlarinin siddetlerinin 6lgiimlerinde kalibre edilmis bir spektroradyometre
(International Light RPS 900, Sekil 3.3b) kullanilmigtir. Isik siddetlerinin
diisiiriilmesinin gerekli oldugu deneylerde nétral yogunluk filtreleri (absorptive ND

filters, Thorlabs Inc., Sekil 3.3¢) kullanilmustir.
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Esitik1: N3, =1,/ E foona

N, ; Belli bir dalga boyundaki 11k uyaraninin foton sayisi
| Y . Belli bir dalga boyundaki 151k uyaraninin siddeti (W/ cm?)
E foton » 5 Belli bir dalga boyundaki 151k uyaranin enerjisi (hc/A)

Tablo 3.1. Deneylerde kullanilan monokromatik 1s1k uyaranlarinin es sayida 1sik siddetine fotona
(1,1x10") sahip olmalari igin gerekli N, =1,/ E yon;. formiiliine gore hesaplanmus siddet (I) degerleri ile
bu siddet degerlerini elde etmek i¢in kullanilan akim-gerilim degerleri; A, amper; V, volt

A(mm) T(10°W/em?) A/V 17cem’de A /V 30 cm’de

340 0,0647 6,6/9,5
370 0,0591 11,9/7.9
370 0,0591 12,9/83
380 0,0578 11,1/7.,6
440 0,05 6,7/5,7
440 0,05 8,4/6,5
510 0,0431 4,5/4.,6
540 0,0407 44/46
540 0,0407 49/48
550 0,0399 3,8/42
590 0,0372 3,5/4,0
590 0,0372 4,4/4,6
610 0,036 3,3/3,9
630 0,0349 4,1/4.4
640 0,0343 2,9/3,6
640 0,0343 40/43
650 0,0338 43/45

c) d)

Sekil 3.3. a) renkli filtre (bandpass), b) nétral yogunluk filtresi, ¢) spektroradyometre, d) DC ayarl
gerilim/ gii¢ kaynagi.



77

Renkli gérme, 151k siddeti ayirimi ve ince ayar renk ayirimi deneyleri Y-borudan
olusan ikili bir se¢im diizeneginde, 151k siddeti esik degeri deneyleri ile kirmiz1 bdlge
duyarlilik deneyleri ise dairesel oriyentasyon platformundan olusan bir diizenekte

gerceklestirilmistir.

3.2.1. ikili se¢im diizenegi (Y-boru)

Isciler, yuvalarina silikon bir boru aracilig1 ile bagh olan cam bir Y-boru ile
besin ile odiillendirilmek suretiyle her bir deneysel kosul icin ayri1 ayri egitilip test
edilmiglerdir. Y-boru 15 cm ana kol uzunluguna, 10’ar cm yan kol uzunluklarina, 3 cm
cap genisligine ve 120°’lik bir kollar arasi ag¢1 degerine sahip olacak sekilde
tasarlanmistir (Sekil 3.4.). Bu a¢1 degeri se¢im noktasinda karincalara iki 11k uyaranini

da ayn1 anda gérmesine olanak tanimustir.

Y-borunun yan kollar1 birbirlerine 6zdes plastik beslenme kaplarina baglanarak,
bu kaplarin arkalarina da, Onlerine dar bant araligina sahip renkli filtrelerin
yerlestirilecegi 6zdes 1s1ik kutular1 konulmustur. Her bir deneysel kosul i¢in &diille
iligkilendirilecek olan 1s1k uyaranmin Oniindeki beslenme kabina besin olarak

sulandirilmig bal ve zaman zaman 6lii bocekler konulmustur.

Y-borunun yan kollarinin ayrilma noktasina (se¢im noktasi) gelen is¢iler kollar
arasindaki acidan dolay1 iki 151k uyaranini da ayni anda goérebilmislerdir. Her bir
deneysel kosula 6zgili uyaranlar ile yukaridaki diizenekte egitilen isgiler yine ayni
diizenekte test edilmislerdir. Bir is¢inin Y-boruya girmesiyle baglayan her bir test ayni
is¢inin kollardan her hangi birisinin bagl bulundugu beslenme kabina ¢ikmasiyla
sonlanmigtir. Test edilen karincalarin uyaranlar arasindaki tercihlerinin istatistiki

analizinde G-testi kullanilmistir
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tahta taban
mika duvar
yuva

sulandirilmis bal

besin kutusu —‘

Y-boru §—— aliminyum destek
karar noktasi

tahta destek

1sik kutusu 200 mm

Sekil 3.4. Ikili secim diizenegi.

3.2.2. Dairesel oriyentasyon platformu

Farkli dalga boylarina sahip uyaranlarin algilanabilecegi en diisiik 151k siddeti
degerlerinin belirlenmesine yonelik deneyler ile kirmizi bolge duyarlilik deneyleri,
yuvaya silikon bir boru araciligr ile bagli, 30 cm. ¢apinda dairesel bir oriyentasyon
platformunda (plastik kap) gerceklestirilmistir. Bu platformun iizerine de ayni ebatta
filtre kagidi konulmustur. Platforma tam ortada acgilacak olan bir delik araciligi ile
ulasan isciler platformun bir noktasina agilan bir delikten de arkasinda 1s1k kutularinin
bulunacagi1 beslenme kaplarina gegebilmislerdir (Sekil 3.5.). Bu sekilde sirasiyla belli
bir siddete sahip farkli dalga boylarma egitilen is¢iler daha sonra test edilmislerdir.
Siddet esik degerini tespitine yonelik olarak yapilan testler, spektral uyaranlarin
siddetlerinin egitimdekiyle esdegerde tutuldugu kontrol testleri ile baslayip is¢ilerin s6z
konusu uyaranlara duyarhliklarinin yok olacagi 151k siddetlerine ulagilana kadar devam
etmistir. Kirmiz1 bélge duyarlilik deneylerinde ise 151k uyaranlar olarak sirasiyla 590,
610, 630 ve 650 nm’lik 151k uyaranlari kullanilmis ve is¢ilerin bu uyaranlara karsi
verdikleri yanitlar kaydedilmistir. Test edilen her bir is¢inin oriyentasyon
platformundaki agisal dagilimi kaydedilerek sonuglar dairesel istatistik metodu ile test

edilmistir.
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fahta taban
mika duvar

yuwa

e gilikan boru
kurutma kagidi
oryentasyon platformu
giris dedigi kurutma kagidi
silikon boru giris deligi
besin kutusu oriyentasyon platformu
sulandinimes bal —L —

silikon boaru
besin kulusu

7
; L silkonbory  W——— aliminyum destek

tahta destak
200 mm

15k hutusu

L giris deligi

tahta destek — 151k kutusu
a) b)

Sekil 3.5. Dairesel oriyentasyon platformu. a) yandan, b-c) iistten gortiniim.

3.3. Ipuc¢larimin Ortadan Kaldirilmas:

Iscilerin gdrmeye dayal olarak laboratuar icinde kullanabilecekleri her tiirlii
gorsel ipucunu yok etmek icin egitim ve testler tamamen karanlik bir ortamda
yapilmustir. Karincalar manyetik ve idiyotetik ipuglarini  kullanarak ydnlerini
belirleyebildikleri i¢in (Camlitepe ve Stradling 1995; Aksoy ve Camlitepe, 2005;
Camlitepe vd. 2005) Y-borudan olusan diizenekteki testlerde 151k uyaranlari her 15
bireyde kendi aralarinda yer degistirilerek kullanilmistir. Laboratuarda kullanilan
elektrikli cihazlar uniform bir manyetik alan olusturmasa da dairesel oriyentasyon
platformundaki testlerde is¢iler 151k uyaranlarinin 90° ¢evrilmesi ile test edilmislerdir.

Y-borular ve platformun iizerinde kullanilan filtre kagidi test edilen her bir 5 bireyden
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sonra yenileri ile degistirilerek olasi her tiirlii kimyasal koku izinin kullanilmasi
engellenmistir. Testlerde besin uzaklastirilmis ve beslenme kaplar1 yenileri ile
degistirilmigtir. Tiim deneysel diizenekler diiz bir zemin {izerine oturtturularak
yercekimine bagli ipuclarinin kullanimi da engellenmistir. Boylelikle, Y-borunun se¢im
noktasina gelen isciler ile oriyentasyon platformuna cikan isciler test edilecek 1s1k

uyaranlar1 disinda kullanabilecekleri her hangi bir ipucundan yoksun birakilmiglardir.

3.4. Egitim Prosediirii

Gergeklestirilecek tiim deneyler oOncesince is¢iler 2 hafta siire ile besine
odiillendirme yolu ile egitilmiglerdir. Y-boru diizeneginde “+” olarak kullanilacak 1s1k
uyaranlarinin bagli bulunacaklari beslenme kabina besin olarak sulandirilmig bal
konulmustur. Renkli gérme ve ince ayar renk ayirimi deneylerinde egitimde kullanilan
tiim uyaranlar esit 151k siddetine sahip olacak sekilde ayarlanmislardir. Bir hafta siire ile
is¢ilerin hicbir kisitlamaya maruz kalmaksizin besine gidip gelmelerine izin verilmistir.
Bu durumda is¢iler besine ulasmada hem boru igine birakacaklar1 kimyasal koku izini
hem de kullanilan 151k uyaranlarini kullanabileceklerdir. Egitimin 2. haftasinin basindan
itibaren ise Y-borular her saat basi alkol ile iyice yikanmig yenileri ile degistirilmis ve
kimyasal koku izi de ortadan kaldirilarak isciler yalnizca 11k uyaranlarini kullanma

yoniinde zorlanmislardir.

Renkli géorme deneylerinde egitim icin daima ayirimsal sartlandirma prosediirii
kullanilirken ince ayar renk ayirimi deneylerinde yalnizca tek bir uyaranin (+ uyaran)

kullanildig: tekli sartlandirma prosediirii de kullanilmustir.

Dairesel oriyentasyon platformunda ise isciler besin ile iligkilendirilen, belli bir
151k siddetine sahip, tek bir uyarana egitilmiglerdir. Yine egitimin ilk haftasinda hig¢bir
kisitlama olmaksizin besine gidip gelmeleri saglanmistir. Bu durumda isciler besine
ulasmada hem platform {izerine biraktiklar1 kimyasal koku izini hem de 151k uyaraninm
kullanabilmisglerdir. 2. haftanin bagindan itibaren ise platform iizerindeki kurutma kagidi
her saat basi yenisi ile degistirilerek kimyasal koku izi de ortadan kaldirilmis ve is¢iler

yalnizca 151k uyaranlarini kullanma yoniinde zorlanmiglardir.
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3.5. Deneyler

3.5.1. Renkli gorme deneyleri

Renkli gérme deneyleri i¢in is¢iler 370, 440, 540 ve 640 nm dalga boylarinin
farkli ikili kombinasyonlarina ikili se¢cim diizenegi kullanilarak egitilmislerdir. Kontrol
testi olarak yapilan ilk testte (Test I) isciler egitim ile ayni 151k siddetinde (esdeger
siddet, deneylerde I olarak gosterilmistir) test edilmislerdir. Gergek renkli gérmenin
belirlenmesine yonelik yapilan kritik testte ise (Test II) egitimde “+” olarak kullanilan
151k uyaraninin giddeti notral yogunluk filtreleri ile (Absorptive ND filter) %90 oraninda
disiiriilmiis (deneylerde I/10 olarak gosterilmistir) ve isgilerin renk uyaranlari
arasindaki tercihleri belirlenmistir. Toplam en az 30 is¢inin dahil edildigi her bir
deneme bir is¢inin Y-boruya girmesiyle baglamis ve kollardan her hangi birisinin bagh

bulundugu beslenme kabina ¢ikmasiyla sonlanmugtir.

3.5.1.1. Deney 1 (UV bdolge gorme)
Egitim:
370 nm + (I) vs 540 nm — (I)

Test I (Kontrol testi)
370 nm + (I) vs 540 nm — (I)

Test II (Kritik test)
370 nm + (I/10) vs 540 nm — (I)

3.5.1.2. Deney 2 (Mavi bolge renkli gorme)
Egitim:
440 nm + (I) vs 540 nm — (I)

Test I (Kontrol testi)
440 nm + (I) vs 540 nm — (I)

Test II (Kritik test)
440 nm + (I/10) vs 540 nm — (I)
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3.5.1.3. Deney 3 (Yesil bolge renkli gorme)
Egitim:
540 nm + (I) vs 370 nm — (I)

Test I (Kontrol testi)
540 nm + (I) vs 370 nm — (I)

Test II (Kritik test)
540 nm + (I/10) vs 370 nm — (I)

3.5.1.4. Deney 4 (Kirmz1 bolge renkli gorme)
Egitim:
640 nm + (I) vs 540 nm — (I)

Test I (Kontrol testi)
640 nm + (I) vs 540 nm — (I)

Test II (Kritik test)
640 nm + (I/10) vs 540 nm — (I)

3.5.2. Kirmiz1 bolge duyarhlik ve L-reseptor foton yakalama deneyleri

Bu deneyler ile iscilerin kirmizi bolge dalga boylarma karsi olan olasi
duyarliliklar1 (oriyentasyon platformu deneyleri) ve kirmizi bdlgede olast L- reseptorii
foton yakalamasina bagli olarak kirmizi bolgede ayirim performanslarinin belirlenmesi

(Y-boru deneyleri) amaglanmustir.

3.5.2.1. Deney 1 (Kirmuzi bolgede duyarhlik deneyleri)

Dairesel oriyentasyon platformunda 590 nm’ye besin 6diillii olarak egitilen F.
cunicularia isgileri sirasiyla 590, 610, 630 ve 650 nm’lik es siddete sahip 151k uyaranlari
ile test edilerek kirmizi bolgedeki dalga boyu duyarliliklar: tespit edilmistir.
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3.5.2.2. Deney 2 (L- reseptorii foton yakalamasina bagh olarak kirmizi

bolgede ayirim)

Isciler Y-borudan olusan diizenekte 590 ve 640 nm’lik dalga boylarina ikili
se¢cim diizenegi kullanilarak egitilmislerdir. Kontrol testi olarak yapilan ilk testlerde
(Test 1) isciler egitim ile aymi kosullarda test edilmislerdir. Sonraki iki kritik testten
birincisinde dnce egitim uyarani olan 590 nm’nin siddeti neutral yogunluk filtreleri ile
10 kat (deneylerde 1/10 olarak gdsterilmistir), ikinci kritik testte ise 100 (deneylerde
I/100 olarak gosterilmistir) diisiiriilmiis ve is¢ilerin uyaranlar arasindaki tercihleri

belirlenmistir.

Egitim:
590 nm + (I) vs 640 nm — (I)

Test I (Kontrol testi)
590 nm + (I) vs 640 nm — (I)

Test II (Kritik test)
590 nm + (I/10) vs 640 nm — (I)

Test II (Kritik test)
590 nm + (1/100) vs 640 nm — (I)

3.5.3. ince ayar renk ayirim deneyleri

Iscilerin spektrumun aymi renk bdlgesine karsilik gelen birbirlerine ¢ok yakin iki
dalga boyu arasindaki ayirim yeteneklerinin 6l¢iildiigii bu deneyler de Y-boru’dan
olusan diizenekte gerceklestirilmistir. Deneylerde iscilerin renkli gérme deneyleri ile
duyarl olduklar tespit edildikleri spektrumun UV ve yesil bolgelerinde 40 nm dalga
boyu araliklarinda 340-380 ve 510-550 nm 151k uyaranlari kullanilmistir. Bu deneylerde
iki tip egitim uygulanmistir. Isciler ya Y-borunun yan kollarmin bagh olacak beslenme
kaplarindan yalnizca bir tanesinde 151k uyarani oldugu (tekli sartlandirma prosediirii,
absolute conditioning procedure), ya da her iki kapta da 151k uyaran1 oldugu kosullarda
(ayirimsal  sartlandirma  prosediirii;  differential  conditioning  procedure)
egitilmiglerdir. Her iki durumda da “+” olarak ele alinacak dalga boyu besin ile

iligkilendirilmis ve 151k uyaranlar1 ayni siddete sahip olacak sekilde ayarlanmistir.
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egitilen isciler egitim ile ayni kosullarda test edilmislerdir (Kontrol testi). Ikinci tip

testlerde tekli sartlandirma prosediirii ile egitilen isciler ayirimsal prosediirdeki egitim

kosullariyla, ayirimsal sartlandirma prosediirii ile egitilen isciler da tekli prosediirdeki

egitim kosullariyla test edilmislerdir. Ugiincii tip testlerde ise isciler her iki egitimde de

“+” olarak kullanilan dalga boyunu alternatif, duyarli oldugu en uzak dalga boyundan

ayirt etme konusunda test edilmislerdir. Her bir test i¢in toplam 30 is¢inin tercihi

kaydedilmis ve degerlendirilmistir.

3.5.3.1. Deney 1 (UV bdélge ince ayar renk ayirimi)

Tekli Sartlandirma Prosediirii

Egitim:
340 nm + (I) vs Karanlik —

Test 1
340 nm + (I) vs Karanlik —

Test 11
340 nm + (I) vs 380 nm — (I)

Test 111
340 nm + vs 550 nm — (I)

Avirmmsal Sartlandirma Prosediirii

Egitim:
340 nm + (I) vs 380 nm — (I)

TestI
340 nm + (I) vs 380 nm — (I)

Test I1
340 nm + (I) vs Karanlik —

Test 111
340 nm + vs 550 nm — (I)

3.5.3.2. Deney 2 (Yesil bolge ince ayar renk ayirimi)

Tekli Sartlandirma Prosediirii

Egitim:
510 nm + (I) vs Karanlik —

Test 1
510 nm + (I) vs Karanlik —

Test 11
510 nm + (I) vs 550 nm — (I)

Test 111
510 nm + (I) vs 370 nm — (I)

Avirimsal Sartlandirma Prosediirii

Egitim:
510 nm + (I) vs 550 nm — (I)

Test I
510 nm + (I) vs 550 nm — (I)

Test 11
510 nm + (I) vs Karanlik —

Test 111
510 nm + (I) vs 370 nm — ()
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3.5.4. Isik siddeti esik degeri deneyleri

Spektrumun 370, 440, 540 ve 640 nm dalga boylarina karsilik gelen 151k
uyaranlarinin  algilanmalarinin  miimkiin olabilecegi en diisiik siddet degerlerinin
belirlenmesine yonelik olarak yapilan bu deneyler dairesel oriyentasyon platformunda
gerceklestirilmistir. Isciler belli bir siddete sahip (1,1x1011 foton) 151k uyaranlarina
egitilmis ve ilk olarak bu 151k siddeti ile test edilmislerdir (Kontrol testleri). Daha sonra
151k siddetleri ND filtreler kullanilarak kademe kademe diisiiriilmiis ve ayni testler
is¢ilerin s6z konusu uyarani algilayamadiklar1 siddet degerine kadar devam etmistir.
Olas1 bir manyetik alan kullanimini engellemek i¢in tiim testlerde 151k uyaranlarmin

yonii 90° cevrilerek kullanilmigtir.

3.5.4.1. Deney 1 (UV bolge siddet esik degeri)
Egitim:

370 nm (I)
Testler:

Siddet testleri

3.5.4.2. Deney 2 (Mavi bolge siddet esik degeri)
Egitim:

440 nm (I)
Testler:

Siddet testleri

3.5.4.3. Deney 3 (Yesil bolge siddet esik degeri)
Egitim:

540 nm (I)
Testler:

Siddet testleri

3.5.4.4. Deney 4 (Kirmuzi bolge siddet esik degeri)
Egitim:

640 nm (I)
Testler:

Siddet testleri
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3.5.5. Isik siddetine bagh ayirim deneyleri

Iscilerin spektrumun iki aym dalga boyu arasinda yalmizca 1sik siddetine bagl
olarak bir ayirim yapip yapamadiklarini belirlemek i¢in Y-boru’dan olusan diizenekte,
UV (370 nm), mavi (440 nm), yesil (540 nm) ve kirmizi (640 nm) 151k uyaranlar ile
egitilip test edilmislerdir. Isciler, birisi (I) digerinin 10 (I/10) ya da 100 kat: (I/100) daha
az 151k siddetine sahip iki uyarana, yiliksek siddete sahip olan uyaran besinle
iliskilendirilecek sekilde (+ uyaran) egitilip test edilmislerdir. Testler iki agamali olarak
gerceklestirilmistir. 11k testte isciler egitim ile ayn1 kosullarda test edilmislerdir (kontrol
testi). Bunu takip eden testlerde ise + uyaranin 151k siddeti notral yogunluk filtreleri ile
(ND= 1.0; ND= 0.6; ND= 0.4; ND= 0.2; ND= 0.1) kademeli olarak diisiiriiliip is¢ilerin
bu uyaranlar arasindaki tercihleri belirlenmistir (kritik testler). Her bir test i¢in toplam

30 is¢inin tercihi kaydedilerek degerlendirilmistir.

3.5.5.1. Deney 1 (UV bdolge siddet ayirimi)
Egitim:

370 nm (+) vs 370 nm (I/100)
Test I (Kontrol testi)

370 nm (+) vs 370 nm (I/100)
Kritik testler

3.5.5.2. Deney 2 (Mavi bolge siddet ayrimi)

Egitim:

440 nm (+) vs 440 nm (1/10)
Test I (Kontrol testi)

440 nm (+) vs 440 nm (1/10)
Kritik testler

3.5.5.3. Deney 3 (Yesil bolge siddet ayirimi)

Egitim:

540 nm (+) vs 540 nm (1/100)
Test I (Kontrol testi)

540 nm (+) vs 540 nm (I/100)
Kritik testler
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3.5.5.4. Deney 4 (Kirmiz1 bolge siddet ayrimi)

Egitim:
640 nm (+) vs 640 nm (1/10)
Test I (Kontrol testi)

640 nm (+) vs 640 nm (1/10)
Kritik testler
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4. SONUCLAR

4.1. Renkli Gorme Deneyleri:

4.1.1. Deney 1 (UV bolge gorme)

Isciler es siddete sahip 370 nm (+, besin 6diillii) ve 540 nm (-)’ye egitilmis ve
test edilmislerdir. Egitim sartlar1 ile yapilan kontrol testinde isciler egitildikleri dalga
boyu olan 370 nm’yi istatistiksel olarak anlamli bir sekilde tercih etmiglerdir (N=30, G=
6.79, P<0.01) (Sekil 4.1a). isciler, pozitif uyaran olan 370 nm’nin 151k siddetinin nétral
yogunluk filtresi ile 10 kat diisiiriilmesiyle yapilan kritik testte de egitildikleri dalga
boyunu (370 nm) tercih etmislerdir (N=30, G= 8.99, P<0.005) (Sekil 4.1b).

100 - a) b)

80 -

60 -

40 -

Secim frekansi (%)

20 +

0
Dalgaboyu 370 540 370 540
Siddet 1 1 0,1 1

Sekil 4.1. UV bolge gérme deneyinde isgilerin uyaranlar arasindaki se¢im frekanslari, a) Kontrol testi,
N=30 [22 (+) vs 8 (-)], G=6.79, P<0.01, b) Kritik test, N=30 [(23 (+) vs 7 ()], G= 8.99, P<0.005.

Elde edilen bu sonuglar F. cunicularia iscilerinin elektromanyetik spektrumun

UV bolgesinde gercek renkli gérmeye sahip oldugunu kanitlamaktadir.

4.1.2. Deney 2 (Mavi bolge renkli gorme)
Isciler es siddete sahip 440 nm (+, besin 8diillii) ve 540 nm (-)’ye egitilmis ve
test edilmislerdir. Egitim sartlar1 ile yapilan kontrol testinde isciler egitildikleri dalga
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boyu olan 440 nm’yi istatistiki olarak anlamli bir sekilde tercih etmediklerinden (N=30,

G= 1.2, P<0.05), notral yogunluk filtresi ile pozitif uyaranin siddetinin 10 kat

diisiiriilmesiyle yapilacak olan kritik test yapilmamstir (Sekil 4.2.).

100 -
80 -
60 -

40 -

Se¢im frekansi (%)

20 -

0 -
Dalgaboyu 440 540
Siddet 1 1

Sekil 4.2. Mavi bolge renkli gérme kontrol deneyinde is¢ilerin uyaranlar arasindaki se¢im frekanslari,
N=30 [18 (+) vs 12 ()], G= 1.2, P<0.05.

Elde edilen veriler F. cunicularia iscilerinin egitildikleri mavi dalga boyu (440
nm) ile negatif uyaran olarak sunulan yesil dalga boyu (540 nm) arasinda anlamli bir
tercih yapamadiklar1 i¢in mavi renge duyarl olmadigini ve spektrumun mavi bolgesinde

gercek renkli gormeye sahip olmadigini géstermektedir.

4.1.3. Deney 3 (Yesil bolge renkli gorme)

Isciler es siddete sahip 540 nm (+, besin 6diillii) ve 370 nm (-)’ye egitilmis ve
test edilmislerdir. Egitim sartlar1 ile yapilan kontrol testinde isciler egitildikleri dalga
boyu olan 540 nm’yi tercih etmislerdir (N=30, G= 18.02, P<0.001) (Sekil 4.3a). isciler,
pozitif uyaran olan 540 nm’nin g1k siddetinin nétral yogunluk filtresi ile 10 kat
disiiriilmesiyle yapilan kritik testte de egitildikleri dalga boyunu (540 nm) tercih
etmislerdir (N=30, G=6.79, P<0.01) (Sekil 4.3b).
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Sekil 4.3. Yesil bolge renkli gérme deneyinde iscilerin uyaranlar arasindaki sec¢imfrekanslari, a)
Kontrol testi, N=30 [26 (+) vs 4 ()], G= 18.02, P<0.001, b) Kritik test, N=30 [23 (+) vs 7 (-)], G=
6.79, P<0.01.

Elde edilen bu sonuglar F. cunicularia is¢ilerinin elektromanyetik spektrumun

yesil bolgesinde gercek renkli gormeye sahip oldugunu kanitlamaktadir.

4.1.4. Deney 4 (Kirmiz bolge renkli gorme)

Isciler es siddete sahip 640 nm (+, besin 6diillii) ve 540 nm (-)’ye egitilmis ve
test edilmislerdir. Egitim sartlar1 ile yapilan kontrol testinde isciler egitildikleri dalga
boyu olan 640 nm’yi tercih etmislerdir (N=60, G= 4.31, P<0.05) (Sekil 4.4a). isciler,
pozitif uyaran olan 640 nm’nin 151k siddetinin nétral yogunluk filtresi ile 10 kat
diisiiriilmesiyle yapilan kritik testte ise uyaranlar arasinda istatistiki olarak anlamli bir

tercih yapamamislardir (N=60, G= 1.05, P>0.05, anlamsiz) (Sekil 4.4b).

100 - a) b)

iy o)) o®
o o o
| | |

Secim frekansi (%)

N
o
I

Dalggboyu 640 540 640 540

Siddet 1 1 0,1 1
Sekil 4.4. Kirmiz1 bolge renkli gorme deneyinde isgilerin uyaranlar arasindaki se¢im frekanslari, a)
Kontrol testi, N=60 [38 (+) vs 22 (-)], G= 4.31, P<0.05, b) Kritik test, N=60 [34 (+) vs 26 (-)], G=1.05,
P>0.05, anlamsiz.
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Elde edilen sonuglar, F. cunicularia is¢ilerinin egitildikleri kirmizi dalga boyunu
(640 nm) kontrol testinde negatif olarak kullanilan yesil dalga boyundan (540nm) ayirt
edebildiklerini, ancak gergek renkli gdrmenin belirlenmesine yonelik yapilan kritik
testte ayirt edemediklerini, dolayisiyla elektromanyetik spektrumun kirmizi bolgesinde

gercek renkli gérmeye sahip olmadiklarini1 gostermektedir.

4.2. Kirmiz1 Bolge Duyarhlik ve L-reseptor Foton Yakalama Deneyleri

4.2.1. Deney 1 (Kirmizi bolge duyarhlik deneyleri)

Dairsel oriyentasyon platformunda 590 nm’ye besin 6diillii olarak egitilen F.
cunicularia isgileri sirasiyla 590, 610, 630 ve 650 nm’lik es siddete sahip 151k uyaranlari
ile test edilerek kirmizi bolgedeki dalga boyu duyarliliklar: tespit edilmistir.

Dairesel oriyentasyon platformunda besin ddiillii olarak sirasi ile 590, 610, 630
ve 650 nm’lik monokromatik 1s1k uyaranlarina egitilen isgilerin testlerdeki dagilimlar
kirmizi bolgedeki bu uyaranlardan 590 ve 650 nm’leri akromatik ipuclari ile
algilayabildiklerini ve bunlara dogru anlamli bir yonelim gergeklestirebildiklerini
gostermektedir (Sekil 4.5a,d). 610 nm’lik 151k uyaraninin kullanildig: testte ise her ne
kadar dairesel istatistik testinin sonucu is¢ilerin platformdaki dagilimlarinin belli bir
yone dogru oldugunu gosterse de bu yonelime karsilik gelen agisal deger %95°lik gliven
aralig1  icerisinde olmadigindan test edilen wuyarana dogru bir ydnelim
gerceklesememistir (Sekil 4.5b). Benzer sekilde, 630 nm’lik uyaranin kullanildig: testte
de iscilerin platformdaki yonelimleri rasgele olmustur (Sekil 4.5¢). Bu sonuglara gore F.
cunicularia iscileri kirmizi bolgeye karsilik gelen dalga boylarma karsi bir duyarlilik
sergilemektedirler. Diger taraftan, testlerde 610 ve 630 nm’lik uyaranlara karsi
belirlenen anlamsiz yonelime o anki test kosullarinda iscileri rahatsiz edebilecek bir
i¢sel ya da belirlenemeyen dis kaynakli bir etmenin neden oldugu ¢ok biiyiik olasiliktir.
Aksi taktirde bu iki uyarandan daha uzun dalga boyuna sahip 650 nm’lik uyaranin
kullanildig1 testte de anlami bir yonelimin olmamasi beklenirdi. Kirmizi bdlge
duyarlilik deneylerinde test edilen iscilerin platformdaki acisal yonelimleri ve test

stireleri Ek C’de verilmistir.
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ha.=0°
a=340778°
r =0528
u=3.86
p < 0.0005
+d=27°

h.a. %95 g.a iginde: Evet

ha =0°
a=301.04°
r =0441
u=175
p<005
+d=34°

h.a. %95 g.a iginde: Hayir

ha =0°
a=43490°

r =0.262
u=147

p > 0.05, anlamsiz

h.a.=0°
a=341.745°
r =0.445
u=327
p < 0.005
+d=35°

h.a. %95 g.a iginde: Evet

Sekil 4.5. Kirmizi bolge duyarlilik deneylerinde isgilerin dairesel oriyentasyon platformundaki agisal
dagilimlari. a) 590 nm’lik 151k uyarani ile test edilen is¢ilerin agisal dagilimlart ve platformda izledikleri
yollar, N=30, P<0.0005, b) 610 nm’lik 151k uyarani ile test edilen iscilerin acisal dagilimlari ve
platformda izledikleri yollar, N=30, P<0.05, ¢) 630 nm’lik 151k uyaran ile test edilen iscilerin agisal
dagilimlar1 ve platformda izledikleri yollar, N=30, P>0.05, anlamsiz, d) 650 nm’lik 151k uyarani ile test
edilen iscilerin acisal dagilimlari ve platformda izledikleri yollar, N=30, P<0.005, Her bir dairenin
digindaki A sekli uyaranin yoniinii (ev agisini; h.a.), cevredeki @ isaretleri de her bir is¢inin yonelimini
gostermektedir. N= test edilen birey sayisi; a= ortalama vektor (yonelim) acisi; r=ortalama vektor
uzunlugu; u=V testi kritik degeri; d=%95 giiven araliginda ev agisindan sapma. Kesikli ¢izgiler her bir
orneklemedeki giiven araligini gostermektedir.
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4.2.2. Deney 2 (L- reseptorii foton yakalamasma bagh olarak kirmzi

bolgede ayirim)

Isciler ikili secim diizeneginde, esdeger siddette sahip 590 nm (+, besin 6diillii)
ile 640 nm’ye (-) egitilmis ve test edilmislerdir. Egitimdeki kosullar altinda yapilan
kontrol testinde (Sekil 4.6a) egitildikleri dalga boyuna duyarli olup olmadiklar1 tespit
edilmistir. Kirmiz1 bolgede L-reseptor foton yakalamaya bagli olarak dalga boylari
arasinda ayirim yapilip yapilamadig: ile ilgili olarak yapilan iki kritik testte ise besin
odiillii 590nm uyaraninin (+) siddeti notral yogunluk filtreleri ile sirasiyla 10 ve 100 kat

disiiriilmiis ve se¢im frekanslari belirlenmistir (Sekil 4.6b,c).

1001 a) b) )

80"

60

40+

Secim frekansi (%)

20

0
Dalgaboyu 590 640 590 640 590 640
Siddet 1 1 0,1 1 0,01 1

Sekil 4.6. L-reseptorii kuantum yakalamaya bagli olarak kirmiz1 bolgede dalga boyu ayirimi. 590 nm’yi
640 nm’den ayirmaya egitilmis olan F. cunicularia isgilerinin segim frekansi a) kontrol testi; N=30 [21
(1) vs 9 ()]G = 4.93, P<0.05, b) kritik test; N=30 [10 (+) vs 20 (-)], G = 3.39, P>0.05, anlamsiz, c)
kritik test IT; N=30 [9 (+) 21 (-)], G =4.93, P<0.05 (- uyaran yoniinde anlaml1).

Elde edilen veriler, F. cunicularia iscilerinin kirmiz1 korii olmalarina ragmen L-
reseptoriiniin (yesil fotoreseptorii) foton yakalamasina bagl olarak kirmizi bolgede 590
ve 640 nm’lik uyaranlar arasinda ayirim yapabildiklerini fakat bu aymrimi renkli

gormeden  (dalga boyu aymmmi) ziyade 1s1k  siddetine  bagli  olarak
gergeklestirilebildiklerini gostermektedir.
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4.3. Ince Ayar Renk Ayirim Deneyleri

Renkli gérme deneylerinde iscilerin spektrumun mavi ve kirmizi bolgelerinde
gercek renkli gormeye sahip olmadiklar1 belirlendigi i¢in ince ayar renk ayirimi
deneyleri yalnmizca gercek renkli gorme sergiledikleri UV ve yesil bolgelerinde

yapilmigtir.

4.3.1. Deney 1 (UV bolge ince ayar renk ayirimi)

Isciler hem tekli (340 nm +) hem de ayirimsal sartlandirma (340 nm + vs 380
nm) prosediirleri kullanilarak spektrumun UV bdlgesinde egitilmis ve 3 asamada test

edilmislerdir.

UV bolge ince ayar renk ayirimu deneyleri i¢in hem tekli hem de ayirimsal
sartlandirma prosediirii ile gerceklestirilen egitimler sonrasi yapilan testlerin sonuglari
ayirimsal prosediir ile 340 nm’ye besin odiillii olarak egitilen karincalarin bu dalga
boyunu 380 nm’den (40 nm fark) ayirt edebildigini gostermektedir (Sekil 4.8a). Ayni
is¢iler tekli sartlandirma prosediiriindeki egitim kosullar1 ile (340 nm + vs karanlik-) test
edildiklerinde de 340 nm’yi istatistiki olarak anlamli bir sekilde tercih edebilmislerdir.
Ancak 340 nm’yi, renkli goérme deneylerinde duyarli olduklari tespit edilen yesil
bolgedeki bir uyarandan (550 nm) ayirt edememislerdir (Sekil 4.8c). Diger taraftan tekli
sartlandirma prosediirii ile egitilen is¢ilerin testlerinde egitilmis olduklar1 340 nm (+)

(1313

dalga boyunu higbir kosulda uyaranlardan istatistiki olarak anlamli bir sekilde ayirt
edemedikleri goriilmektedir (Sekil 4.7a). Bu sonuclara gore F. cunicularia isgileri
gercek renkli gérmeye sahip olduklar1 belirlenen spektrumun UV bolgesinde ince ayar
renk ayirimi (40 nm) yapabilmektedirler ancak ayirimdaki performanslari iizerine

egitimde uygulanan kosullar etki etmektedir.
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100 a) b) c)

Secim frekansi (%)
(e} [0}
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20

0 _
Dalgaboyu 340 Karanlik 340 380

Sekil 4.7. Tekli sartlandirma prosediirii ile 340 nm’ye besin 6diillii olarak egitilen iscilerin testlerdeki
secim frekanslari. a)Test I; N=30 [20(+) vs 10 (-)], G=3.39, P>0.05 anlamsiz b) Test II; N=30 [12(+) vs
18 ()], G=1.20, P>0.05, anlamsiz, ¢) Test I1I; N=30 [12(+) vs 18 (-)], G=1.20, P>0.05, anlamsiz.

100 a) b) ¢)
~ 807
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Z 60
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g 40
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20
0
Dalgaboyu 340 380 340 Karanlik 340 550

Sekil 4.8. Ayirimsal sartlandirma prosediirii ile 340 nm’ye besin 6diillii olarak egitilen isgilerin testlerdeki
secim frekanslari. a) Test I; N=30 [23 (+) vs 7 (-)], G= 8.99, P< 0.005, b) Test II; N=30 [26 (+) vs 4 ()],
G=18.02, P<0.001 ¢) Test IIl; N=30 [16 (+) vs 14 (-)], G= 0.13, P>0.05, anlamsiz.

4.3.2. Deney 2 (Yesil bolge ince ayar renk ayirimi)

Yesil bolge ince ayar renk ayirimi deneyleri i¢in hem tekli hem de ayirimsal
sartlandirma prosediirii ile gerceklestirilen egitimler sonrasi yapilan testlerin sonuglarina
gore; F. cunicularia iscileri hem tekli egitim hem de ayirimsal prosediirler uygulanarak
yapilan egitimler sonrasinda egitilmis olduklar1t 510 nm’yi tiim test kosullarinda anlaml1

olarak ayirt edebilmislerdir (Sekil 4.9. ve 4.10.). Buna gore F. cunicularia isgileri
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gercek renkli gérmeye sahip olduklar1 belirlenen spektrumun yesil bolgesinde 40 nm’lik
ince ayar renk ayirimi yapabilmektedirler ve UV bolgedeki sonuglarin aksine egitimde
uygulanan kosullarin testlerdeki performanslari iizerine olumsuz yonde bir etkileri
yoktur. Diger bir deyisle, yesil bolgedeki 40 nm’lik ince ayar renk ayirimi performansi

icin sartlandirma prosediirlerinden birisinin digerine bir {istiinliigli s6z konusu degildir.

100 a) b) ©)

5 (o)) (@)
o o o
| Il 1

Seg¢im frekansi (%)

N
o
|

0 ,
Dalgaboyu 510 Karanlk 510 550

Sekil 4.9. Tekli sartlandirma prosediirii ile 510 nm’ye besin ddiillii olarak egitilen isgilerin testlerdeki
secim frekanslari. a) Test I; N=30 [26 (+) vs 4 (-)], G= 18.02, P<0.001, b) Test II; N=30 [21 (+) vs
9 (-)], G=4.93, P<0.05, ¢) Test I1I; N=30 [22 (+) vs 8 ()], G=6.79, P<0.01.

100‘ a)

5 (o)) (00}
o o o
| Il 1

Se¢im frekansi (%)
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Dalgaboyu 510 550 510 Karanlk 510 370

Sekil 4.10. Ayirimsal sartlandirma prosediirii ile 510 nm’ye besin 6diilli olarak egitilen isgilerin
testlerdeki se¢im frekanslari. a) Test I; N=30 [23 (+) vs 7 ()], G= 8.99, P<0.005, b) Test II; N=30
[26 (+) vs 4 (-)], G=18.02, P< 0.001, ¢) Test I1I; N=30 [26 (+) vs 4 (-)], G= 18.02, P<0.001.
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4.4. Isik Siddeti Esik Degeri Deneyleri

4.4.1. Ultraviyole (UV) esik deger

Dairesel oriyentasyon platformunda 370 nm’lik (UV) 151k uyaranina 2 hafta siire
ile egitilen isciler ayn1 diizenekte ve egitimdeki kosullarda test edildiklerinde (kontrol
testi) egitildikleri uyaran yoniine dogru bir yonelim gergeklestirmislerdir (Sekil 4.11a).
370 nm’lik 151k uyaranmin siddeti nétral yogunluk filtresi ile (ND 10A) 10 kat
diisiiriildiiglinde de iscilerin  platformdaki dagilimlar1 151k  uyarani ydniinde
gerceklesmistir (Sekil 4.11b). Isik siddeti 25 kat distiriildiigiinde ise is¢ilerin dairesel
alandaki yoOnelimleri rasgele olmustur (Sekil 4.11¢). Buna gore 370 nm’lik uyaranin
algilanabilecegi en diisiik 151k siddeti degeri 1,1x10" foton olarak belirlenmistir. UV
esik deger deneylerinde test edilen is¢ilerin platformdaki agisal yonelimleri ve test

siireleri Ek D’de verilmistir.

4.4.2. Mavi esik deger

Dairesel oriyentasyon platformunda 440 nm’lik (mavi) 151k uyaranma 2 hafta
siire ile egitilen is¢iler ayni diizenekte ve egitimdeki kosullarda test edildiklerinde
(kontrol testi) egitildikleri uyaran yoniine dogru bir yonelim gergeklestirmislerdir (Sekil
4.12a). Buna gore, her ne kadar renkli gérme deneylerinin sonuglarina goére bir mavi
fotoreseptdriine sahip olmasalar da 1,1x10"" fotonluk bir 1sik siddetine sahip uyarani
akromatik ipuglar1 ile algilayabilmis ve bu uyarana dogru anlamli bir yonelim
sergilemislerdir (Sekil 4.12a). 440 nm’lik 151k uyaraninin siddeti nétral yogunluk filtresi
ile (ND 10A) 10 kat diistiriildiigiinde ise karincalarin platformdaki dagilimlar rasgele
olmustur (Sekil 4.12b). Dolayisiyla, 1,1x10" fotonluk bir siddete sahip 440 nm’lik bir
151k uyarani is¢ilerin akromatik bir ipucu elde edebilmelerine olanak saglayacak kadar
parlak degildir ve bu uyaranin algilanabildigi en diisiik 1stk siddeti degeri 1,1x10'" foton
olarak kabul edilebilir. Mavi esik deger deneylerinde test edilen is¢ilerin platformdaki

acisal yonelimleri ve test siireleri Ek E’de verilmistir.
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ha. =0°
a=8.405°
r =0.488
u=378
p < 0.0005
td=29"

h.a. %95 g.a icinde: Evet

ha.=0°
a=359.848°
r =0.572
u=443
p <0,0005
+d = 25°

h.a. %95 g.a icinde: Evet

h.a.=0°
a=308.176°
r=0174
u=0.83

p > 0,05 anlamsiz

Sekil 4.11. 370 nm 151k siddeti esik degeri deneylerinde iscilerin dairesel oriyentasyon platformundaki
acisal dagilimlari. a) 1,1x10"" fotonluk siddete sahip 370 nm’lik 151k uyaran: ile test edilen isgilerin agisal
dagilimlar1 ve platformda izledikleri yollar, N=30, P<0.0005, b) 1,1x10' fotonluk siddete sahip 370
nm’lik 151k uyarani ile test edilen iscilerin agisal dagilimlart ve platformda izledikleri yollar, N=30, P<
0.0005, ¢) 0.44x10" fotonluk siddete sahip 370 nm’lik 151k uyaram ile test edilen isgilerin agisal
dagilimlan ve platformda izledikleri yollar, N=30, P> 0.05. Her bir dairenin disindaki A sekli uyaranin
yoniini (ev agisini; h.a.), ¢cevredeki e isaretleri de her bir is¢inin yonelimini gostermektedir. a= ortalama
vektor (yonelim) agisi; r=ortalama vektor uzunlugu; u=V testi kritik degeri; d=%95 giiven araliginda ev
acisindan sapma. Kesikli ¢izgiler her bir 6rneklemedeki giiven araligini gostermektedir.
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h.a.=0°
a=8142°
r =02305
u=233
p<0.01
td=57°

h.a. %95 g.a iginde: Evet

ha =0°
a=310739°

r =0.406
u=2.05

p > 0,05 anlamsiz

Sekil 4.12. 440 nm 151k siddeti esik degeri deneylerinde iscilerin dairesel oriyentasyon platformundaki
acisal dagilimlari. a) 1,1x10"" fotonluk siddete sahip 440 nm’lik 151k uyarani ile test edilen iscilerin agisal
dagilimlar ve platformda izledikleri yollar, N=30, P<0.01, b) 1,1x10" fotonluk siddete sahip 440 nm’lik
151k uyarani ile test edilen iscilerin agisal dagilimlari ve platformda izledikleri yollar, N=30, P>0,05,
anlamsiz, Her bir dairenin digindaki A sekli uyaranin yoniinii (ev agisini; h.a.) ¢evredeki e isaretleri de
her bir is¢inin yonelimini gostermektedir. a= ortalama vektor (yonelim) agisi; r=ortalama vektor
uzunlugu; u=V testi kritik degeri; d=%95 giiven araliginda ev agisindan sapma. Kesikli ¢izgiler her bir
orneklemedeki giiven araligini gostermektedir.

4.4.3. Yesil esik deger

Dairesel oriyentasyon platformunda 540 nm’lik (yesil) 151k uyaranina 2 hafta
siire ile egitilen is¢iler ayni diizenekte ve egitimdeki kosullarda test edildiklerinde
(kontrol testi) egitildikleri uyaran yoniine dogru bir yonelim gergeklestirmiglerdir (Sekil
4.13a). Renkli géorme deneylerinin sonuglarina gore bir yesil fotoreseptoriine sahip olan
F. cunicularia iscileri 1,1x10"" fotonluk bir 151k siddetine sahip bu uyarani kromatik
ve/veya akromatik ipuglart ile algilayabilmis ve bu uyarana dogru anlamli bir yonelim
sergilemislerdir. 540 nm’lik 151k uyaraninin siddeti nétral yogunluk filtreleri ve/veya
cesitli filtre kombinasyonlar ile sirasiyla 10, 25, 40, 100 kat disiiriildiiglinde de
karmcalarin uyarana dogru olan anlamli yonelimleri devam etmistir (Sekil 4.13b-e). Isik

siddeti 400 kat diistiriildiigiinde ise iscilerin dairesel alandaki ydnelimleri rasgele
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olmustur (Sekil 4.13f). Buna gore 540 nm’lik uyaranin algilanabilecegi en diistik 151k
siddeti degeri 1,1 x10° foton olarak belirlenmistir. Yesil esik deger deneylerinde test

edilen is¢ilerin platformdaki acisal yonelimleri ve test siireleri Ek F’de verilmistir.

ha. =0°
a=343.035°
r =0505
u=376
p = 0.0005
+g=29°

h.a. %95 g.a iginde: Evat

h.a =0o°
a=342.426°
r =0.525
u=3.28

p < 0.0005

+d=28°
h.a. %95 g.a iginde: Evet

ha.=0°
a = 350 .969°
r =032
u=250
p=0.01
+d=49°

h.a. %95 g.aicinde: Evet

Sekil 4.13. 540 nm 151k siddeti esik degeri deneylerinde iscilerin dairesel oriyentasyon platformundaki
acisal dagilimlari. a) 1,1x10"" fotonluk siddete sahip 540 nm’lik 151k uyaran: ile test edilen isgilerin agisal
dagilimlar1 ve platformda izledikleri yollar, N=30, P<0.0005, b) 1,1x10' fotonluk siddete sahip 540
nm’lik 151k uyarani ile test edilen isgilerin agisal dagilimlari ve platformda izledikleri yollar, N=30, P<
0.0005, ¢) 0.44x10" fotonluk siddete sahip 540 nm’lik 15tk uyaram ile test edilen iscilerin agisal
dagilimlar1 ve platformda izledikleri yollar, N=30, P<0.01, d) 2,75x10° fotonluk siddete sahip 540 nm’lik
151k uyarant ile test edilen isgilerin agisal dagilimlar1 ve platformda izledikleri yollar, n=30, P<0.0005, e)
1,1x10° fotonluk siddete sahip 540 nm’lik 151k uyarani ile test edilen is¢ilerin agisal dagilimlari ve
platformda izledikleri yollar, N=30, P<0.01, f) 2,75x10® fotonluk siddete sahip 540 nm’lik 151k uyaran ile
test edilen is¢ilerin agisal dagilimlart ve platformda izledikleri yollar, N=30, P>0.05, anlamsiz Her bir
dairenin disindaki A sekli uyaranin yoniinii (ev agising; h.a.), cevredeki o isaretleri de her bir is¢inin
yonelimini gdstermektedir. a=ortalama vektor (yonelim) agisi; r=ortalama vektor uzunlugu; u=V testi
kritik degeri; d=%95 giiven araliginda ev agisindan sapma. Kesikli ¢izgiler her bir 6rneklemedeki giliven
araligini gostermektedir.
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r = 0684
u=497
p < 0.0005
td=1g°

h.a. %95 g.a iginde: Evet

ha =0°
a=18.226°
r=0.329
u=242

p = 0.01

+d=49°
h.a. %95 g.a icinde: Evet

ha =0°
a=16.607"
r=0127
u=025o4

p = 0.05 anlamsiz

Sekil 4.13. devam.

4.4.4. Kirmiz1 esik deger

Dairesel oriyentasyon platformunda 640 nm’lik (kirmizi) 151k uyaranina 2 hafta
siire ile egitilen isciler aym diizenekte ve egitimdeki kosullarda test edildiklerinde
egitildikleri uyaran yoniine dogru bir yonelim gergeklestirmislerdir (Sekil 4.14a). Buna
gore, her ne kadar renkli gorme deneylerinin sonuglarina gore bir kirmizi
fotoreseptoriine sahip olmasalar ve bu bolgede siddete bagli olarak iki dalga boyu
arasinda bir ayirim yapamasalar da 1,1x10"" fotonluk bir 1sik siddetine sahip uyaran
akromatik ipuglar1 ile algilayabilmis ve bu uyarana dogru anlamli bir yonelim
sergilemislerdir (Sekil 4.14a). 640 nm’lik 151k uyaraninin siddeti notral yogunluk filtresi
ile (ND 10A) 10 kat diigurtldiigiinde ise iscilerin platformdaki dagilimlar1 rasgele
olmustur (Sekil 4.14b). Dolayist ile 1,1x10'" fotonluk bir siddete sahip 640 nm’lik bir
151k uyarani is¢ilerin akromatik bir ipucu elde edebilmelerine olanak saglayacak kadar

parlak degildir ve bu uyaran i¢in algilanabildigi en diisiik 151k siddeti degeri 1,1x10"!
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foton olarak kabul edilebilir. Kirmizi esik deger deneylerinde test edilen iscilerin

platformdaki acisal yonelimleri ve test siireleri Ek G’de verilmistir.

ha. =0
a=341745°
r =0.445
u=327
p < 0.0005
+d=35°

h.a. %55 g.a iginde: Evet

ha =0°
a =334 665"
r =0.115
u=0.380

p>0,05 anlamsiz

By sgg” it -

Sekil 4.14. 640 nm 151k siddeti esik degeri deneylerinde iscilerin dairesel oriyentasyon platformundaki
acisal dagilimlari. a) 1,1x10"" fotonluk siddete sahip 640 nm’lik 151k uyarani ile test edilen iscilerin agisal
dagilimlar1 ve platformda izledikleri yollar, N=30, P<0.0005, b) 1,1x10' fotonluk siddete sahip 640
nm’lik 151k uyarani ile test edilen isgilerin agisal dagilimlari ve platformda izledikleri yollar, N=30,
P>0,05, anlamsiz, Her bir dairenin disindaki A sekli uyaranin yoniini (ev agisini; h.a.), ¢evredeki ®
isaretleri de her bir ig¢inin yonelimini gdostermektedir. a= ortalama vektor (yonelim) agisi; r=ortalama
vektor uzunlugu; u=V testi kritik degeri; d=%95 giiven araliginda ev agisindan sapma. Kesikli ¢izgiler her
bir 6rneklemedeki giiven araligini gostermektedir.

4.5. Isik Siddetine Bagh Ayirim Deneyleri

4.5.1. UV siddet ayirimi

F. cunicularia iscilerinin 370 nm’lik iki 151k uyarani arasinda sadece siddete
bagli olarak bir ayirim yapip yapamadiklarini tespit etmek i¢in isgiler aralarinda 100
katlik siddet farki olan iki 370 nm’lik uyarana egitilip test edilmislerdir. Egitim
kosullar1 ile ayni kosullarda test edilen is¢iler egitilmis olduklari 1,1x10" fotonluk
siddete sahip 370 nm’lik uyaran1 100 kat daha diisiik siddetteki 370 nm’lik uyarandan
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ayirt edebilmiglerdir (Sekil 4.15a). Uyaranlar arasindaki siddet farki ND filtreler
kullanilarak 10 kata diistiriildiigiinde ise isciler ne parlak ne de los olan uyarani tercih
etmiglerdir (Sekil 4.15b). Buna gore spektrumun UV bdlgesinde iki uyaran arasinda
sadece siddet farkliligina bagli olarak bir ayirim yapilabilmektedir. Ancak bu ayirimin

olabilmesi i¢in uyaranlar arasindaki siddet farkliliginin en az 100 kat olmasi gereklidir.
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Sekil 4.15. Formica cunicularia isgilerinin UV bolgedeki siddet ayirimi performanslart a) kontrol testi;
N=30 [26 (+) vs 4 (-)], G= 18.02, P<0.001, b) kritik test; N= 30 [17 (+) vs 13 (-)], G= 0.53, P>0.05,
anlamsiz.

4.5.2. Mavi siddet ayirimi

F. cunicularia iscilerinin 440 nm’lik iki 151k uyarani arasinda sadece siddete
bagl olarak bir ayirim yapip yapamadiklarini tespit etmek i¢in isciler aralarinda 10
katlik siddet farki olan iki 440 nm’lik uyarana egitilip test edilmislerdir. Isik siddeti esik
degeri deneylerinde is¢iler siddeti egitim siddetinden 10 kat daha diisiik olan 440 nm’lik
uyarana dogru anlamli bir yonelim sergileyemedikleri icin (1,1x10'%) siddet ayirimi
deneyleri i¢in besin ile odillendirilen (+) 440 nm’lik uyaran 1,1x10'%, besin ile
odiillendirilmeyen (-) 440 nm’lik uyaran da 1,1x10"" (bu dalga boyu igin algilanabilen
siddet degeri) fotonluk 151k siddetlerinde kullanilmislardir. Bu deney seti icin egitime
uyaranlar arasindaki siddet farki 100 kat olacak sekilde baslanamamistir. Ciinkii bu
dalga boyunda 100 kat siddet saglamak i¢in arttirilan voltaj sonucu deney diizeneginde
asirt 1sinma olmus ve Olglimler esnasinda da uyaranin oldukca parlak oldugu

saptanmustir (1,1x10" foton). Fanla uzaklastirilamayacak diizeydeki asir1 1s1 ve ¢ok
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yuksek 151k siddeti filtreleri tahrip edeceginden ve en Onemlisi deney kosullarmi
tamamen bozacagindan 100 kat siddet farki yerine 10 kat siddet farki ile egitime

baslanmistir.

Egitim kosullar1 ile ayn1 kosullarda test edilen isgiler (kontrol testi) egitilmis
olduklar1 1,1x10'* fotonluk siddete sahip 440 nm’lik uyaram: 10 kat daha diisiik
siddetteki 440 nm’lik uyarandan ayirt edebilmislerdir (Sekil 4.16a). Uyaranlar
arasindaki siddet farki ND filtreler kullanilarak 6 kata diisiiriildiiglinde ise isciler
karincalar ne parlak ne de los olan uyarani tercih etmislerdir (Sekil 4.16b). Buna gore
spektrumun mavi bolgesinde iki uyaran arasinda sadece siddet farkliligina bagh olarak
bir ayirim yapilabilmektedir. Ancak bu ayirimin olabilmesi i¢in uyaranlar arasindaki

siddet farkliliginin en az 10 kat olmasi gereklidir.
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Sekil 4.16. Formica cunicularia is¢ilerinin mavi bolgedeki siddet ayirimi performanslari, a) kontrol testi;
N=30 [28 (+) vs 2 (-)], G= 26.89, P<0.001, b) kritik test; N=30 [16 (+) vs 14 (-)], G= 0.13, P>0.05,
anlamsiz.

4.5.3. Yesil siddet ayirimi

F. cunicularia iscilerinin 540 nm’lik iki 151k uyarani arasinda sadece siddete
bagli olarak bir ayirim yapip yapamadiklarini tespit etmek icin isciler aralarinda 100

katlik siddet farki olan iki 540 nm’lik uyarana egitilip test edilmislerdir. Egitim
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kosullar1 ile ayni kosullarda test edilen isciler egitilmis olduklari 1,1x10" fotonluk
siddete sahip 540 nm’lik uyaran1 100 kat daha diisiik siddetteki 540 nm’lik uyarandan
ayirt edebilmislerdir (Sekil 4.17a). Uyaranlar arasindaki siddet farki ND filtreler
kullanilarak 10 kata diistiriildigiinde ise isciler ne parlak ne de los olan uyarani tercih
etmislerdir (Sekil 4.17b). Buna gore spektrumun yesil bolgesinde iki uyaran arasinda
sadece siddet farkliligina bagli olarak bir ayirim yapilabilmektedir ancak bu ayirimin

olabilmesi i¢in uyaranlar arasindaki siddet farkliliginin en az 100 kat olmasi gereklidir.
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Sekil 4.17. Formica cunicularia iscilerinin yesil bolgedeki siddet ayirimi performanslari, a) kontrol testi;
N=30 [26 (+) vs 4 (-)], G=18.028, P<0.001, b) kritik test; N= 30 [20 (+) vs 10 (-)], G= 3.39, P>0.05,
anlamsiz.

4.5.4. Kirmiz1 siddet ayirim

Bu deney setinde de mavi dalga boyunda oldugu gibi egitime uyaranlar
arasindaki siddet farki 100 kat olacak sekilde baslanamamustir. Ciinkii bu dalga boyunda
da mavide oldugu gibi 100 kat siddet saglamak i¢in arttirilan voltaj sonucu deney
diizeneginde asir1 1sinma olmus ve Olgiimler esnasinda da uyaranin oldukg¢a parlak
oldugu saptanmistir (1,1x10" foton). Fan ile uzaklastirilamayacak diizeydeki asir1 1s1 ve
cok yiiksek 151k siddeti filtreleri tahrip edeceginden ve en 6nemlisi deney kosullarini
tamamen bozacagindan 100 kat siddet farki yerine 10 kat siddet farki ile egitime
baslanmistir. Dolayistyla F. cunicularia isgileri aralarinda 10 katlik siddet farki olan iki
640 nm’lik uyarana egitilip test edilmislerdir. Isik siddeti esik degeri deneylerinde

iscilerin kirmiz1 bolgedeki esik degeri 1,1x10'" foton olarak saptandigi icin besin ile
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odiillendirilmeyen 640 nm’lik uyaranda (-) 1,1x10"" fotonluk, besin ile ddiillendirilen

640 nm’lik uyaranda (+) ise 1,1x10'? fotonluk 1s1k siddetleri kullanilmustir.

Egitim kosullar1 ile ayn1 kosullarda test edilen (kontrol testi) isciler egitilmis
olduklar1 1,1x10'* fotonluk siddete sahip 640 nm’lik uyarami 10 kat daha disiik
siddetteki 640 nm’lik uyarandan ayirt edememislerdir (Sekil 4.18.). Buna gore is¢iler
spektrumun kirmizi bolgesinde ayni iki uyaran arasinda sadece 10 kat siddet farkliligina
bagli olarak bir ayirim yapamamaktadirlar. Her ne kadar bu deney diizeneginde
yukarida belirtilen nedenlerden dolay1 siddet farklilig1 10 kattan daha fazla arttirilip test
yapilamasa da kirmizi bolgede yapilan L-reseptor foton yakalama deney sonuglari
is¢ilerin kirmizi bolgede siddete bagli ayirim yapabildiklerini gostermektedir (daha
fazla bilgi icin bkz. L-reseptdr foton yakalama deney sonucglari boliimii ve ilgili

konularmin tartisildigi tartisma boliimii).
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Sekil 4.18. Formica cunicularia iscilerinin kirmizi bolgedeki siddet ayirimi performanslari, kontrol testi;
N=30[19 (+) vs 11 ()], G=2.159, P>0.05, anlamsiz.
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5. TARTISMA

Bir hayvanin gercek bir renkli gérmeye sahip olmasi i¢in gerekli olan kriter
farkli dalga boyuna sahip 1s1k uyaranlarini siddetlerinden bagimsiz olarak birbirlerinden
ayirt edebiliyor olmasidir (Kelber ve Pfaff, 1999). Aksi halde hayvanin davranisi 151k
siddetine bagl ipuglar1 tarafindan yonlendirilecegi i¢in akromatik bir goriisten séz
edilir. Y-borudan olusan ikili se¢im diizeneginde spektrumun UV (370 nm), mavi (440
nm), yesil (540 nm) ve kirmiz1 (640 nm) bolgelerine karsilik gelen ve es 151k siddetine
(1,1x10"" foton) sahip monokromatik 151k uyaranlarma besin 6diillii olarak egitilen
is¢iler yalnizca 370 ve 540 nm’leri hem kontrol hem de kritik testlerde alternatif
odiilsiiz uyaranlardan ayirt edebilmislerdir (Sekil 4.1. ve 4.3.). Iscilerin 151k siddetindeki
degisime (kritik testler) ragmen egitildikleri renkleri 151k siddetinden bagimsiz olarak
ayirt edebiliyor olmalart bunlarin spektrumun UV ve yesil bolgelerinde gergek renkli
gormeye sahip olduklarini gostermektedir. Diger taraftan, 440 nm’lik uyarana egitilen
is¢ilerin kontrol testinde bu uyaran ile 540 nm’lik alternatif 6diilsiiz uyaran arasindaki
secimleri rasgele olmustur (Sekil 4.2.). Dolayisiyla mavi bolgede kritik test
uygulamasina gerek kalmamistir. 640 nm’ye egitilen isciler ise egitildikleri bu kirmiz1
bolge uyaranini kontrol testinde alternatif uyaran olan 540 nm’den ayirt etmislerdir
(Sekil 4.4a). Ancak, egitim uyaraninin siddetinin 10 kat disiiriilmesi ile yapilan kritik
testte uyaranlar arasindaki se¢imleri rasgele olmustur (Sekil 4.4b). Bu sonuglar Formica
cunicularia is¢ilerinin spektrumun mavi ve kirmizi bélgelerinde gergek renkli gormeye
sahip olmadigini agikca ortaya koymaktadir. Mavi fotoreseptorlerinin varligi bazi1 bocek
tiirlerinde tespit edilmis olsa da UV ve yesil fotoreseptorleri kadar yaygin degildirler
(Menzel, 1975). Kirmiz1 renkli gérme deneylerinde F. cunicularia iscilerinde kirmizi
fotoreseptoriiniin olmadigina dair elde edilen sonuglar da diger pek ¢ok bocek tiirii icin
elde edilenler ile uygunluk goéstermektedir. Kirmizi renkli gérme bocekler arasinda
yaygin bir duysal 6zellik olmayip kirmizi fotoreseptorleri cogunlukla Lepidoptera
tiyelerinde tespit edilmistir (Stavenga ve Arikawa, 2006). Diger taraftan spektrumun
kirmiz1 bélgesindeki bir duyarlilik i¢in kirmizi fotoreseptorlerinin varlhigi sart degildir.
Ornegin kirmiz1 bdlgede bir renk ayirimi yalitim pigmentlerinin kullanimiyla da olabilir

¢linkii yalitm pigmentleri 590 nm’den daha uzun dalga boylarinin segici iletimi
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(selective transmission) ile fotoreseptorlerin duyarlilik degerlerini daha uzun dalga
boylarina kaydirmaktadir (Menzel ve Backhaus, 1991). Diger yandan kirmizi bolgede
duyarlilik ve siddet farkliligindan kaynaklanan aymrim renkli gérme ile
karistirilmamalidir. Ornegin trikromatik bir giive tiirii olan Macroglossum stellatarum
(Kelber ve Henique, 1999) her ne kadar bir kirmizi fotoreseptdriine sahip olmasa da
kirmiz1 bolgedeki 1s1k uyaranlarini sadece siddet 6zelliklerini algilayarak birbirlerinden
ayirt edebilmektedirler. F. cunicularia isgilerinin de sahip oldugu bu algilama ileride
detayli olarak deginildigi {tizere yesil fotoreseptorlerin (L-reseptér) maksimum
duyarhilik degerlerinden daha uzun dalga boylarindan da foton yakalayabiliyor

olmalarinda yatmaktadir.

Sonug olarak F. cunicularia isgileri ile yapilan davranigsal dalga boyu ayirimi
deneyleri bu tiirlin iscilerinin spektrumun UV ve yesil bolgelerine duyarl iki tip
fotoreseptore sahip oldugunu gostermektedir. Tespit edilen UV-yesil dikromatik renkli
gérme sistemi gilinlimiize kadar incelenen karinca tiirlerindeki genel semaya
uymaktadir. Spektral 6zellikleri incelenen karinca tiirlerinden Solenopsis saevissima
(Marak ve Wolken, 1965), Formica polyctena (Menzel, 1973; Menzel ve Knaut, 1973),
ve Myrmecia gulosa’da (Lieke, 1981) UV-yesil dikromatik bir renkli gdrme sistemi
tespit edilmisken Atta sexdens rubropilosa’da yalnizca 500 nm civarinda bir duyarlilik
belirlenmistir (Martinoya vd. 1975). Ancak, Martinoya vd. c¢alismalarinda UV
uyaranlar1 kullanmadiklar1 i¢in bu tiiriin UV duyarsiz oldugunu séylemek yanlis olur.
Ciinkii giiniimiize kadar incelenen hemen hemen tiim bocek tiirlerinde UV duyarlilifi
tespit edilmistir (Briscoe ve Chittka, 2001). Chittka (1996) yapmis oldugu analiz ile
maksimum duyarliliklar1 340 nm olan UV fotoreseptorlerinin sadece kanatli boceklerde
degil ayn1 zamanda Chelicerata ve bazi Crustacea’lerde de bulundugunu tespit etmistir.
Filogenetik analizler Cheliceratlarin, Crustacea’lerin ve boceklerin kambriyen atalarinin
muhtemelen UV 15181 gorebildiklerini ortaya c¢ikarmustir (Chittka ve Briscoe, 2001).
Buna gore arilardaki trikromatik renkli gérme sistemi en azindan Devon devrine kadar
uzanmaktadir (> 360 milyon yil dncesi). Dolayisi ile arilara akraba karincalarda da UV

duyarlilig1 ¢cok eskiye dayanan atasal bir 6zelliktir.
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Cataglyphis bicolor tiirii ¢6l karincasi iscilerinin spektral duyarhiliklari igin
farkli arastiricilar farkli sonuclar elde etmistir. Kretz (1979) bu tiir i¢in en azindan
trikromatik bir renkli gorme sistemi lizerinde tartismigsa da Wehner ve Toggweiler
(1972)’in elde ettigi spektral duyarlilik fonksiyonu 3 fotoreseptdriin, dalga boyu ayirimi
fonksiyonu ise 2 fotoreseptoriin varligini ortaya koymustur. Ancak elde ettikleri 380 ve
550 nm’lerde 2 pik seviyesine sahip dalga boyu ayirim fonksiyonu ile 350, 500-520 ve
600 nm’lerde 3 pik seviyesine sahip spektral duyarlilik fonksiyonu cakistigi i¢in
Wehner ve Toggweiler de bu tiir icin trikromatik bir renkli goérme sistemi ileri
stirmiislerdir. Kretz (1979)’in elde ettigi spektral duyarlilik ve dalga boyu ayirimi
fonksiyonu degerleri de farkli sayida fotoreseptor varligini gostermektedir. Herrling
(1976)’in bu tiiriin petek gozleri ile yaptig1 elektron mikroskobu calismasi ile Mote ve
Wehner (1980)’in elde ettikleri hiicre i¢i kayitlar1 (intracellular recordings) ise bu tiiriin
is¢ilerinin  UV-yesil dikromat olduguna isaret etmektedir. Bu sonuglara gore
elektrofizyolojik ve davranmigsal yontemler kullanilarak elde edilen spektral duyarlilik
fonksiyonu ve dalga boyu ayirimi fonksiyonu degerlerinin farkli oldugu goriilmektedir.
Elektrofizyolojik bir calisma ile bir hayvanda belli bir dalga boyuna kars1 bir duyarlilik
tespit edilebilse de bu duyarliliga karsilik gelen fotoreseptor tipinin gercek renkli
gormede is goriip gormedigi davranigsal renk ayirimi deneyleri ile test edilmelidir.
Ornegin Wehner ve Toggweiler (1972)’in C. bicolor igin elde ettikleri spektral
duyarhilik fonksiyonundaki 600 nm’lik duyarlilik piki dalga boyu ayirim fonksiyonunda
tespit edilmemistir. Marak ve Wolken (1965)’in S. saevissima tiiri i¢in elde ettikleri
aksiyon spektrumunda belirledikleri 620 nm’lik duyarliik da ayr1 bir kirmizi
fotoreseptorii varligina baglh degildir. Aksiyon spektrumu organizmanin sahip oldugu
tiim fotoreseptor tiplerinin toplam duyarliliginin bir gostergesi olarak ele alinabilir. Isik
uyaranlarina karsi verilen yanitin pik yaptigi spektrum bolgesine karsilik gelen dalga
boylar1 toplam duyarhiligin en yiliksek oldugu dalga boylaridir ama bu durum séz
konusu yanitin herhangi bir fotoreseptdr tipinin maksimum uyarilma noktasindan
kaynaklandig1 anlamina gelmemelidir. Marak ve Wolken (1965), S. saevissima’da tespit
ettikleri bu kirmiz1 bolge duyarliligini retinula hiicrelerini ¢evreleyen pigment graniilleri
ya da ommokromlarin olasi etkilerine baglamislardir. Arastiricilarin ommokromlarin
absorpsiyon spektrumlarin1 belirlemeye yonelik elde ettikleri mikrospektrofotometrik

sonuglar bunlarin gorlinlir 15181in kirmiziya yakin kismimi gecirip diger kisimlarini
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gecirmeyen ayirict filtreler (cut-off filters) gibi gorev yaptigini 6nermektedir. Kirmizi
bolgede tespit edilen bir duyarlilik yalitim pigmentlerinin yani1 sira L-reseptorlerinin
maksimum duyarlilik sergiledikleri dalga boylarindan daha uzun dalga boylarindan
foton yakalamalarma bagli olarak da ortaya cikabilir. Ornegin Hasselmann (1962) M.
stellatarum giivelerinde yesil fotoreseptorlerinin duyarlilik limitlerinin 620 nm
oldugunu gostermistir. Ancak bu duyarhiligi destekleyen davranigsal bir veri
bulunmamaktadir. Bu tiiriin L-reseptorlerinin maksimum duyarlilik degeri 520 nm’dir.
Ancak, buna ragmen giiveler kirmizi bolgeye karsilik gelen iki uyaran arasinda L-
reseptorlerinin bu uyaranlardan algiladiklar1 akromatik ipuglarina bagl olarak (foton

yakalama) bir ayirim yapabilmektedirler (Kelber ve Henique 1999).

Kretz (1979) C. bicolor isgilerini 320 — 627 nm’ler arasinda 20 monokromatik
151k uyaraninin kullanildig1 bir renk karigimi aparati ile “Y” seklinde tasarlanmis bir
alanda test etmistir. Kretz’in sonuglar1 bu tiiriin spektral duyarlilik fonksiyonunun 342
(UV), 425 (mavi), 505 (yesil) ve 570 nm’lerde (sar1) 4 pik noktast yaptigini
gostermistir. Kretz, spektral duyarlilik fonksiyonu deneyleri ile elde ettigi bu dort ayri
pik noktasmin her birinin ayr1 bir fotopigmente karsilik gelip gelmedigini belirlemek
icin is¢ileri selektif kromatik adaptasyona tabi tutarak fototaktik secim davranislarini
tekrar test etmistir. Kromatik adaptasyon sonrasinda, test edilen her bir dalga boyunda
is¢ilerin sec¢imleri yaklasik %40 oraninda diisiis gostermistir ki bu sonuglar C.
bicolor’da dort farkli spektral fotoreseptdr oldugu hipotezini destekler niteliktedir.
Diger taraftan, Kretz’in C. bicolor igin yaptigi dalga boyu aymrimi fonksiyonu
deneylerinde test edilen 16 farkli dalga boyu arasinda is¢ilerin tercihleri 3 bolgede pik
(382, 449 ve 550 nm) gostermistir. Bu sonuglara gore Kretz C. bicolor igin spektrumun
UV, mavi, yesil ve yesil-sar1 bolgelerini i¢eren dort fotopigmentli bir renkli gérme

sistemi ileri siirmistiir.

Kretz’in sonuglart Wehner ve Toggweiler (1972)’inkilerle karsilastirildiginda
farklilik gostermektedirler. Kretz’e gore bu arastiricilarin ¢alismasinda Ornekleme
yapilan mavi dalga boyu aralig1 ayrica bir mavi pikinin var olup olmadigina karar
verebilecek kadar dar aralikta secilmemis olup mavi bolgede bir duyarlilik tespit

edilemedigi i¢in mavi — yesil araliginda bir dalga boyu ayirimi da beklenemez.
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C. bicolor isgilerinin ¢6l ortamindaki oriyentasyonlarinda giinesten gelen 15181n
polarizasyon diizlemini algilayabildikleri ve bunu bir ipucu olarak kullandiklar1 da
bilinmektedir (Wehner, 1976). Duelli ve Wehner (1973) yaptiklar1 deneylerde C.
bicolor’un ¢6l ortamindaki polarize 151k oriyentasyonunu incelemis ve besin arama
gezisinde olan is¢ilerin goriis acilarinin 6niine 410 nm’den daha diisiik dalga boylariin
gecisini  engelleyen spektral filtreler konuldugunda yoénlerini kaybettikleri tespit
etmislerdir. C. bicolor’un oselluslari da UV fotoreseptorleri igermektedir (Mote ve

Wehner, 1980; Fent ve Wehner, 1985).

F. polyctena tiirii iscilerinin de dikromatik bir renkli gérme sistemine sahip
olduklart1 hem elektrofizyolojik hem de davranigsal caligsmalarla tespit edilmistir
(Kiepenhauer, 1968; Roth ve Menzel, 1972; Meznel, 1973; Menzel ve Knaut, 1973).
Elektrofizyolojik ¢aligmalar bu tiiriin biiyilik olasilikla maksimum duyarliligi 361 nm’de
olan bir UV fotoreseptorii ile maksimum duyarliligi 500 nm’de olan bir yesil
fotoreseptoriine sahip oldugunu gostermektedir (Roth ve Menzel, 1972). Davranissal
renk ayirimi deneylerinin sonuglart da bu bulguyu desteklemektedir (Kiepenhauer,
1968). Kiepenheuer, F. polyctena isgilerinin UV (325 nm) ve sari-yesil bolgede (570
nm) renk ayrim yapabildiklerini gostermistir. Roth ve Menzel (1972) de F. polyctena
icin selektif adaptasyon egrileri elde etmis ve ERG sonuclarmi destekleyecek sekilde
yine yalnizca UV ve yesil fotoreseptorlerinin var oldugunu gostermistir. Bu tiiriin
retinula  hiicrelerindeki  pigmentlerin  selektif hareketleri de bu sonuglar
desteklemektedir (Menzel ve Knaut, 1973). Menzel ve Knaut, bu tiiriin is¢ilerinin
retinula hiicrelerindeki pigment hareketlerini incelenmiglerdir. Bu amacla 337, 447 ve
591 nm’lik 151k uyaranlar1 kullanilmis ve asagidaki gibi bir pigment dagilimi modeli
elde edilmistir; UV adaptasyonu sonrasinda her bir ommatidyumda bulunan retinula
hiicrelerinden yalnizca kiiclik olan iki tanesindeki pigmentlerin, diger retinula
hiicrelerindekilere gore daha fazla sayida olacak sekilde, rabdoma yakin olarak
konumlandiklar1 tespit edilmigtir. Benzer sekilde, sar1i adaptasyonundan sonra da
yalnizca 6 biiyiik retinula hiicresindeki pigmentlerin rabdoma yakin konumlandiklari
goriilmiistiir. Buna gore pigmentlerin bu UV ve sar1 151k uyaranlarina adaptasyon

sonrasinda sergiledikleri birbirlerinden bagimsiz hareketleri UV ve yesil olmak iizere
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iki farkli fotoreseptor tipinin var oldugu sonucuna varilmasina olanak saglamustir.
Menzel (1973) de ERG ile inceledigi F. polyctena tiirli is¢ilerinin petek gozlerinde 361
ve 495 nm’lerde iki pik elde etmistir.

F. cunicularia isgilerinin kirmizi bolge duyarliligryla ilgili olarak kirmizi
bolgeden secilen 590, 610, 630 ve 650 nm’lik uyaranlar ile dairesel oriyentasyon
platformunda egitilip test edilen karincalar bu uyaranlardan 590 ve 650 nm’lere kars1
anlamli bir yonelim gostermislerdir (Sekil 4.5a,d). Bu sonucglara gore F. cunicularia
iscileri kirmizi bolgede bir duyarlilik sergilemektedirler. 610 nm’lik 151k uyaraninin
kullanildig1 testte ise her ne kadar dairesel istatistik testinin sonucu karincalarin
platformdaki dagilimlarinin belli bir yone dogru oldugunu gosterse de bu yodnelime
karsilik gelen agisal deger %95’lik giiven arali1 icerisinde olmadigindan yonelim test
edilen uyarana dogru degildir (Sekil 4.5b). Benzer sekilde, 630 nm’lik uyaranin
kullanildig1 testte de karincalarin platformdaki yonelimleri rasgele olmustur (Sekil
4.5¢). 610 ve 630 nm’lik uyaranlara kars1 belirlenen anlamsiz yonelime o anki test
kosullarinda karincalar1 rahatsiz edebilecek bir i¢sel ya da belirlenemeyen dis kaynakli
bir etmenin neden oldugu biiylik olasiliktir. Aksi halde bu iki uyarandan daha uzun
dalga boyuna sahip 650 nm’lik uyaranin kullanildig1 testte de anlamli bir yonelimin
olmamast beklenirdi. L-reseptoriiniin foton yakalamasina bagli olarak yapilan
deneylerin sonuglar1 ile birlikte degerlendirildiginde kirmizi bolge duyarlilik
deneylerinin sonuglart UV-yesil dikromat olmalarina ragmen F. cunicularia isgilerinin
kirmiz1 bolgede 650 nm’ye kadar ulasan ve 1s1k siddetine bagli olarak bir duyarlilik
sergilediklerini gostermektedir. Gelecek arastirmalarda bu tiiriin retinula hiicrelerinden
elektrofizyolojik caligmalar ile elde edilebilecek sonuglarin burada elde edilen

davranigsal verileri destekleyecek nitelikte olma olasilig1 oldukca yiiksektir.

Yesil fotoreseptoriiniin (L- reseptoril) foton yakalamasina bagl olarak kirmizi
bolgedeki iki uyaran arasinda ayirim yapip yapamadiklarinin belirlenmesi i¢in is¢iler es
151k siddetlerine sahip 590 ve 640 nm’lik monokromatik 151k uyaranlarina 590 nm besin
odiillii olacak sekilde egitilmiglerdir. Hipotezimize gore bocek gozii bir foton sayaci
gibi davrandigindan esdeger 151k siddetinde yesil fotoreseptor kendisine daha yakin olan
590 nm’de ¢ok daha fazla foton yakalayacagindan 590 nm’lik bir uyaran 640 nm’lik
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uyarana gore daha parlak goriinecek dolayisiyla karinca bu siddet farkliligini kullanarak
iki uyaran arasinda bir ayirim yapabilecekti. Egitimdeki kosullarla yapilan kontrol testi
hipotezimizi sliphe gotiirmeyecek sekilde destekler nitelikte olup isciler egitilmis
olduklart 590 nm’yi 640 nm’den ayirt edebilmislerdir (Sekil 4.6a). Ancak, 590 nm’lik
uyaranin siddeti nétral yogunluk filtreleri ile 10 kat distiriildiigiinde (kritik test I) isciler
iki uyaran arasinda anlaml bir tercih yapamamislardir (Sekil 4.6b). Siddetin 10 kat
diisiiriilmesi iki uyaran1 bocek goziinde parlaklik agisindan benzer kildigi icin L-
reseptor ayirim yapabilek derecede farkli sayida foton yakalama gerceklestirememistir.
Ayni uyaran 100 kat daha diisiik 151k siddetinde (kritik test IT) sunuldugunda ise is¢ilerin
tercihi bu kez egitimde negatif olarak kullanilan 640 nm’lik uyaran yoniinde olmustur
(Sekil 4.6¢). Ciinkii bu durumda 640 nm’lik uyaran daha parlak olacagindan L- reseptor
burada daha fazla foton yakalamus, bir bakima bu uyaran karinca tarafindan egitimdeki
590 nm olarak algilanmistir. Sonug olarak bir foton sayaci gibi davranan bocek gozii
kirmiz1 fotoreseptore sahip olmasa da kirmizi bolgedeki uyaranlar yesil fotoreseptorii
tarafindan algilanabilir ve hatta birbirlerinden ayirt edilebilir. Bu bulgu karincalar
diinyas1 icin yenidir. Bu algilamada kromatik bilginin degil akromatik ipuc¢larimin
kullanildigr ve bu bolgedeki iki uyaran arasinda ayirimin ancak bu ipuglarina bagh
olarak yapilabildigi agiktir. Sonuglar ayn1 zamanda iscilerin kirmizi bolgedeki uyaranlar

arasinda bir renk ayirimi yapamadiklarinin da gostergesidir.

Kelber ve Henique (1999) kirmizi bolge duyarliliginin M. stellatarum
giivelerinde de var oldugunu tespit etmislerdir. Diurnal bir tiir olan bu giive spektrumun
UV (Amax 357 nm), mavi (Amax 450 nm), ve yesil (Amax 520 nm) bolgelerine duyarli olan
3 tip fotoreseptdre sahip trikromat bir tiirdiir. Elektroretinogramlar ile one siiriilen
kirmizi fotoreseptdriiniin  varligt (Hasselmann, 1962) heniiz davranigsal olarak
gosterilememistir. Kelber ve Henique, giiveleri ikili kosullarda 595 ve 620 nm’lik
uyaranlara egitmis ve test etmislerdir. Yesil fotoreseptorlerinin duyarliliklarina bagh
olarak giivelerin 595 nm’deki duyarliliklar1 620 nm’deki duyarliliklarindan daha
fazladir. Diger bir ifadeyle bu iki uyaran es 1s1k siddetine sahip olacak sekilde giivelere
sunulursa giiveler 595 nm’de ¢cok daha fazla sayida foton yakalamaktadirlar. 595 ve 620
nm’lere, 595 nm’lik uyaran besin 6diillii olacak sekilde egitilen giiveler egitimdeki

kosullar ile yapilan kontrol testinde egitildikleri 595 nm’lik uyaran1 %90 gibi yliksek bir



114

oranda se¢mislerdir. Pozitif uyaranin siddeti 10 kat distiriildiigiinde ise giiveler
uyaranlar1 karistirarak aralarinda anlamli bir se¢im yapamamuglardir. Uyaranlar
arasindaki siddet farki 100 kata cikarildiginda ise bu kez egitimde 0Odiilsiiz olarak
kullanilan 620 nm’lik uyaram1 daha fazla tercih etmiglerdir. Tiim bu sonuclar
degerlendirildiginde su durum ortaya ¢ikmaktadir; giiveler 595 nm’yi 620 nm’den ayirt
etmeyi Ogrenmede akromatik ipuglarmi kullanmaktadirlar ki bu da yesil
fotoreseptdriince daha fazla sayida foton yakalanmast ile saglanmaktadir. Iste bu yiizden
giiveler 595 nm’lik uyaran 100 kat daha diisiikk siddette sunuldugunda 620 nm’lik
uyarandan daha fazla foton yakalayabildikleri i¢in bu uyarani tercih etmislerdir. Bu
sonuglar M. stellatarum glvelerinin ger¢ek renkli gérmede kullanabilecekleri bir

kirmiz1 fotoreseptdrleri olmadigini kanitlamaktadir.

Bir fotoreseptoriin spektral duyarliligi esas olarak o fotoreseptorde bulunan
gorsel pigmentin spektral duyarliligina baglidir. Gorsel pigmentin spektral duyarliligi da
icerdigi opsin proteini ile belirlenmektedir. Opsinler disindaki bazi molekiillerin de
rabdoma diisen 15181 filtre ederek fotoreseptorlerin duyarliliklarini - degistirdigi
bilinmektedir (Stavenga Arikawa, 2006). Ayni opsine sahip farkli fotoreseptorlerle
iliskili olan farkli filtre edici pigmentler fotoreseptorlerin spektral duyarliliklarmi
degistirebilmektedirler. Ornegin Papilio xuthus kelebeklerinin erkeklerinde farkli
ommatidyumlarda bulunan ve rabdomu g¢evreleyen agik veya koyu renkli filtre edici
pigmentler bulunduklar1 fotoreseptorlerin maksimal spektral duyarhiliklarint 620 ve 640
nm’lere c¢ikarmakta ve bu iki dalga boyu arasinda bir renk ayirimi yapilmasma da
olanak saglamaktadirlar. Pieris rapae tiirii kelebeklerde de her ne kadar 560, 620 ve 640
nm’lerde maksimum duyarliliga sahip ii¢ tip uzun dalga boyu fotoreseptdrii tespit
edilmis olsa da molekiiler ¢aligmalar aslinda bu ii¢ fotoreseptdr tipinde de 563 nm’de
maksimum duyarlili1 olan bir gorsel pigmentin varligini gostermistir (Wakakuwa vd.
2004). Aynm1 gorsel pigmente sahip olmalarina ragmen bu fotoreseptorlerin duyarlilik
degerlerini degistiren ise rabdom etrafinda yer alan ve spektral filtreler olarak i géren

acik ve koyu renkli kirmizi renkli pigmentlerdir.

Haliconius erato da kirmizi fotoreseptorii olmasa da kirmizi bolgede duyarlilik

gosteren ancak M. stellaratorum un aksine bu bdlgede dalga boyu ayirimi da yapabilen
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bir kelebek tiirtidiir (Zaccardi vd. 2006). UV-mavi-yesil trikromatik bir renkli gérme
sistemine sahip olan bu kelebek tiiriiniin yesil fotoreseptorlerinin  maksimum
duyarhliklar1 570 nm’dir. ikili bir secim diizeneginde 590 nm (+) ve 440 nm’lere kars:
egitilen kelebekler testlerde egitim uyaranini siddetten bagimsiz olarak ayirip tercih
etmislerdir. 590 nm’ye kars1 620 nm, ve tam tersi olacak seklide egitildiklerinde de
kelebekler siddetlerine bakilmaksizin egitimde 6dillii olarak sunulan uyarani daha sik
tercih etmislerdir. Burada kelebeklerin se¢imleri siddetten bagimsiz olup uyaranlarin
dalga boylarina dayandigi i¢in ayni bireyler 620 (+) ve 640 nm’ye de egitilip test
edilmislerdir. Ancak 620 nm’lik bir 151k uyaran1 kelebekler tarafindan 640 nm’lik
uyarana gore daha parlak algilanacagindan 620 nm 100 kat daha diisiik siddette
sunulmustur ve bu siddet farkliligina ragmen H. erato kelebekleri ddiillii egitim dalga
boyu olan 620 nm’yi anlamli bir sekilde daha sik tercih etmislerdir. Tiim bu sonuglar H.
erato kelebeklerinin kirmizi dalga boyu araliginda renk ayirimi yapabildiklerini
gostermektedir. Papilio aegeus tiiri kelebeklerin de 590 ve 620 nm’lik uyaranlar
birbirlerinden ayirt edebildikleri tespit edilmistir (Kelber ve Pfaff, 1999). Papilio’nun
bu yetenegi sahip olduklari duplike L-opsinlere dayanmaktadir (Arikawa, 2003).
Zaccardi vd. (2006) de H. erato’da tespit ettikleri kirmiz1 bolgedeki renkli gérmenin
birden fazla sayida L-opsininin ifade edilip edilmemesiyle iliskili olup olmadigini
belirlemek icin ergin kelebeklerin goézlerinden sentezledikleri ¢DNA dizilimini
cikarmiglar ve H. erato spektrumun uzun dalga boyu aralifindaki 1sik uyaranlarini
birbirlerinden ayirt edebilme yeteneginin ekstra bir L-opsini varligma
baglanamayacagini ortaya koymuslardir. H. erato nun uzun dalga boyu duyarlilig i¢in

ileri siiriilen mekanizma yine filtre edici pigmentlerin varligindan olsa gerektir.

Kretz (1979)’in C. bicolor iscileri icin elde ettigi spektral duyarlilik fonksiyonu
342, 425, 505 ve 570 nm’lerde dort pik noktasina sahiptir. Kretz, spektral duyarlilik
deneyleri ile elde ettigi 570 nm’deki pik noktasi i¢in dordiincii bir fotopigment tipinin
varligia isaret etmistir. Kretz’e gére bu uzun dalga boyu duyarliligt {i¢ olasilik ile
aciklanabilir. Bunlardan bir tanesi ommatidyumlardaki retinula hiicreleri arasinda
konumsal diizenlenmelerinden kaynaklanan olas1 bir etkilesimdir. Bu tiiriin is¢ilerinin
petek gozlerindeki tek bir ommatidyumun 8 distal 1 de proksimal retinula hiicresinden

olusmaktadir. 530-540 nm’ye duyarli fotopigmentin proksimal hiicrede yer aldigi
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varsayilirsa bu durumda bu fotopigmentin duyarlilig1 selektif olarak UV, mavi ve yesil
15181 filtreleyen distal hiicreler tarafindan degistirilecektir. Bu yalitim etkisinden dolay1
bu proksimal hiicrenin maksimal duyarlilig1 da daha uzun dalga boylarina dogru kaymis
olacaktir. Uzun dalga boyu duyarliligmi agiklayabilecek diger bir olasilik lateral
filtrasyon etkisine (lateral filtering effect) yol agan komsu rabdomerler arasindaki optik
baglantidir (optical coupling). Yalitim pigment graniillerinin gbé¢ hareketleri ile
meydana gelen lateral filtrasyon etkisi de uzun dalga boylarina ait fotonlarin yesil
fotopigmenti tarafindan absorpsiyon olasiligini arttirabilmektedir. Ornegin, su akrepleri
(Bruckmoser, 1968) ve kerevitteki (Goldsmith, 1978) bdylesi bir yalitim pigmenti etkisi
30-35 nm’lik bir kaymaya neden olmustur. Qui ve Arikawa (2003) ve Zaccardi vd.
(2006) Papilio rapae ve Haliconius erato ve tiri kelebeklerin L-reseptorlerinin
duyarhiliklarinin daha uzun dalga boylarina kaymalarinda da pigmentlerin filtre edici

etkilerinin rol oynadigini ileri siirmiiglerdir.

Wehner ve Toggweiler (1972)’in C. bicolor igin spektral duyarlilik fonksiyonu
(davranigsal) ile elde ettikleri 600 nm’deki pik de Kretz (1979)’in ¢aligmasinda oldugu
gibi (570 nm’deki spektral duyarlilik fonksiyonu degeri) dalga boyu ayirimi fonksiyonu
deneylerinde elde edilememistir. Marak ve Wolken (1965)’in S. saevissima ile elde
ettikleri aksiyon spektrumunda da 620 nm’de bir duyarlilik tespit edilmistir. Marak ve
Wolken, tespit ettikleri bu kirmizi bolge duyarliligini retinula hiicrelerini gevreleyen
pigment graniilleri ya da ommokromlarin olasi etkilerine baglamislardir. Camlitepe vd.
(2006)’nin yaptig1 davranigsal deneyler ile de Formica pratensis tirii kirmizi orman
karincalarinin F. cunicularia’dakine benzer bir kirmiz1 bolge duyarliligi sergiledikleri
tespit edilmistir. Dolayisiyla, ozellikle laboratuar ortaminda arastiricilarin gozlem
kolayligin1 saglamak amaciyla kirmizi 151k altinda yapilan davranigsal deneylerde, test
edilen tiirlerin spektral duyarliliklarinin bilinmesi ve kirmiziya kars1 bir renk duyarliligi
sergilemedikleri bilinenler icin bile en azindan ¢ok los bir kirmizi 151k kullanilmasi

gereklidir.

Bal aris1 Apis mellifera ile yapilan c¢aligmalarda (UV-mavi-yesil trikromatik
renkli goOriis sistemine sahiptir) yesil fotoreseptorlerinin maksimum duyarhilik

degerlerinden daha uzun dalga boylarina da duyarli olduklar1 belirlenmistir (Chittka ve
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Waser, 1997). Bal arilarinin spektral ayirim fonksiyonu kisa dalga boyunda 350 nm,
uzun dalga boyunda ise 550 nm’de sifira ulagsmaktadir. Her ne kadar dalga boylar
arasinda ayirim yapabilmesi yalnizca 350 ve 550 nm’ler arasinda miimkiin olsa da L-
reseptoriiniin (yesil fotoreseptoril) duyarlilik egrisinin kuyrugu 650 nm’ye kadar ulastigi

icin arilar bu bolgede de de bir duyarlilik sergilemektedirler (Chittka ve Waser, 1997).

Dogada cigekler monokromatik 6zellikte bir 151k yansitmamaktadirlar (Chittka
ve Waser, 1997). Cogu cicek, 6zellikle de insana kirmizi, portakal rengi, sar1 ve beyaz
renklerde goriinenler adim fonksiyonlari (step functions) seklinde yansima (reflectance)
Ozelliklerine sahiptirler. Arilarin L-reseptorlerinin duyarliliklar1 650 nm’ye kadar
ulastig1 i¢in de Chittka ve Waser (1997) arilarin ¢icekleri yansima ozelliklerine gore
ayirt edebileceklerini ile siirmiiglerdir. Cilinkii boylesi (step fonksiyonuna sahip)
yansima oOzellikleri armin renk sahasinda farkli yerlerde konumlanacagindan ayirt
edilebilir 6zellikte olacaklardir. Buna gore arilar, UV de dahil olmak iizere kisa dalga
boylarinda bir yansimalar1 olmasa da yesil, sar1 ve kirmizi renkleri yansitan ¢igekleri
birbirlerinden ayirt edebilmektedirler. Ornegin kirmizi olarak smiflandirilan pek gok
cicek arilara mavi goriinmektedir. :Cilinkii bu ¢igeklerin mavi yansimasi yesil ve
kirmiziya oranla ¢ok daha giicliidiir. Baz1 kirmizi renkli ¢igekler ise 400 nm’den daha

diisiik yansimalara sahip olup arilar tarafindan UV olarak algilanirlar.

Kirmiz1 bolgedeki bir duyarliligin veya renk ayirimi yapabilmenin bir hayvana
faydas1 ne olabilir? Ornegin kelebekler igin boylesi bir duysal ézellik daha fazla sayida
cicegin ayirt edilmesine ve yumurta birakimi icin daha iyi konak bitkilerin
bulunmasinin kolaylastirilmasina olanak saglayabilir (Kelber, 1999). Polinatoér kuslar
tarafindan ziyaret edilen cicekler de genellikle parlak kirmizi renklidirler ve bu ¢icekler
trikromatik bir renkli goriise sahip bir Hymenopteran bocek tarafindan siyah olarak
algilanmaktadirlar (Peitsch vd. 1992). Prokopy ve Owens (1983) yesil yapraklarin sar1
ve kirmizi substratlardan ayirt edilebilmesi icin kirmiziya duyarli bir fotoreseptdre
ihtiyag oldugunu ileri slirmiislerdir. Benzer sekilde Mollon (1989) ve Osorio ve
Vorobyev (1996) da primatlardaki kirmizi-yesil fotoreseptor sisteminin evriminde sari
ve kirmizi meyvalart yesil yapraklardan ayirma ihtiyacinin itici gli¢ olarak rol

oynadigini ileri slirmiislerdir. Yumurtalarini birakacak kirmizi yapraklari se¢gmek icin
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Lycaena kelebeklerinin kirmiz1 fotoreseptorlerini kullandiklar1 bilinmektedir (Kelber,
1999). Hymenopterler arasinda Tenthredo tiirleri de kirmizi fotoreseptdriine sahip
olmalarina ragmen yumurtlamak i¢in yesil yapraklar1 tercih etmektedirler. Burada
onemle vurgulanmasi gereken bir nokta boceklerin aslinda dogada monokromatik renk
uyaranlari ile karsilagmaktan ziyade ¢cogunlukla objeleri yansima o6zellikleri ile gormek
ve ayirt etmek durumunda kaldiklaridir (Chittka ve Waser, 1997). Giin i¢inde farkh
saatlerde ortam aydinlanmasindaki kalitenin artmasi ya da azalmasi gibi etkenler
nedeniyle objelerin yansima ozellikleri etkileneceginden 6rnegin kirmizi ¢igekleri
ziyaret etmek durumunda kalan bir bocek igin renkten ziyade belli bir anda o
ciceklerden algilanabilecek akromatik ipuglari daha 6nemli hale gelebilecektir. iste
belki de bu akromatik algiya bagl olarak kirmizi renge duyarli olmamalarina ragmen
arilarin dogada pek c¢ok kirmuzi ¢igegi ziyaret ettiklerini gérmek miimkiindiir.
Karincalarin s6z konusu bu uzun dalga boyu duyarliliklarin1 agiklayacak adaptif bir

mekanizma ileri siirmek ise oldukca zordur.

UV bolge ince ayar renk ayirimi deneyleri i¢in her iki sartlandirma prosediirii ile
gergeklestirilen egitimler sonrast yapilan testlerde uygulanan egitim tipine gore isciler
farkli davranmiglardir. Tekli prosediir ile karanlhiga karst 340 nm’ye egitilen isciler
(alternatif uyaran karanlik) ilk kritik testte 340 nm’yi yalnizca 380 nm’den ayirt
edememekle kalmamis, ayn1 zamanda egitimdeki kosullar ile yapilan kontrol testinde
karanliktan da ayirt edememiglerdir (Sekil 4.7a,b). Tekli sartlandirmanin kullanildig:
egitimden sonra yapilan {igilincii tip testte isciler egitim dalga boyunu yesil bolgeden
secilen 550 nm’lik uyarandan ayirt etmede de basarisiz olmuslardir (Sekil 4.7¢). Ayni
basarisizlik ayirimsal prosediir ile egitilen iscilern ayni uyaranlar arasindaki
tercihlerinde (340 vs 550 nm) de s6z konusudur (Sekil 4.8¢). Yesil bolge ince ayar renk
ayirmmi ve siddet esik degerlerinin sonuglarindan (Sekil 4.13.) da goriilecegi gibi
is¢ilerin bu bolge uyaranlarina kars1 duyarliliklar1 kullanilan diger tiim dalga boylar ile
karsilastirildiginda ¢ok daha hassastir. Buna gore ii¢lincii tip testteki basarisizlik yesil
uyaranin cezp ediciligi veya iscilerin egitim esnasinda kullanilmayan ve yeni
karsilastiklar1 bu uyaranin bulundugu kolu ziyaret etme yoniindeki meraklar ile
aciklanabilir. Ayirimsal prosediir ile 380 nm’ye kars1 340 nm’ye besin 6diillii olarak

egitilen isciler ise egitildikleri bu dalga boyunu hem 380 nm’lik alternatif egitim
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uyaranindan hem de diger egitim tipinin alternatif uyarani olan karanliktan yiiksek bir
ylzde ile ayirt edebilmislerdir (Sekil 4.8a,b). Tiim bu sonuglara gore F. cunicularia
is¢ileri gergek renkli gérmeye sahip olduklar1 belirlenen spektrumun UV bdlgesinde
ince ayar renk ayirimi (40 nm) yapabilmektedirler ancak ayirimdaki performanslar

lizerine egitimde uygulanan kosullar etki etmektedir.

UV bolge ile karsilastirildiginda iscilerin yesil bolgedeki ince ayar renk ayirimi
performanslarinin her iki egitim kosulunda da iyi oldugu ortaya ¢ikmistir. Hem tekli
hem de ayirimsal sartlandirma prosediirii ile gerceklestirilen egitimler sonrast yapilan
testlerin sonuglarina gore F. cunicularia isgileri egitilmis olduklar1 510 nm’yi tiim test
kosullarinda alternatif uyaranlar olan 550 nm, karanlik ve 370 nm’den istatistiki olarak
anlamli bir sekilde ayirt edebilmislerdir (Sekil 4.9. ve 4.10.). Buna gore F. cunicularia
is¢ileri gergek renkli gormeye sahip olduklart belirlenen spektrumun yesil bolgesinde 40
nm’lik ince ayar renk ayirimi yapabilmektedir ve UV bolgedeki sonuglarin aksine
egitimde uygulanan kosullarin testlerdeki performanslari iizerine olumsuz yonde bir
etkileri yoktur. Diger bir deyisle, yesil bolgedeki 40 nm’lik ince ayar renk ayirimi
performanst icin sartlandirma prosediirlerinden birisinin digerine bir iistinligli s6z
konusu degildir. Karincalarin ince ayar renk ayirim (ton ayirimi) yapabildikleriyle

iliskili bu bulgular karincalar diinyasi icin yenidir.

Sonuglar, arilarda oldugu gibi, uygulanan sartlandirma prosediirlerinin
karincalarin ayirim basarilart {lizerine etkili oldugunu c¢ok agik bir gsekilde
gostermektedir (bkz Sekil 4.7. ve 4.8.). Bir diger bulgu da karincalarin hem UV ve yesil
bolge performanslarinin birbirlerinden farkli oldugu hem de arilardan farkli olarak tekli
sartlandirma prosediiriiniin de, en azindan yesil bolgede, ayirimsal prosediir kadar se¢im
basarisi lizerinde pozitif yonde etkili oldugudur. Hem bal arilar1 hem de yaban arilari ile
yapilan deneylerde arilarin yakin renkleri ayirt edebilmeleri i¢in egitimde ayirimsal
sartlandirma prosediiriiniin kullanilmasinin gerektigi, tekli prosediir ile egitilen arilarin
yakin renkleri ayirt etmede basarisiz olduklart tespit edilmistir (Dyer ve Chittka,
2004a,b,c; Giurfa, 2004). Backhaus vd. (1987) ise tekli ya da ayirimsal sartlandirma
prosediirleri ile egitilen bal arilarinin renk ayirimi performanslari arasinda istatistiksel

olarak anlamli bir fark bulamamigslardir: Ancak yine de birbirlerine yakin renklerin
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kullanildig1 deneylerde arilar ayirimsal prosediir ile egitildiklerinde dikkate deger
sekilde daha basarili olmuslardir. F. cunicularia is¢gileri de yesil bolgedeki 510 ve 550
nm’lik uyaranlar arasinda her iki sartlandirma prosediirii sonrasinda da basarili bir

sekilde ayirim yapabilmislerdir.

Egitim kosullarinin  hayvanlarin se¢im performanslarin1  farkli  yonlerde
etkileyebilmesi her bir egitim prosediiriinde 6grenilen bilgi farkliligina baglanabilir.
Tekli prosediirde hayvanlar yalnizca 6diillii uyaranin 6zelliklerini 6grenebilmektedirler.
Ayirimsal prosediirde ise uyaranlari birbirlerinden ayirt edilebilmesine yarayacak ayirt
edici ozelliklerine dikkat ederek karsilastirmali olarak 6grenebilirler; 6rnegin uyaranlari
birbirlerinden ayirt edilebilmesine yarayacak ayirt edici Ozelliklerine dikkat etmeyi

ogrenebilirler (Zentall ve Riley, 2000).

Egitimde uygulanan prosediirler bal arilarinin hem renk ayirimi performanslarini
hem de model tanima ve ayirt etme yeteneklerini etkilemektedir (Giurfa vd. 1999;
Giurfa 2004). Giurfa (2004) algisal olarak yakin renklerin ayirt edilebilmeleri i¢in
arilarin egitim esnasinda her iki uyarani da gormeleri gerektigini, dolayisiyla ayirimsal
sartlandirma  prosediiriiniin = uygulanmas1  gerektigini  belirlemistir. ~ Ayirimsal
sartlandirma prosediirii ile mor ve mavi disklere [mor — mavi arasindaki renk uzakligi
(Dxigiik) = 1.56 hekzagonal birim] ve tekli sartlandirma prosediirii ile yalnizca mor diske
(alternatif olarak besin Odiilsiiz gri uyaran kullanilmigtir) egitilen arilar ¢ok hizli bir
sekilde besin 6dillii uyarani tercih etmeye baglamislardir. Egitimdeki kosullar ile ayni
sartlarda yapilan kontrol testleri arilarin mor diski 6grenebildiklerini gostermektedir.
Tekli sartlandirma prosediirii ile mor diske egitilen arilar bunun yanina alternatif olarak
mavi disk konuldugunda ise, her ne kadar mor diski tercih frekanslar1 %60 gibi bir
degere yakin olsa da, bu iki rengi birbirlerinden ayirt edememislerdir. Ayirimsal
sartlandirma prosediirii ile egitilen arilar ise zaten maviden ayirt etmeyi 6grendikleri
mor diski, gri zemin ile beraber sunuldugunda da yiiksek bir yiizde ile tercih etmislerdir.
Her iki egitim grubunu olusturan arilar, mor diskin yanina alternatif olarak mordan
algisal olarak uzak sar1 renkli bir uyaran konuldugunda da [mor — sar1 arasindaki renk
uzaklig1 (Dypiyik) = 12.19 hekzagonal birim] egitim rengi olan moru yiiksek bir yiizde ile

tercih etmislerdir.
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Giurfa vd. (1999) arilarin model ayirimi deneylerinde kullanilan egitim tipine
bagh olarak farkli sekillerde davrandiklarini gostermislerdir. Model tanima esnasinda
uygulanan egitim tipine bagli olarak farkli parametreler kullanmuglardir. Tekli
sartlandirma  prosediirii, kullanilan modellerin alt yarilarinin  taninmasiyla
sinirlandirirken ayirimsal prosediirde tiim modelin taninmasi s6z konusu olmustur.
Tekli prosediir ile egitilen arilar egitim modellerinin {ist kisimlarini goériip 6grenmisler

ancak alt kismindan edindikleri gorsel bilgiye daha bir 6nem vermislerdir.

Dyer ve Chittka (2004 a,b,c)’nin yaban arilar1 ile yaptiklar1 deneylerin sonuglari
da bal arilar1 ile elde edilenlere benzerlik gdstermektedir. Dyer ve Chittka (2004a)
renkli ¢icek modellerine tekli sartlandirma prosediirii ile egittikleri arilarin yakin
renkleri (0,045 hekzagonal birim) ayirt edemediklerini ancak algisal olarak
birbirlerinden uzak renkler (0,152 hekzagonal birim) arasinda ayirim yapabildiklerini
gostermislerdir. 0,045 birim uzakliktaki renklerin ayirt edilememelerinin nedeni belki
de renklerin birbirlerine ¢ok yakin olmalaridir. Ama ikili sartlandirma prosediirii ile
egitilip test edilen arilar bu yakin renkleri ayirt edebilmeyi ¢ok kisa bir zamanda
Ogrenebildikleri i¢in yakin renklerin yaban arilar1 tarafindan da birbirlerinden ayirt
edilebilmeleri miimkiindiir. Ama bunun i¢in arilarin egitim kosullarinda her iki rengi de
gormeleri gerekmektedir. Ayirimsal sartlandirma prosediiriiniin arilara kazandirdig: bir
avantaj da uzun dénemli bir hafiza saglamasidir. Dyer ve Chittka (2004a) bu egitim tipi
ile egittikleri bazi arilar1 normal testlerden birkag¢ giin sonra test ettiklerinde de yiiksek
bir ayirim yiizdesine sahip olduklarini belirlemislerdir. Dyer ve Chittka (2004b) da
yaban arilarinin yakin renkleri ayirt edebildiklerini (0,062 hekzagonal birim) ve renk
uyaranlar1 arasindaki mesafe arttikca yaptiklart hatalarin yiizde olarak arttigini tespit
etmislerdir. Yaban arilar1 tekli ve ayirimsal sartlandirma prosediirleri sonrasinda yapilan
renk ayirimi deneylerinde ayni bal arilar1 gibi davranmiglardir. Bal arilarinda oldugu
gibi yaban arilarinda da ayirimsal sartlandirma prosediirii yakin renklerin ayirt

edilebilmesi agisindan 6nem teskil etmektedir.

Dyer ve Chittka (2004b) yaban arilar1 ile elde ettikleri sonuglarla ortamdaki

spektral degisimlerin hayvanlarin renk performanslarini etkileyecegini gostermislerdir.
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Yaban arilar1 mavi ve gri 151k altinda aralarindaki renk uzakligi 0.185, 0.102 ve 0.062
hekzagon birimi olan ve mavi bdlgeden segilen renk uyaranlarini birbirlerinden ayirma
yoniinde test edildiklerinde gri 151k altinda, artan renk uzakliina bagl olarak daha iyi
bir se¢im basarisi sergilemislerdir. Ayni arilar mavi 151k altinda test edildiklerinde ise
secim basarilar1 gri 1g1k altindakine gore daha diisiik seviyede kalmistir. Arilar mavi
yesil bolgeden secilen uyaranlara karsi egitilip test edildiklerinde ise hem gri hem de
mavi 151k altinda nispeten benzer bir se¢cim performansi sergilemislerdir. Bir énceki
deney grubunun sonuglar1 bu ikinci deneyin sonuglari ile karsilastirildiginda ortamdaki
aydmlanmanin spektral i¢erigindeki degisimin spektrumun farkli bolgelerinde farkl etki
ettigi sonucuna varilabilir. Aymi ¢alismada UV boélgedeki renk ayirimi igin test edilen

yaban arilar1 0.035 hekzagon birimlik iki uyaran arasinda bir ayirim yapamamislardir.

Giiveler de algisal olarak birbirlerine yakin dalga boylar1 arasindaki ayirim
yetenekleri incelenen diger bir bocek grubudur. Kelber and Henique (1999) giindiiz
aktif bir tir olan M.stellatarum™un spektral Ozelliklerini yogun bir sekilde
aragtirmislardir. M. stellatarum giiveleri duyarli olduklar1 bolgedeki uyaranlara karsi
cok rahat bir sekilde egitilebilmekte ve test uyaranlarini kisa bir siire iginde
birbirlerinden ayirt etmeyi 6grenmektedirler. Kelber ve Henique (1999)’un yaptiklari
renk ayirimi deneylerinde giiveler aralarindaki dalga boyu uzakligi (AL) 15 nm olan iki
uyaran (365 ve 380 nm) arasinda bir ayirim yapabilmisseler de bunu gercek renkli
gorme ile mi yoksa akromatik ipuglarini kullanarak m1 yaptiklarini belirlemek miimkiin
olmamustir. Diger taraftan, 470 nm (besin 6diillii) ve 500 nm’ye kars1 egitilen giiveler
pozitif uyaranin siddeti 10 kat azaltildiginda dahi bu uyarani digerine tercih etmislerdir.
Buna gore giivelerin 30 nm uzakliga sahip uyaranlar1 ayirt etmelerinde 151k siddeti
onemli bir rol oynamamuistir. Kelber (2005) ayni tiiriin 440 ve 470 nm’lik 151k uyaranlari

arasinda da bir ayirim yapabildigini gostermistir.

Kelber (2005) giiveleri dalga boylar farkli ancak siddetleri es olan iki uyarani
[440 (+) vs 470] ayirt etme yoniinde egitip test etmistir. Test sonuglar1 giivelerin pozitif
olan 440 nm’lik uyaran1 470 nm’den ayirt edebildiklerini gostermistir. Bu tiir giivelerin
440 nm’ye cok gii¢lii ve 540 nm’ye de daha az oranda dogussal (i¢sel) bir tercihlerinin
oldugu bilinmektedir ve bu dalga boylarinin ¢ekiciligi artan 151k siddetiyle beraber
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artmaktadir (Kelber, 1996). Ancak 440 vs 470 ayiriminda bu dogussal tercihin s6z
konusu olmadig1 sOylenebilir ¢iinkii giiveler egitildikleri uyaram1 10 kat daha diisiik
siddette sunuldugunda da tercih etmislerdir. Kelber (2005) baska bir grup giiveyi ayni1
uyaranlara (440 nm vs 470 nm) bu kez siddetleri de farkli olacak sekilde egitip test
etmistir (440 nm los, 470 nm parlak olacak sekilde). Kontrol testinde giiveler daha los
olan 440 nm’yi tercih edebilmislerdir. 440 nm’lik uyaran yanlis siddette (parlak olacak
sekilde) sunuldugunda da se¢imleri bu uyarandan yana olmustur. Buna gore bir ¢catisma
durumunda rengin kromatik 6zelligi daha fazla 6nemsenmis, akromatik 6zelligi ise goz
ardi1 edilmistir. 440 nm (+) ve 470 nm’ye egitilen giliveler 440 nm ve 410 nm’lik iki

uyaran ile test edildiklerinde bile 440 nm’yi tercih etmisler.

Arilarin gelismis bir renkli gérme sistemine sahip olmalar ile ¢icekli bitkilerle
olan beslenme-tozlastirma iligkileri birbirleri ile ¢ok siki iliskilidir. Hymenopteran
boceklerin renkli gorme sistemlerinin ve ¢igeklerin spektral yansimalarinin incelenmesi
arilarin fotoreseptdrlerinin bu ¢igekleri optimal diizeyde taniyip ayirt edebilmelerine
olanak saglayacak sekilde oldugunu gostermektedir (Chittka ve Menzel, 1992; Menzel
ve Shmida, 1993). Dolayisi ile ¢igekli bitkilerin renklenmelerinde isleyen selektif baski
cicek renklerinin basta arilar olmak {izere polinator hayvanlarin renkli gérme
kapasitelerince en uygun sekilde taninabilecek sekilde evrimlesmesine neden olmustur
(Menzel ve Backhaus, 1991). Bu yiizden de cicekler gerek morfoloji gerekse de
renklenme bakimindan birbirlerine benzememe egilimindedirler. Arilar dogada cigekleri
rasgele ziyaret etmeyip belli bir zamanda ve belli bir yerde genellikle tek bir tiire ait
cicekleri ziyaret etmektedirler. Bunun i¢in de ¢ok genis alanlara yayilmis ve ¢ok farkli
spektral yansimalar1 olan cicekler arasindan hedef ¢igekleri tanimalar1 gerekmektedir.
Iste arilarin bu davranislar ¢icek sadakati olarak bilinmektedir. Ancak farkl ¢igeklerin
renkleri birbirlerine ne kadar yakin ise bu durumda arilar benzer renkli ¢igekler i¢in bir
genellemeye de gitmek durumunda kalmakta ve ¢igekler arsindaki renk uzakligi ancak
belli bir diizeyden fazla ise arilar ¢icek sadakati sergileyebilmektedirler (Chittka vd.
1997, Gumbert, 2000). Ornegin arilar aralarindaki renk uzakligi 0,1 hekzagonal birim
olan ¢igekler arasinda bir genelleme yapmakta ve ancak 0,2 hekzagonal birim uzakliga

sahip c¢igceklere baglilik sergilemektedirler. Vorobyev ve Menzel (1999)’in ileri
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siirdiikleri teorik analiz de arilarin renkli gérme sistemlerinin farkli ¢i¢ek renklerini

karnistirmayacak kadar ince is gordiigiinii ifade etmektedir.

Glinlimiizde tanimlanmis ve birbirlerinden ¢ok degisik habitatlarda yasayan ve
beslenme aligkanliklar1 da farklilik gdsteren 12.000°i askin karinca tiirii olmasina
ragmen karincalarla tozlastirildigi bilinen ¢ok az sayida bitki tiirii belirlenmistir (Peakall
vd. 1991). Karincalar1 bitkilere ¢eken en Onemli 6zellik extrafloral nektarlardir.
Karincalar da bitkilerden aldiklar1 bu besin karsiliginda bitkiye herbivor boceklere karsi
bir koruma saglamaktadir. Karincalar1 etkin polinatér olmaktan alikoyan birka¢ 6zellik
s0z konusudur. Karincalarin kii¢iik viicutlu olmalar1 pek c¢ok c¢icegin anter ve
stigmalara temaslarin1 sinirlandirmaktadir. Diger taraftan nispeten pliriizsiiz olan
integlimentleri ve sik sik kendilerini temizleme davranigi sergilemeleri polen tagima
yeteneklerini de en aza indirgemektedir. Karinca ig¢ilerinin ugamiyor olmalar1 da polen
transferini yeterli kilmamaktadir. Tiim bunlara ragmen karincalarin arilar ve kelebekler
gibi aktif cicek ziyaretcisi polinatér bocekler gibi yakin renkler arasinda da bir renk
ayirimi yapabiliyor olmalar ilgi ¢ekicidir. F. cunicularia ile elde edilen sonuglar renkli
gormenin bu 6zelligi ile karincalarla ilgili ilk veriler olup bu grup ile yapilacak baska

caligmalara i¢in temel 6zelligi tasimaktadir.

Renkli goérmenin fonksiyonlart incelendiginde de karmcalarin bu basarilarini
aciklayabilecek bazi noktalar tespit edilebilir. Ultraviyole 1smlar1 dogal objelerden farkli
sekilde yansitildigi i¢in bdcek goziinde insan goéziiniin goremedigi gizli modeller
olustururlar. Bdylece bize tamamen ayni renkte goriilen c¢igeklerin polenleri ve
nektarlar1 UV yansimasi sonucunda ayri renklerde fark edilebilirler. Bocek kanatlar
veya diger hayvanlarin viicutlar1 {izerinde bu ve buna benzer yansimalar beslenme, kur
yapma ve avin taninmasi gibi davranislarda 6nemlidir. Yesil fotoreseptorler ise 6zellikle
objelerin taninmasi ve ayirt edilmesinde kullanilmaktadirlar. Dolayist ile gerek UV
gerekse de yesil bolgedeki hassas bir renk ayirimi bireylerin dogal oriyentasyonlarinda

optimal bagar1 saglamalari i¢in kullanabilecekleri duysal bir 6zellikleri olacaktir.

Renkli gérme deneylerinin sonuglar1 F. cunicularia is¢ilerinde mavi ve kirmizi

fotoreseptdrlerinin olmadigin1 gdstermis olsa da iscilerin kirmizi bolge duyarlilik
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deneylerinde akromatik ipuglari ile bu bolgede bir algilamaya sahip olduklariin tespit
edilmesi bu bolge uyaranlarinin tamamen algilanamaz olmadiklarini ortaya koymustur.
Acaba 151k uyaranlarinin algilanmasi hangi 151k siddetine kadar devam etmektedir? Bu
soruyu yanitlamak i¢in F. cunicularia iscilerinin monokromatik 1s1k uyaranlarini
algiyabildikleri en diisiik 151k siddetinin belirlenmesi amaciyla isciler dairesel
oriyentasyon platformunda sira ile 370, 440, 540 ve 640 nm’lik 1s1k uyaranlarina
egitilmis ve test edilmislerdir. Sonuclar farkli dalga boyu uyaranlarinda farkli
duyarhiliklarin oldugunu, yesil bolge duyarliliginin diger bolgelere oranla ¢ok daha iyi
oldugunu ve mavi ve kirmizi bélgedeki duyarliligin egitimde kullanilan 151k siddeti 10
kat diistiriildiiginde kayboldugunu gostermektedir. Ancak buna ragmen is¢iler spektrum
boyunca 370 nm’den 650 nm’ye kadar genis bir alanda gerek kromatik ipuclarini (renkli
gérme ve ince ayar renk aymrimi deneylerinin gosterdigi gibi) gerekse de akromatik

ipuclarini kullanabilmektedirler.

Dairesel oriyentasyon platformunda 1,1x10"" fotonluk 151k siddetine sahip 370
nm’lik 151k uyaranina egitilen isciler kontrol testinde bu uyarana dogru anlamli bir
yonelim gostermislerdir (Sekil 4.11a). Bu yonelim 151k siddeti 10 kat diisiiriildiiglinde
(1,1X1010 foton) de devam ederken, siddet 25 kat distriildiigiinde ise iscilerin
(0,44x10" foton) platformdaki dagilimlari rasgele olmustur (Sekil 4.12b,c). 540 nm’ye
egitilen iscilerin bu uyarana olan yonelimleri ise ancak 1s1ik siddeti 400 kat
diisiiriildiigiinde (2,75x10® foton) rasgele olmustur (Sekil 4.13f). Buna gore 540 nm’lik
uyaranin algilanabilmesi icin gerekli en diisiik 151k siddeti degeri 1,1x10° foton olarak
tespit edilmistir. 440 ve 640 nm’lere egitilen isciler ise egitim siddetinde (l,lxlO11
foton) test edildiklerinde her iki uyarana da anlamli bir yonelim gostermisken (Sekil
4.12a ve 4.14a) siddet degeri 10 kat diisiiriildiiglinde bu yonelimleri her iki uyaranda da
kaybolmustur (Sekil. 4.12b ve 4.14b). Isik siddeti esik degeri ile ilgili tiim bu

bulgular karincalar diinyasi icin yenidir.

F. cunicularia ile elde edilen bu sonuglar karincalarin yesile olan
duyarliliklariin UV’ye gore ¢ok daha hassas oldugunu gostermektedir. Diger taraftan,
bal arilari, sinekler ve pek c¢ok diger bocek UV 1s18a yesil ile karsilastirildiginda 2-100
kat daha duyarhidirlar (Menzel, 1979). Laughlin (1976) UV fotoreseptorlerinin bu
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yuksek duyarliligin dogal kosullar altinda UV 1s181n diisiik siddetini telafi edecek bir
mekanizma oldugunu ileri siirmiistiir. Bocekler es siddete sahip UV ve yesil 1siklar ile
karsilastiklarinda da UV yonelimleri yesile oranla daha fazladir, ancak yiiksek 151k
siddetlerinde UV 1sik pozitif fototaksi oranimi diisiirme egilimindedir (Menzel ve
Backhaus, 1991). Menzel ve Greggers (1985) de karanlik adaptasyonuna tabi tuttuklari
bal arilarinin fototaktik davraniglarindaki kendilerine sunulan 537 nm’lik bir uyarana

yonelmeye basladiklar1 siddet degerinin de 8.3x10” foton oldugunu hesaplamislardr.

Dairesel oriyentasyon platformundaki 1s1k siddeti esik degeri deneylerinin ortaya
cikardigr bir diger sonu¢ da karincalarin mavi ve kirmizi1 korii olmalarina ragmen bu
uyaranlar1 akromatik ipuglari ile algilayabiliyor olmalaridir. Ancak bu algilama UV ve
yesil ile karsilastirildiginda daha zayiftir. Test edilen tiim dalga boylarinda duyarliligin
belli bir 1s1k siddetinde kaybolmasinin altinda yatan en Onemli etken diislik 151k
siddetlerinde yasanan foton noise’dan dolay1 algida yasanan kaybolmadir (Land ve
Osorio, 2003). Petek gozler foton sayan birer saya¢ gibi is gordiiklerinden
fotoreseptorlerin  duyarliliklarinin  diisiik 151k siddetlerinde kaybolmasi olagan bir

durumdur.

Boceklerin ayni dalga boyuna sahip ama farkli 151k siddeti 6zellikleri sergileyen
iki wuyaran arasindaki tercihlerinin bilinmesi de akromatik bilginin algilanip
kullanilmasimin tespiti bakimindan 6nemlidir. Bunun igin isciler ayn1 dalga boyuna
sahip ancak siddetleri farkli monokromatik 151k uyaranlarini ayirt etme yoniinde egitilip
test edilmislerdir. Isciler 370 ve 540 nm’lik uyaranlar icin 100 kat, 440 ve 640 nm’lik
uyaranlar i¢in ise 10 kat siddet farkliligina sahip uyaranlar ile egitilip test edilmislerdir.
440 ve 640 nm’lik uyaranlarin kullanildig1 testler oncesindeki egitimde uyaranlar
arasindaki siddet farkliligi 100 kat olacak sekilde ayarlanamamistir. Hem mavi hem de
kirmiz1 bolge 151k siddeti esik degeri deneylerinde isciler siddeti egitim siddetinden 10
kat daha diisiik olan test uyaranlarma (1,1x10' foton) dogru anlamli bir yonelim
sergileyemedikleri icin (Sekil 4.12b ve Sekil 4.14b) siddet ayirimi deneyleri i¢in besin
ile diillendirilen (+) 440 ve 640 nm’lik uyaranlar 1,1x10'%, besin ile 6diillendirilmeyen
(-) uyarnlar da 1,1x10"" (bu dalga boylar1 i¢in algilanabilen siddet degeri) fotonluk 151k
siddetlerinde kullanilmislardir. Uyaranlar arsindaki siddet farkliligini 100 kat yapmak

icin (+) uyaranlarin 1,1x10" fotonluk bir siddete sahip olacak sekilde kullanilmalari
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gerekmistir. Ancak hem 440 hem de 640 nm’lik uyaranlar ile bu siddet degeri elde
edilmeye calisildiginda uyaranlarin olduk¢a parlak oldugu goriilmiistiir ki yiiksek 151k
siddetinde karincalarin yonelimlerinin (tercihlerinin) olumsuz yénde etkilenme olasiligi
vardir. Diger taraftan, boylesi bir siddet elde etmek i¢in 151k kutularina ¢ok yiiksek
degerlerde akim ve gerilim verilmesi gerekmistir. Bu yiiksek akim ve gerilimin 151k
kutularindaki halojen lambalarda ¢ok yiiksek 1s1 olusturdugu goriilmiis ve bu 1simin hem
filtrelere hem de 1s1k kutularina zarar verme olasilig1 da goz {inline alinarak bu siddet
degeri kullanilmamistir. Yiiksek 1sinimn ayni zamanda karmcalarin platformdaki

oriyentasyonlarini da olumsuz yonde etkileme olasilig1 vardir.

370 ve 540 nm’lerin kullanildig1 deneylerde isciler aralarindaki siddet farki 100
kat olan uyaranlara egitilip test edildiklerinde egitilmis olduklar1 parlak uyaranlari her
iki renk bolgesi icin de basarili bir sekilde los olan uyarandan ayirt edebilmislerdir.
Ancak uyaranlarin arasindaki siddet farki 10 kata diisiiriildiiglinde is¢iler uyaranlari
birbirlerinden ayirt edememislerdir (Sekil 4.15. ve 4.17.). Aralarindaki siddet farki 10
kat olan 440 nm’lik iki uyarana egitilen isciler ise 370 ve 540 nm’lik uyaranlarin
kullanildig1 deneylerin aksine bu iki 440 nm’lik uyaran arasindaki se¢imlerimde %93
gibi ¢ok yiiksek bir yilizde ile egitildikleri parlak uyarani tercih etmislerdir (Sekil 4.16a).
Bu sekilde ytiksek bir se¢im ylizdesi UV ve yesil bolge siddet ayirimi deneylerinde dahi
elde edilmemistir. Uyaranlar arsindaki siddet farki nétral yogunluk filtreleri ile 6 kata
indirildiginde ise karincalar uyaranlar1 karistirmiglardir (Sekil 4.16b). Kirmizi bolge
siddet ayirimi deneylerinde ise is¢iler aralarinda 10 kat siddet farki bulunan iki 640
nm’lik uyarani birbirlerinden ayirt edememislerdir (Sekil 4.18.). Ancak L-reseptorii
foton yakalama deneylerinin sonuglarina gore F. cunicularia iscilerinin aralarindaki
siddet farki 100 kat olan 590 ve 640 nm’lik uyaranlar arasinda 1s1ik siddetine bagli
olarak bir ayirim yapabildiklerinin belirlenmis olmasi is¢ilerin iki 640 nm’lik uyaran
arasindaki siddet farklilig1 10 kattan daha fazla oldugu taktirde bu uyaranlar arasinda da

bir ayirim yapabilecekleri olasiligini kuvvetlendirmektedir.

F. cunicularia’daki siddet ayirimi deneyleri sonuglarinda ilging olan mavi
fotoreseptorleri olmasa da iscilerin 440 nm’lik iki uyaran arasindaki siddet farkliligini
algilamada spektrumun diger bolgelerine oranla daha basarili olmalaridir. Mavi renge

duyarl bir fotoreseptdrleri olmamasina ragmen acaba iscilerin iki mavi uyaran arasinda
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bu denli basarili bir aymrim yapmis olmalariin altinda yatan etken ne olabilir? Bir
fotoreseptoriin spektral duyarliligi temel olarak s6z konusu bu reseptoriin igerdigi
fotopigment ve/veya fotopigmentlerinin absorpsiyon 0Ozelliklerine dayanmaktadir
(Menzel, 1975). Ancak bazi diger faktorlerin de fotoreseptdr spektral duyarliligini
etkiledigi tespit edilmistir. Ornegin aym ommatidyumda bulunan retinula hiicreleri
arasindaki elektriksel baglanti bu hiicrelerdeki fotopigmentlerin duyarlilik alanlarini
genisletmekte ya da sekonder piklere neden olmaktadir. Menzel ve Blakers (1976) bal
arisinda yaptiklar1 c¢aligmalarinda yesil fotoreseptorlerinin sekonder olarak bir UV
duyarliliklarinin (asil yesil pik’inin %20-60’1 kadar) ve UV fotoreseptorlerinin de
sekonder olarak bir yesil duyarliligimmin (asil UV pik’inin %5-30’1 kadar) oldugunu
belirlemiglerdir. Arastiricilar farkli fotoreseptorlerdeki bu sekonder piklere retinula
hiicreleri arasindaki pozitif bir elektriksel etkilesimin neden oldugunu ileri siirmiislerdir.
Mote ve Wehner (1980)’in C. bicolor ile elde ettikleri sonuglar da UV
fotoreseptorlerinin  diger dalga boylar1 tarafindan uyarilabildigini gostermektedir.
Arastiricilar mavi ve yesil 151k uyaranlart kullanarak UV fotoreseptorlerinde bir
depolarizasyon dalgasi olusturabilmislerdir. Benzer sekilde, bal arilarinin UV
fotoreseptdrlerinin 450 ve 550 nm’lerde 350 nm’deki duyarhliklarinin %20 ve %15’ini
sergileyebildikleri tespit edilmistir (Menzel, 1979). Erkek bal arilarinda da UV ve mavi
fotoreseptorleri arasinda tespit edilen elektriksel bir etkilesime bagli olarak UV
fotoreseptdrlerinin 400 nm’den daha biiyiik dalga boylarinda, mavi fotoreseptorlerinin
de 370 nm’den daha kisa dalga boylarinda artan bir duyarliliklarinin oldugu
belirlenmistir (Peitsch vd. 1992). Dolayisiyla, F. cunicularia iscilerinde de UV ya da
yesil fotoreseptorlerinin birisi ya da ikisinin de is gordiigli bir mekanizma ile mavi
bolgede siddet ayirimindaki hassasiyet bu sekilde aciklanabilir. Ancak bu durumun
petek gozlerden alinacak elektrofizyolojik Olglimler ile test edilmesi ve agikliga

kavusturulmasi gereklidir.

Sonuglar F. cunicularia iscilerinin kromatik ipucglari yoniinden bir farklilik
sunmayan uyaranlar arasinda da bir ayirim yapabildiklerini gostermektedir. Diger
taraftan ¢ok iyi bir renkli gérme sistemine sahip olmalarina ragmen arilar1 uyaranlar
arasindaki siddet farkliliklarina egitmenin kromatik farkliliklara egitmeyle
karsilastirildiginda ¢ok daha zor oldugu tespit edilmistir (Chittka ve Wells, 2004).
Ancak ¢ok yogun bir sekilde egitilirlerse ayn1 dalga boyuna fakat farkli siddetlere sahip
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uyaranlar arasinda ayirim yapabilmektedirler (Labhart, 1974; Menzel ve Backhaus,
1991). Labhart (1974) arilarin aralarindaki siddet farkliligi ¢ok fazla olan (%99) iki

uyaran ile test edildiklerinde parlak olani tercih ettiklerini rapor etmistir.

Renkli gormenin onemli ozelliklerinden birisi de 1s18in siddet ozelligidir.
Hayvanlarin giin igerisinde karsilastiklar1 renk uyaranlarinin siddet 6zellikleri zamana
ya da golgeler gibi ¢evresel etmenlere bagl olarak degisiklik gostermektedir. Dolayisi
ile hayvanlar eger sadece kromatik ipuglarina bagli olarak yonelimlerini
geceklestiriyorlarsa bu durumda meydana gelebilecek her tiirlii siddet degisimlerini
telafi edecek bir mekanizmaya sahip olmali ya da alternatif olarak akromatik ipuglarin
da kullanmalidirlar. Pek ¢ok bocekte oldugu gibi karincalar da 151k uyaranmna dogru
yonelme egilimindedirler ve bu egilim uyaranin siddeti arttikca daha da kuvvetlenir
(Kretz, 1979). Karincalarin spektral duyarliliklar ile ilgili ¢aligmalar incelendiginde
esas olarak kromatik ipuclarinin algilanmasi ve kullanimina yonelik aragtirmalarin
yapildigi, akromatik duyarliliklari ile ilgili ise ¢ok fazla bir arastirma yapilmadigi
goriilmektedir (Tsuneki, 1953; Kiepenhauer, 1968, Wehner ve Toggweiler, 1972).
Camponotus obscrupes ve Leptothorax spinosior tirii karincalarda herhangi bir renk
O0grenme tespit edemeyen Tsuneki (1953) iscilerin iki monokromatik 11k uyaram ile
ayn1 anda karsilagtiklarinda siddeti digerinden daha yiliksek olan 1s183a bagli olarak
yonelimlerini gergeklestirdiklerini gozlemlemistir. Uyaranlarin siddetleri birbirlerine
yaklastikca da isciler 1518a yonelimlerini kaybetmislerdir. Isik siddeti Marak ve Wolken
(1965)’in S. saevissima’da elde ettikleri aksiyon spektrumunda da karincalarin
verdikleri tepkiler tizerine etki etmistir. Kretz (1979) de C. bicolor isgilerinin ayn1 dalga
boyuna sahip iki monokromatik 151k uyarani arasindaki se¢im performanslarini test
etmis ve 1s1k uyaranlar1 arasindaki siddet farklihigi azaldik¢a isgilerin ayirim
basarilarinin da diisiis gosterdigini ortaya koymustur. Kretz’in bu deneylerde kullandig:
dort dalga boyu arasinda (340, 434, 493, 574 nm) iscilerin siddet farkliliklarina
verdikleri yanitlar arasinda bir farklilik s6z konusu degildir. Kullanilan bu dort dalga
boyu Krezt’in C. bicolor isgileri i¢in spektral duyarlilik fonksiyonu deneyleri ile tespit
ettigi maksimal duyarlilik bolgeleridir. F. cunicularia isgileri de gergek renkli gérmeye
sahip olduklar1 UV ve yesil bolgede ayni dalga boyuna ancak farkli siddete sahip
uyaranlar arasindaki siddet ayirimi performanslarinda ayni sekilde davranmuslardir.

Kirmiz1 bélgede de ayni1 dalga boyuna sahip farkli siddetteki secilen uyaranlari ise ayirt
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edememislerdir. Benzer sekilde Labhart (1974) de arilarin sergilemis olduklar1 siddet
ayiriminin - dogrulugunun 151k uyaranlarmin spektral kompozisyonlarma baglh
olmadigini tespit etmistir. Bu amagla arillarin UV (359 nm), mavi (445 nm) ve yesil
(550 nm) 11k uyaranlarindaki siddet ayirimi bagarilarini test etmis ve her 3 1s1k

uyaranda da ayirim dogrulugunun hemen hemen benzer oldugunu bulmustur.

Bazi Lepidoptera tiirleri de 151k siddeti ayirimi yetenekleri i¢in test edilmislerdir.
Nokturnal bir giive tiirii olan Deilephila elpenor’un farkli siddet 6zelliklerine sahip sar1
ya da mavi uyaranlar arasinda bir ayirim yapamadigi gosterilmisse de (Kelber vd. 2002)
Kelber vd. (2003b) egitim esnasinda kromatik ipuglari olmadigi durumda giivelerin
akromatik ipuglarin1 da 6grenebileceklerini belirtmislerdir. Genelde hayvanlar renkli bir
uyaranin kromatik ve akromatik o6zellikleri ile ayni1 anda karsilastiklarinda akromatik
ozellikler cok daha geg dgrenilmektedir. Ornegin M. stellatarum giiveleri rengin her iki
ozelligini de Ogrenebilmektedir ancak akromatik Ozellikler ¢ok daha yavas
ogrenilmektedir (Kelber, 2005). Giiveler es 151k siddetine sahip iki farkli dalga boyuna
[440 (+) vs 470 nm] egitildiklerinde 6diillii olan uyarani iki giinde ve daha yiiksek
dogruluk ile (%95 dogru secim) ayirt etmeyi Ogrenebilmislerdir. Diger taraftan
aralarinda 10 kat siddet farki bulunan iki 440 nm’lik uyaran arasinda ancak altinci giin
sonunda ve daha disiik bir dogruluk pay1 ile (%70 dogru secim) bir ayirim
yapabilmislerdir. Akromatik ve kromatik ipuglar1 ayn1 anda sunuldugunda ise giiveler
siddeti dikkate almayip uyaranlar1 sadece kromatik 6zelliklerine gore degerlendirerek
tercihlerini yapmislardir. Bu giive tiirlinlin 595 ve 620 nm’lik uzun dalga boylari
arasindaki tercihleri de tamamen 1s1k siddetinin algilanmasi ile iliskilidir (Kelber ve

Henique, 1999).

Arilar da kelebeklere benzer sekilde akromatik ipucglarint ¢ok daha yavas
ogrenmektedirler ve hatta Frisch (1914) hi¢ 6grenmediklerini sdylemistir. Sonraki
caligmalar arilarin hem kromatik hem de akromatik ipuglarmi 6grendiklerini
gostermistir ancak akromatik ve kromatik islemleri farkli spatiyal rezoliisyonlara
sahiptir. Akromatik yol yesil fotoreseptorleri ile algilanirken kromatik bilginin
islenmesi her ii¢ fotoreseptdr tipi arasinda var olan iki zit etkilesim ile miimkiin

olmaktadir (Menzel ve Backhaus, 1991). Kontrollii Y-boru deneylerinde arilar objelerin
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kromatik Ozelliklerini 15°°den daha ytiksek gorsel agilarda, akromatik 6zelliklerini ise
bu degerden daha diisiik agilarda 6grenmislerdir (Giurfa vd. 1997). Arnlar da, aym
kelebekler gibi, kromatik kontrast icermeyen uyaranlari giivenilir bir bicimde 6grenmek
icin ¢ok fazla sayida denemeye ihtiyag duymaktadirlar. Yiiksek kontrast oldugu
durumlarda arilar biiylik objeleri bile akromatik ipuclari ile algilayabilmektedirler.
Akromatik kontrast objelerin taninmasinda kromatik kontrasta gére genellikle daha az
giivenilir bir ipucu olarak goriilmektedir. Golgeler ve objeler yiiksek kromatik kontrasta
neden olabilirler. Dahasi, degisen 151k kosullarinda akromatik kontrast daha az glivenilir
bir ipucudur. Yesil yapraklarin olusturdugu zemine gore daha koyu olan mavi bir ¢igek
bir bocegin yesil fotoreseptorii i¢in alacakaranlikta ¢ok daha parlak hale gelebilir. Her
ikisinin de bulundugu kosullarda ise arilarin kromatik ve akromatik ipuglarina verdikleri
onem hakkinda ¢ok az sey bilinmektedir. Ancak arilarin kromatik ipuglarina daha fazla
onem verdiklerini gosterir sonuclar da bulunmaktadir. Bir ar1 dogada serbestge uctugu
zaman etrafta var olan her tiirlii ¢igek belli bir mesafeden ariya ¢ok kiigiik goriinecektir.
Bu nedenle 6nce akromatik kontrast goriinecek (ve muhtemelen kullanilacak), kromatik
kontrast ise ancak ar1 ¢icege yaklastigi zaman goriilebilecektir. Spaethe vd. (2001) Y
seklindeki ikili se¢im diizeneginde arilar ile yaptiklar1 deneylerde arilar biiylik ¢icek
modellerine egitildiklerinde harcadiklar1 zamanin ¢iceklerin zemin ile olusturduklari
kromatik kontrast ile iliskili oldugu bulunmustur. Ancak cicek modelleri daha kiigiik
kullanildiklarinda (8 mm c¢ap) ise cicekleri arama zamanlarinin bu kez akromatik
kontrast ile iligkili oldugu bulunmustur. Buna gore, ayn1 giivelerde oldugu gibi, arilar da
o0grenme kosullarina gore uyaranlardan birine daha fazla 6nem verebilir ve elde

edilebilir oldugu zaman kromatik sinyalleri tercih edebilirler.

Gece kosullarinda, yani insanin renk algilamasmin olmadigi 1gik siddetlerinde
renk algilayan ve hatta renk degismezligi gosteren nokturnal tiirlerin olmasi ilgingtir.
Boylesi organizmalarin goriisleri, diurnal tiirlerdeki fotopik goriisiin aksine skotopik
gorils olarak isimlendirilmektedir. insanlar 10~ cd m >’ lik bir 151k siddetine kadar sarty1,
10% c¢d m?lik siddete kadar da maviyi renk olarak gorebilmektedirler (Kelber vd.
2002). Ancak bu alg1 akromatik ipuglar1 ortadan kalktiginda miimkiin olamamaktadir.
Mesela skotopik 151k siddetlerinde insanlar mavi rengi acik gri tonlarindan, sariy1r da

koyu gri tonlarindan ayirabilmektedirler. Ancak maviyi koyu gri, sarty1 da agik gri
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tonlarindan ayirt etmeleri istendiginde, akromatik ipuglar1 ortadan kalktigindan bu
ayirimi yapamamaktadirlar. Nokturnal bir giive tiirii olan D. elpenor ise yukaridaki
diisiik 151k siddetlerinden ¢ok daha diisiik siddetlerde renkleri algilayabilmekte,
birbirlerinden ayirt edebilmekte ve hatta renk degismezligi sergilemektedir. Nokturnal
tirler kural olarak parlak renkli degildirler ve belli baz1 renklerin bdylesi tiirlerin
yasamlarinda 6nemli bir rol oynamalar1 pek olasi gériinmemektedir. Yine de, renkli
gbérme bu tiirler i¢in objelerin zeminden (arka plandan) ayirt edilmesi konusunda 6nemli

hale gelebilir.

Akromatik kontrast objelerin taninmasinda kromatik kontrasta gore genellikle
daha az giivenilir bir ipucu olarak goriilmektedir. Golgeler ve objeler yiiksek kromatik
kontrasta neden olabilirler. Dahasi, degisen 151k kosullarinda akromatik kontrast daha az
giivenilir bir ipucudur. Yesil yapraklarin olusturdugu zemine gore daha koyu olan mavi
bir ¢icek bir bocegin yesil fotoreseptorii icin alacakaranlikta cok daha parlak hale
gelebilir. Diurnal bir giive olan M. stellatarum krepuscular ya da nokturnal atalarindan
tiremistir. Bu nedenle cicekleri tespit edebilmek i¢in rengin kromatik O6zelligini
kullanmasi ve iyi bir renk degigsmezligine sahip olmasi sasirtict degildir. Nokturnal olan
giivelerde giiniimiize kadar sadece kromatik gorme test edilmistir. D. elpenor tiiri
ciceklerin renklerini siddetten bagimsiz olarak Ogrenmektedir ve 1iyi bir renk
degismezligine sahiptir. Ancak nokturnal giivelerle tozlasmalar1 saglanan ¢iceklerin
cogu beyazdir (UV 15181 yansitmazlar) ve bu nedenle de yapraklarin siyah renkli arka
zeminlerine giivenilir ve ylksek bir akromatik kontrast olustururlar. Nokturnal

hayvanlarin bu ipucunu diurnal olanlara gore ¢ok daha fazla kullanmalar1 olasidir.

Eger F. cunicularia iscileri gece ya da ¢ok los 151k altindaki oriyentasyonlarinda
renkli gérme sistemini kullantyor ise karsisina ¢ikan uyaranlari mutlaka renk olarak
algilamasia gerek yoktur. Ornegin farkli renkli objelerin nispi parlakliklar1 arasinda
fark vardir. Insan goriisii 6rnek alindiginda; ¢omak hiicreleri parlak 11k altinda ¢ok az
bir duyarliliga sahiptir, fakat aydinlik bir ortamdan karanlik bir ortama girildiginde
zaman icinde algilama yeteneklerini kazanirlar. Insan goziiniin adapte olabilecegi 151k
siddeti algilama arali1 ¢ok genistir. Insanlarda bu genis aralikta is goren iki tip hiicre

vardir; parlak 1sikta ig goren ve renkli gorme yetisine sahip koni ve diisiik 151k altinda is
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goren karanliga adapte olmus ¢omak hiicreleri. Spektrumun mavi bdlgesine dogru
gidildiginde koni hiicreleri gomak hiicrelerine gore daha i1yi ¢alismaktadirlar ve mesela
koniler koyu kirmizi rengi algilayabilirken comak hiicreleri i¢in bu rengin algilanmasi
miimkiin degildir. Dolayisiyla ¢omaklar s6z konusu oldugunda kirmizi 1s1ik ’siyah’a
karsilik gelecektir. Buna gore, parlak 1s1k altinda parlak kirmizi renkli bir kagit mavi bir
kagittan daha parlak algilanacaktir ama karanlikta durum tam tersi olur. Purkinje etkisi
olarak bilinen bu fenomen dogada los 151k altinda organizmalarin renkli algilama
yeteneklerine paralel olarak objeleri diger objelerden ya da bulunduklari ortamda arka
plandan ayirt edebilmeleri yoniinde bir avantaj saglayabilir. Tim bu bilgilerden yola
cikarak karincalarin da ¢ok diisiik aydinlanma kosullarinda objeleri nispi
parlaklilarindaki farkliliklara gore algilayabilecekleri olasiligini ileri siirmek yanlis

olmayacaktir.

Boceklerin ¢evrelerindeki objeleri arka plandaki gokyliziiniin Oniinde birer siluet
olarak algilayabilecekleri ileri siirtilmiistir (Wehner, 1981; Collett ve Zeil, 1997).
Giinesten gelen 151310 UV igerigi pek ¢ok dogal objeden, 6zellikle de vejetasyondan
yansiyan UV 15181 ile karsilastirildiginda oldukga yiiksektir. Dolayisiyla, objeler ve
gokylizli arasinda UV igerik bakimindan var olan kontrast bu objelerin arka plandan
ayirt  edilmelerinde  kullanilabilir.  Ornegin, ¢61  ortami  habitatlarindaki
oriyentasyonlarinda Cataglyphis karincalar1 ¢evresel objeleri kullanirken UV-yesil
antagonizmini kullanmaktadirlar (Mote ve Wehner, 1980; Labhart, 1986). Moller
(2002) de niimerik bir metoda dayanarak boceklerdeki UV ve yesil fotoreseptdrlerini
iceren bir kontrast mekanizmasinin, UV-mavi kontrastiyla karsilastirildiginda, cesitli
aydimlanma kosullar1 altinda 6n plandaki objelerin arka plandaki gokyiiziinden daha
giiclii bir sekilde ayirt edilmelerini garanti edecegini ileri siirmiistiir. Ancak UV-yesil
kontrastina dayali bir mekanizma yalnizca dogada agik gokyiizii altindaki bir
oriyentasyonda s6z konusu olmaktadir. Diger taraftan, UV 1s181in hi¢ olmadigi
laboratuar ortaminda da ¢evresel objelere bagli bir yonelim gergeklestirilebilmektedir.
Bu durumda bocekler sadece yesil fotoreseptorlerinin is gordiigli ve siddete baglh bir
kontrast mekanizmasmi kullanmak zorunda kalmaktadirlar. Ornegin ¢6l karincalari bu
tip bir oriyenytasyon i¢in yalnizca UV ve yesil fotoreseptorlerini kullanmaktadirlar

(Mote ve Wehner, 1980; Labhart, 1986). Bal arilarinda UV ve yesil fotoreseptorlerinin



134

ayn1 ommatidyumda oldugunu ve tiim petek gz boyunca bu birlikteligin devam ettigini
gosteren Menzel ve Blakers (1976) da UV-yesil antagonizmine dikkati ¢ekmektedir.
Burada unutulmamasi gereken objeler arasinda yapilacak bir ayirim i¢in UV kanalin
onemli oldugu, goriiniir 15181 tek basma giliveniliri bir obje - gokyiizii ayirimini

saglamadigidir.

Boceklerin - dis gezileri esnasinda, c¢evrelerindeki objeleri tanima ve
birbirlerinden ayirt etme konusunda karsilasacaklari en biiyiik problem giin iginde
aydmlanmada yasanan degisimlerdir (Moller, 2002). Ozellikle siirekli degisebilen bulut
oOrtiisii ve giinesin giin i¢indeki hareketi nedeniyle objelerin parlakliklar1 zaman gectikce
degisiklik gosterir. Dolayisiyla, yuvasindan ayrilan bir bdcegin o esnada g¢evresine
iliskin olarak gordiigi gorlintii ile geri dondiigii zaman gordiikleri birbirlerinden
tamamen farkli olabilir. Bu yiizden cevresel objelerin taninmalarinda kullanilabilecek
en 1iyi stratejinin objelerin parlakliklarin1 dikkate almak yerine gokytliziinli arka plan ve
objeleri de 6n plan goriintiisii olarak ayirt etmek oldugu acgiktir. Pek ¢ok dogal habitatta
vejetasyondaki klorofil arka plan olarak is gdrmektedir. Renkli gérme yetenekleri
kanitlanan ¢ogu Hymentoptera bocek tiirlerinin uzun dalga boyu reseptorleri klorofil
molekiiliiniin spektral yansimasint (An.,=530-540 nm) tam karsilayacak sekildedir
(Menzel ve Backhaus, 1991). Dogada pek cok cicek, 470 nm’den daha kisa ve 530
nm’den daha uzun dalga boylarini yansittiklar1 i¢in herhangi bir obje ile yesil arka plan

arasindaki spektral kontrast artacaktir.

Sonug olarak, F. cunicularia ile yapilan tiim davranigsal deneylerin sonuglar1 bu
tiirtin is¢ilerinin UV-yesil dikromatik bir renkli gérme sistemine sahip olduklarini, UV
ve yesil bolgede ince ayar renk ayirimi (renk tonu ayirimi) yapabildiklerini, kirmizi
hari¢ UV, mavi ve yesil bolgede ayn1 dalga boyuna sahip uyaranlar arasinda dahi siddet
farkliligina baglh olarak ayirim yapabildiklerini, kirmiz1 bolgede ise L-reseptor foton
yakalamaya bagli olarak siddet ayirimi yapabildiklerini ve kullanilan biitiin dalga
boylarinda uyaranlar1 belli bir siddet esik degerine kadar algilayabildiklerini
gostermektedir. F. cunicularia i¢in elde edilen sonuglar Hymenoptera {iyelerinin
spektral duyarliliklar1 ile ilgili bilgilere katki saglamasi bakimindan 6nemlidir. Peitsch

vd. (1992)’nin hicbir karinca tiiriinii dahil etmedikleri 43 Hymenoptera tiiriinde elde
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ettikleri spektral duyarlilik fonksiyonlarma gore pek ¢ok tiir trikromatik bir renkli
gorme sistemine sahiptir. Test edilen 43 tiiriin 26’sinda UV, mavi ve yesil trikromatik
bir renkli gorme sistemi tespit edilmistir. 7 tlirde ise sadece mavi ve yesil
fotoreseptorleri, yine 7 tiirde ise sadece yesil fotoreseptorleri bulunmustur. UV
fotoreseptorlerinin  kaydedilmesi zor oldugu i¢in 15 tiirde bu fotoreseptdr tipine
rastlanmamistir. Bununla birlikte bu 15 tiiriin sahip oldugu mavi ve yesil
fotoreseptorlerini UV bolgede ikincil bir duyarlilik piklerinin oldugu da belirlenmistir.
Test edilen 4 tiirde ise (Xiphydria camelus, Tenthredo scrophulariare, T. campestris,
Callonychium petuniae) maksimum duyarliligi 600 nm civarinda olan bir kirmizi

fotoreseptorii tespit edilmistir.

UV duyarlilig1 bocekler arasinda ¢ok yaygin duysal bir 6zellik olup giiniimiize
kadar incelenen tiim bocek tiirlerinde UV fotoreseptorlerinin var oldugu tespit edilmistir
(Briscoe ve Chittka, 2001). Pek cok tiir ile yapilan spektral fototaksi deneyleri 330-370
nm’ler arasindaki uyaranlarin en cezb edici uyaranlar oldugunu ortaya koymustur
(Menzel, 1979). UV 1s181n varlig1 agik alan anlamina geldigi i¢in fototaktik bir davranig
bir kagis davranigidir ve bu yiizden de UV 151k en giivenilir uyarandir. Bécekler gevresel
objeleri arka plandan ayirmak i¢in spektrumun UV bolgesindeki farkliliklart
kullanabilirler. Ornegin UV bolgede parlak gériinen bulutlu ya da mavi renkli (ag1k) bir
gokylizii parcasi oniinde karsilarina ¢ikan objeleri koyu siliietler seklinde goriirler. Pek
cok bocekte polarize 151k duyarliligt UV fotoreseptorleri ile saglanmaktadir (Wehner,
1984; Homberg, 2004). Hayvanlarin UV gibi belli duysal kapasitelerine neden sahip
olduklarin1 anlamak ig¢in bu hayvanlar1 kendileri ile ayn1 yasam tarzina sahip olmayan
yakin akrabalar ile karsilastrmamiz gerekir. Ornegin, arilardaki UV duyarlihiginm
bitkilerin tespitine yonelik bir adaptasyon olup olmadigmi incelemek i¢in ¢igekli
bitkilerin ortaya ¢ikisindan once arilardan ayrilan soy hatlarindaki bocekler ile
glinlimiizde cicekler ile beslenmeyen soylardaki boceklere bakmak gerekir. Chittka
(1996) boylesi bir analiz yaparak maksimum duyarliliklart 340 nm olan UV
fotoreseptorlerinin sadece pterygot boceklerde degil ayni zamanda Chelicerata ve bazi
Crustacea’lerde de bulundugunu tespit etmistir. Filogenetik analizler Cheliceratlarin,

kabuklularin ve boceklerin kambriyen atalarinin muhtemelen UV 15181 gorebildiklerini
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ortaya ¢ikarmistir (Chittka ve Briscoe, 2001). Bu eski arthropodlarin spektrumun yesil
bolgesine (520 nm) duyarli fotoreseptorlere ve daha sonra pretygotlarda kazanilan bir
ozellik olan mavi fotoreseptorlerine de sahip olduklari sonucuna varilabilir. Buna gore
arilardaki trikromatik renkli gorme sistemi en azindan Devon devrine kadar
uzanmaktadir (> 360 milyon yil 6ncesi). Dolayist ile arilara akraba karincalarda da UV

duyarlilig1 cok eskiye dayanan atasal bir 6zelliktir.

F. cunicularia ile yapilan deneylerin sonuglari (hem ince ayar renk ayirimi
deneylerinde her iki egitim prosediiriinde de pozitif sonu¢ alinmasi, hem de siddet esik
degeri deneyinde siddet 100 kat diisiiriilse dahi algilamanin olmasi) karincalarin yesil
bolge wuyaranlarina karst c¢ok daha duyarli oldugunu gostermektedir. Yesil
fotoreseptorleri yalnizca renkli gormeye katki saglamaz, aym1 zamanda spektrum
boyunca genel bir 151k duyarliligi i¢in duysal bir sistem olarak da kullanilmaktadirlar
(Menzel, 1975). Yesil duyarligindaki bu basar1 ve hassasiyet her bir ommatidyumdaki
yesil fotoreseptorlerinin sayis1 ile aciklanabilir. F. cunicularia isg¢ilerinin petek
gbzlerinin ince yapisi ve fotoreseptdrlerin konumsal ve sayisal diizenlenmeleri
bilinmese de incelenen diger karinca tiirleri ve bal arilar ile ilgili bilgilerden yola
cikarak olasi bir acgiklama ileri siirtilebilir. Bal arilarmin petek gozleri ommatidyal
spektral kompozisyonlar1 bakimindan heterojenite gostermektedir. Wakakuwa vd.
(2005) bal arilart iscilerinin, Tip I, II ve III olarak isimlendirdikleri ii¢ farkli tipte
ommatidyuma sahip olduklarini tespit etmislerdir. Bu ii¢ tipten de elde edilen opsin
mRNA ifadesi sonuglar1 hepsinin altt tane yesil fotoreseptoriine sahip oldugunu
gostermistir. Diger taraftan, Tip I ommatidyumlar bir UV ve bir mavi fotoreseptorii
icerirken Tip II ommatidyumlar iki UV fotoreseptorii icermektedirler. Her
ommatidyumun alt1 yesil fotoreseptoriine sahip olmasi farkli gorsel davraniglarda bu
reseptorlerden gelen bilginin 6nemini gostermektedir. Yesil fotoreseptorleri F.
polyctena iscilerinin petek gozlerinde de UV reseptorlere gore daha fazla sayida
bulunmaktadirlar (Menzel, 1973). Bu tiiriin iscilerinin petek goézleri, her biri sekiz
retinula hiicresinden olusan yaklasik 750 ommatidyumdan olugsmaktadir. Menzel, sekiz
retinula hiicresinden kii¢iik olan iki tanesinin UV, biiyiik olan diger alt1 hiicrenin ise
yesile duyarli fotoreseptorler icerdigini gostermistir. Eger F. cunicularia’da da yesil

fotoreseptdrlerinin sayist UV fotoreseptorlerine gore daha fazla ise, bu reseptorler ile
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alian bilgi UV fotoreseptorleri ile alinan bilgiye oranla daha fazla davranigsal yanitin
olusmasinda kullaniliyorsa ve karincalarin ommatidyumlar1 arasinda yesil duyarliligini
arttiric1 yonde optik ve/veya elektriksel bir etkilesim s6z konusu ise bu tiirdeki yiiksek

yesil bolge duyarliligi agiklanabilmis olur.

Duysal ekolojide en ¢ok sorulan sorulardan birisi de neden pek ¢ok hayvanin
diinyay1 bizdekinden farkli renk reseptorleri ile gordiigiidiir (Chittka ve Briscoe, 2001).
Bu sorunun yanitinin da adaptif agiklamalar ile verilebilecegi kuskusuzdur. Eger farkli
tiirler arasinda fotoreseptor tipleri bakimindan farklilik var ise bunun farkhi 151k
ortamlarina (photic environment) karsi1 bir adaptasyonu temsil etmesi gerektigini, eger
benzer fotoreseptdrler var ise de bu tiirlerin benzer seleksiyon baskilari altinda yastyor
olmalar1 gerektigini diisiinebiliriz. Ornegin oldukca derin bdlgelerde yasayan baliklarmn
koni hiicrelerinin duyarliliklari, derin ortamdaki spektral 6zelliklere bagli olarak biiyiik
oranda mavi bdlgeye dogru kaymistir. Insanlarin trikromatik sistemleri de muhtemelen
meyve ile beslenmeye bir adaptasyonu gostermektedir (Chittka ve Briscoe, 2001).
Benzer sekilde arilarin gorsel sistemleri de evrimsel olarak ¢igeklerin renk 6zelliklerini
kodlayacak sekilde gelismistir (Chittka ve Menzel, 1992). Ancak duysal 6zellikler ve
ortam arasinda bir iliskinin kurulamadigi durumlar da vardir. Farkli taksonlara dahil
olup da benzer ortamlarda yasayan baliklar genellikle benzer gorsel pigmentlere sahip
iken birbirlerine ¢ok yakin akraba olan ancak farkli 11k kosullarina sahip habitatlarda
yasayan baliklar bazen benzer gorsel pigmentlere sahip olmaktadirlar. Arilarla ilgili
adaptif aciklama da aslinda bazi zorluklarla karsilasmaktadir. Ornegin her biri farkl
ortamlarda yasayan Notonecta, bir isopod tiirii olan Ligia, nokturnal giiveler ve bazi
kelebeklerin larval oselluslar1 da arilarinkine benzer fotoreseptorlere sahiptirler
(referanslar icin Chittka ve Briscoe, 2001). Dolayis1 ile bir takim fotoreseptorlerin
varligl i¢in adaptif bir deger aramak yerine filogeniyi incelemek yeterli olur ve bu
soruya bir yanit bulunabilir. Bu ylizden de Goldsmith (1990) renk duyarlilig: ile ilgili
olarak adaptif bir yaklagimdan ziyade filogenetik ve molekiiler 6zelliklerin daha 6nemli

bir rol oynayacagini ileri stirmiistiir.

Sosyalligin en gelismis basamaginin temsilcilerinden olan karmcalar kuslar ve
arilardan sonra bilinen en iyi yon bulucu hayvanlardir. Yiiksek sosyal organizasyonlari

ve gelismis duysal kapasiteleri degisik ortamlara adapte olmalarini saglamis ve tiim
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diinyaya yayilmalarinda baglica etken olmustur. Su ana kadar incelenen tiirlerde hi¢ de
kiiciimsenmeyecek spektral duyarlilik 6zelliklerinin ortaya ¢ikarilmis olmasi bu duysal
kapasitelerinin de oldukg¢a gelismis oldugunun bir gdstergesidir. Ancak eldeki veriler
kuskusuz ki ¢ok yetersizdir. Dolayisi ile bu ¢alismada elde edilen davranigsal deneylerin
sonuclar ile gerek F. cunicularia gerekse de diger karinca tiirleri ile yapilacak sonraki
caligmalarda elde edilecek yeni bulgular mevcut bilgi eksikligini giderecektir. Renkli
gormede kullanilan kromatik ve akromatik ipuglarinin etkilesimlerini ortaya
cikarabilmek i¢in davranigsal renk ayirimi deneylerinin yani sira elektrofizyolojik
calismalarin da yapilmasi, molekiiler diizeyde yapilacak caligmalar ile de renkli
gormenin evriminde karincalar ile ilgili boslugun doldurulmasi ve renkli sekil ve
modeller kullanilarak yapilacak deneylerden de elde edilecek sonuclarla beraber diger
arilar ve kelebeklerle karsilastirmali olarak kullanilabilecek verilerin elde edilmesi bir
gerekliliktir. Diger bocek gruplarina oranla ar1 ve karincalarda daha gelismis bir beynin
ve paralelinde daha gelismis bir optik lobun bulunusu bu canlilar1 hafiza ile ilgili
deneylerde de cezbedici kilmaktadir. Insanoglu iginde yasadigi dogay: anlayabilmek ve
her ne sartta olursa olsun onun bir pargast oldugunu unutmamak i¢in mutlaka ve
mutlaka diger canli gruplari ile ilgili bilinmeyenleri ortaya koymali ve evrim gibi olagan
iistii bir olguyu daha iyi anlamali ve anlatmalidir. Davranigin evriminin ileride ¢ok daha

ilgi gorecek bir alan olmasi konu ile ilgili tiim ¢alisanlarin ortak dilegidir.
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Ek A. Monokromatik 1s1 uyaranlarinin elde edilmesi i¢in kullanilan i¢in dar bant araligina
sahip renkli filtrelerin (Thorlabs Inc. bandpass filters, CWL= 340, 370, 380, 440, 510, 540,

550, 590, 610, 630, 640 ve 650 nm) gegirgenlik degerleri.
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590 nm 610 nm 630 nm 650 nm

N 1e T 1@ t Te t 1e t

1 350 5] 300 14 10 18 20 28
2 125 5 0 13 5 13 35 12
3 355| 5,5] 320 121 100 14| 240 10
4 0 171 270 | 9,5] 240 36| 150 6
5 0] 8&5] 290 8| 160 10 85 17
6 250 13 0] 12,5 55 10| 255 13
7 0 8| 130 16| 235 17 0 12
8 0 71 220 15 30] 85 0 15
9 350 71 185 12| 275 15| 140 14
10 5 18 25 10| 165 121 290 28
11 275 4,5] 230 14 65 18] 160 7
12 0 6| 105 23| 195 331 110 20
13 265 141 240 451 310 14 0 8
14 0] 6,5] 280 23 75 171 315 13

15 150 10 70 971 300 8 0 6
16 210 151 205 17| 215 91 310 11

17 0 71 270 35 70 18] 290 6
18 290 251 310 33 40 14 0 10
19 0 151 300 17 40 4 10 17

20 330 10| 340 13 0 23] 335 8
21 265 151 320 26 70 23| 330 10
22 340 7 50 15 40 10 0 10
23 340 251 250 6 20 11] 340 27
24 195 13] 335 30 0 20 0 6
25 95 121 295 15] 170 40 30 20
26 340 8 60 12 70 20 0 14
27 290 10| 285 20] 165 71 235 21

28 0 8| 275 12 0 21 0 8
29 65 11] 280 26| 160 65| 260 9
30 0 31 0 141 340 20 ] 250 35

Ek C. Kirmizi bolge duyarlilik deneylerinde test edilen 30’ar is¢inin dairesel oriyentasyon
platformundaki agisal yonelimleri ve testlerin tamamlanmasi i¢in gecen siireler. N= birey sayisi; o=
Agisal yonelim; t= zaman.
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370 nm 370 nm 370 nm

(D (1/10) (1725)
1e t Te t Te t
295 7 0 11 80 9
135 14 | 330 13 50 18
0 4 65 10 | 285 6
0 8 345 8
255 5 245 12 85 7
0 13 0 5 315 | 26
220 16 15 12 180 | 24
260 17 30 7 210 8
70 8 115 11 250 7
10 30 8 95 12 20 13
11 0 5 330 11 285 | 25
12 | 280 10 | 310 | 20 145 10
13 0 25 90 15 | 225 15
14 | 350 6 340 7 290 9
15 0 5 0 20 | 265 12
16 40 20 40 17 80 41
17 | 320 | 21 345 7 340 12
18 0 11 325 14 | 265 11

O 001 W AW — Z
o
|

19 | 355 7 0 8 180 5
20 | 320 | 11 0 5 45 7
21 30 3 155 | 19 | 275 7
22 65 20 | 325 7 300 | 30
23 15 4 0 25 70 20
24 0 4 340 | 13 | 340 | 23
25 40 7 320 7 300 | 15
26 | 130 5 305 7 345 5
27 | 355 5 50 8 50 8
28 70 5 280 9 100 | 10
29 | 115 8 160 | 36 | 180 | 11
30 | 145 7 25 13 | 210 7

Ek D. UV siddet esik degeri deneylerinde (kontrol ve kritik testler) test edilen 30’ar is¢inin dairesel
oriyentasyon platformundaki daki agisal yonelimleri ve testlerin tamamlanmasi i¢in gegen siireler. N=
birey sayisi; 1®= Acisal yonelim; t= zaman
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440 nm 440 nm

(D (1/10)

N Te t 1e t

1 0 4 355 22
2 0 4 230 5
3 355 8 330 27
4 130 6 200 14
5 155 | 13 | 255 9
6 245 6 320 12
7 150 5 40 3
8 30 7 10 13
9 0 11 0 14
10 55 8 220 16
11 | 355 7 175 9
12 | 175 6 190 9
13 0 4 270 14
14 0 5 100 13
15 0 6 0 6
16 0 10 | 310 9
17 5 7 280 12
18 | 170 | 20 | 295 12
19 20 6 215 6
20 | 235 6 290 37
21 0 6 280 9
22 0 9 20 3
23 | 225 8 330 15
24 | 210 | 15 | 295 5
25 0 17 | 240 8
26 | 145 | 18 | 320 4
27 5 5 0 4
28 | 250 8 75 6
29 0 9 50 19
30 | 100 | 18 0 8

Ek E. Mavi siddet esik degeri deneylerinde (kontrol ve kritik testler) test edilen 30’ar iscinin
dairesel oriyentasyon platformundaki agisal yonelimleri ve testlerin tamamlanmasi igin gegen
stireler. N= birey sayisi; 1 ®= Acisal yonelim; t= zaman.
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540 nm 540 nm 540 nm 540 nm 540 nm 540 nm
(D (1/10) (1/25) (1/40) (1/100) (1/400)
N te t te t 1e t Te t Te t Te t
1 0 32 330 7 0 9 0 14 85 9 125 7
2 350 32 340 6 75 7 0 11 15 4 170 5
3 100 9 0 8 175 11 355 13 80 14 295 14
4 5 4 45 4 5 5 310 7 10 6 165 6
5 115 10 0 7 335 8 0 6 15 7 320 7
6 0 11 330 4 330 3 335 9 50 5 60 7
7 5 31 0 7 160 17 20 14 310 45 0 7
8 150 7 300 4 0 33 25 23 120 7 130 5
9 335 6 325 10 350 29 295 8 0 6 290 5
10 310 11 105 10 0 8 295 12 240 5 300 16
11 300 21 285 7 300 12 265 16 335 8 310 5
12 265 7 0 5 340 18 260 15 320 20 355 7
13 25 20 295 6 45 17 165 7 20 6 155 8
14 305 6 0 4 50 12 305 33 310 5 70 27
15 50 4 305 6 255 5 20 7 260 3 60 24
16 270 6 315 17 220 13 70 11 0 4 355 7
17 355 5 40 7 160 24 290 8 10 8 245 8
18 320 6 0 4 330 9 300 7 55 5 20 50
19 320 8 0 7 50 6 0 4 140 6 170 18
20 265 8 0 10 330 60 355 6 20 8 20 12
21 20 6 20 8 50 45 335 7 45 8 285 6
22 355 6 355 5 40 8 0 21 65 9 330 17
23 355 5 305 4 280 6 330 10 275 7 20 10
24 60 6 75 6 210 4 65 24 60 6 55 6
25 160 13 130 6 115 8 355 5 140 9 40 7
26 215 14 305 6 0 7 270 9 230 10 175 20
27 340 5 235 5 300 3 20 5 215 5 185 30
28 0 11 170 5 255 7 20 8 165 5 185 8
29 265 8 250 9 115 26 310 6 60 4 70 13
30 0 5 160 5 70 38 0 7 275 6 240 16

Ek F. Yesil esik degeri deneylerinde (kontrol ve kritik testler) test edilen 30’ar is¢inin dairesel
oriyentasyon platformundaki agisal yonelimleri ve testlerin tamamlanmasi ig¢in gegen siireler. N= birey
say1st; 1®= Acisal yonelim; t= zaman
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640 nm 640 nm
(D (1/10)

fe | t [fe] ¢
20 28 0 12
35 12 95 25
240 10 | 310 7
150 6 110 5
85 17 165 12
255 13 | 285 21
0 12 | 355 5
0 15 135 15
140 14 | 270 12
10 | 290 | 28 | 355 19
11 160 7 0 10
12 110 | 20 35 21
13 0 8 140 7
14 | 315 13 | 275 6
15 0 6 150 6
16 | 310 11 325 15
17 | 290 6 335 9
18 0 10 | 235 12
19 10 17 55 27
20 | 335 8 135 10
21 | 330 10 0 11
22 0 10 | 215 8
23 | 340 | 27 65 21
24 0 6 280 12
25 30 20 135 15
26 0 14 | 315 14
27 | 235 | 21 270 18
28 0 8 235 9
29 | 260 9 180 5
30 35 35 35 25

O 0 I UN RN = Z

Ek G. Kirmiz1 esik degeri deneylerinde (kontrol ve kritik testler) test edilen 30’ar is¢inin dairesel
oriyentasyon platformundaki agisal yonelimleri ve testlerin tamamlanmasi i¢in gecgen siireler. N= birey
say1st; 1®= Acisal yonelim; t= zaman
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8. TESEKKUR

Bu ¢alisma esnasinda degerli bilgi birikimininin yan1 sira zaman ve mekan ayirt
etmeksizin her tiirlii maddi ve manevi yardimlarini da benimle paylasan, ¢alismanin her
asamasinda motive edici yaklagimi ile ¢alismanin son halini almasi i¢in elinden geleni
esirgemeyen Hocam Saym Prof. Dr. Yilmaz CAMLITEPE’ye ve maddi manevi
desteklerini her zaman yanimda hissettigim en degerli varligim aileme tesekkiirlerimi

sunmay1 bir borg¢ bilirim.
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