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Ozet: Gorme, sahip oldugumuz duyulardan belki de en hayati olanidir. Canlilanin birbirleri ve cevreleri ile iliskilerinde Gnemli bir rol oynamaktadir.
Bu yiizden gdz, giiniimiize kadar bircok canli grubunda birbirine paralel veya konvergent sekilde evrimlesmistir. Fosillesme sireci sikintil
olmasindan dolayi, ortak atalara sahip olunan giiniimiizdeki mevcut canlilardan elde edilen veriler evrim siireci hakkinda bilgi vermektedir.
Makalemizde ilkel g6z yapilarindan giiniimiize kadar gelen evrim siirecini hem hiicresel hem yapisal diizeyde ele almaya calistik.

Anahtar sozciikler: goziin evrimi, fotoreseptdr, opsin, omurgalilar, PAX-6

Evolution of The Eye

Abstract: Sense of sight is maybe the most vital of the senses. It plays an important role for the organisms between each other and environment relationship.
For this reason eye, has been evolved in many group of lives by paralel or convergence way. Because of troublesome of the fossilisation process, the
data achieved from the organisms which have common ancestor with us, gives information about evaluation process. We aimed in our article to
evaluate evolution prosses come from ancient eye structures in cellular and structural plane.

Key words: eye evolution, photoreceptors, opsin, vertebrates, PAX-6

Gozln, kompleks yapisindan dolayi bazi kesimler
tarafindan indirgenemez komplekslilik isimli bir
hipoteze dayanarak, evrimle gelisemeyecegi, basit-
ten gelismise dogruilerleyip olusamayacagi 6ne si-
rilmastur. Neyse ki, omurgal gozlerinin ilkel versi-
yonlarina ait iyi 6rnekler ve fosil kayitlar mevcuttur.
Her ne kadar g6z yumusak bir doku oldugundan
dolayi fosillesememektese de, dederlendirmeler
g0zl icinde tutan orbitanin incelemesiyle yapilir. Bu
fosil incelemelerinde bir dezavantaj olusturmakta-
dir. Bunun tek istisnasi boceklerde bulunan bilesik
g6z yapisidir ki lenslerinin sert yapilari buna imkan
vermektedir (Fortey, 2000).

Omurgalilar 580 milyon yil dnce ortak bir atadan
béliinerek baslayan bir diziden en son 400 milyon
yil once ayrilarak ortaya ¢ikmaya baslamislardir
(Lamb, 2007). Bu ayriimalar ve evrim sureci belki de
en kompleks organlardan biri olan g6ziin gelismin-
de de etkili olmustur. Gérmek disaridan gelen uya-
ranlari ayirt edebilmemizi saglayan duyularimizdan
belki de en avantajlisidir. Ozellikle de ilkel sartlarda
canlilarin daha fazla tehlike altinda oldugunu disu-
nirsek, hem bu tehlikelerden kagmak hem hayatini
devam ettirmek icin bu duyuya ihtiyaclari oldugu
asikardir. Ornegin cift kabuklu yumusakcalar sahip
oldugu gozleri adeta bir hirsiz alarmi olarak kul-
lanmaktadir (Serb, 2008). Goziin evrim surecinin,

turlerin birbirleri arasindaki karsilikli iliskilerinden
etkilenmesini, bir silahlanma yarisi olarak adlandi-
rabiliriz (Dawkins, 1979).

Temel olarak goziin gorevi etraftan gelen isiklan
elektrokimyasal sinyallere donustiirerek beyne bilgi
saglamaktir. Yani basite indirgenirse goz isiga du-
yarli bir alicidir. Bir yazarin yorumuna gore gozler
cevredeki dogal 1sik yayihmiyla ilgili bilgi toplamak-
tadir (Land, 2002). Bu mantiktan yola cikacak olur-
sak, goze ornek olarak en basit yapi; bir organ olma-
sa da, siyanobakterilerin klorofil pigmenti gosterile-
bilir. Glnimuzden 3.5 milyar yil 6nce evrimlesmis
yesil bitkilerin atasi olan bu canlilar, bu pigmentle
gOrme yetisine sahip degdillerdi fakat i1s1g1 algilaya-
rak fotosentez yapmaktaydilar.

Hayvansi canlilara bakildiginda halkali ve yassi so-
lucanlar, denizyildizi, toprak solucanlari, deniz ke-
staneleri, protistalar ve yesil alglerde g6z noktasi
denilen bir organel bulunmaktadir. Saydam epitel
tabakasi ve altta renkli hiicrelerden olusan bu ya-
pida 151g1 daha cok sirkadiyen dongt ve 1siga yo-
nelme amach kullanmayi saglamaktadir ve gercek
bir gérme s6z konusu degildir. Bu nokta biraz daha
geliserek oglenalarda stigma adini almistir ve 1sI-
gin yoniini kismen de olsa tespit edebilmektedir
(Schoenemann, 2009).

*Uzm. Dr., Baskent Universitesi Konya Arastirma ve Uygulama Hastanesi, Goz Hastaliklar: AD.
** Prof Dr., Baskent Universitesi Zitbeyde Hanim Arastirma ve Uygulama Hastanesi Goz Hastaltklars AD.

367



Eyliil - Ekim 2016 Cilt: 31 Sayi: 5

Bunlari takiben 900-700 milyon yil 6nce oksijen se-
viyesinin artmasiyla birlikte canhlar ¢cok hiicrelilige
evrilmeye baslamislardir. Kambriyen donem olarak
bilinen yaklasik 540 milyon yil 6ncesinde patlama
denilecek bir evrimsel cesitlenme siireci baslamistir
ve gorsel sistemler bu dénemde hizli gelisim gos-
termislerdir (Schoenemann, 2009). Bu karmasik
yapilarin ortaya ¢ikmasiyla av ve avci iliskisi de yeni
bir boyut kazanmistir. Bunun getirdigi gorsel yeti
gerekliligindeki artis goz evrimine de hiz kazandir-
mistir. Hem hiicresel hem yapisal anlamda degisk-
likler gorlGlmustlr. Fotoreseptorler evrimleserek
opsinleri olusturmuslardir ve yine bazi canlilarda
renkleri ayirt etme yetisi veren kromofor adinda bir
molekdil ortaya ¢cikmistir.

Bu donemde ortaya cikan ilkel gozlere 6rnek olarak
Hagfish'de (balik asalagi) bulunan goz, fotoresep-
tor ve bipolar ya da amakrin hiicre bulunduran bir
retinaya sahiplerdi. Fakat bu g6z goérme islevinden
¢ok canliya bir sirkadiyen organ olarak hizmet et-
mekteydi. Bu ylizden memelilerdeki pineal organa
benzemektedir (Ekstrom, 2003). Her ne kadar bu
canlidaki goz yapisi omurgali g6z yapisina fiziksel
olarak benzeyen en ilkel yapi olsa da molekiiler
diizeyde daha ilkel canlilarda bazi benzerlikler bu-
lunmaktadir. Ciona intestinalis bir deniz Gzim{ (sea
squirts) tlirt olup, ocellus adinda bir géze sahiptir.
Bu organ isiga cevap olarak hiperpolarize olmasiy-
la, ci-opsin 1 kullanmasi ve RPE65, CRALBP ile reti-
nal G-protein coupled receptor (RGR) opsin kullan-
maslyla omurgali gézline benzerlik géstermektedir
(Lamb, 2007). Ci-opsin 1 bugiin omurgalilarda bu-
lunan opsin tirlerinin atasi konumundadir.

Cok hiicreli canlilarda 15191 algilayan hiicreler (foto-
reseptorler) temel olarak iki tiptir. ilkin agizhlarda
(protostome) apikal mikrovillus kullanan rabdome-
rik tip gordlirken, ikincil agizlilarda (deuterostome)
ise modifiye silyum kullanan silier tip gortlmek-
tedir. Bu tiplerin temel farkhliklan isiga karsi ver-
dikleri cevaplardan ileri gelmektedir. Rabdomerik
tipte depolarizasyon olusurken, siliyer tipte hiper-
polarizasyon gorilmektedir (Arendt, 2003-2004).
Opsinlerin ve g6z gelisimindeki transkripsiyon fak-
torlerinin filogenetik iliskileri arastinhrken ilkin ve
ikincil agizlilarin ortak atalarinin her iki fotoreseptor
tipine sahip olduklar sonucuna varilmistir. Bunun
yaninda transkripsiyon faktorlerindeki homoloji ve
melanopsin ihtiva etmesi nedeniyle omurgalilarda-
ki retinal ganglion hicrelerinin membran yapisini
kaybetmis birer rabdomerik fotoreseptér oldugu
iddia edilmistir (Arendt, 2002). Silier fotoreseptor-
ler de evrimleri siirecinde tirler arasinda farkhhk
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gostermektedir. Ornegin deniz Gziimi (ascidian,
sea squirts) fotoreseptoriiniin boyun kismi pig-
ment iceren hcreler tarafindan sarilmistir ve mik-
rovilluslar dis segment membrani ile temas halin-
dedir. Pigmentli hiicreler, katmanl yapilarin aksine,
fotoreseptorler ile ayni seviyede bulunmaktadir. Bu
da verted tipte bir gbz yapisi demektir ki omurga-
lllarda inverted g6z yapisi mevcuttur. Verted goz
yapisinda fotoreseptorlerin distal uglari direkt 1sikla
iliskilidir ve proksimal kisimda retinanin arkasindan
optik sinirle baglantilidir. inverted tipte ise gangli-
on hiicreleri fotoreseptorlerin dnlinde yer alir ve bu
retinada kor nokta olusmasina neden olur. Yani ver-
ted retinalarda kor nokta bulunmaz. Bu tip retinaya
en iyi orneklerden biri kafadan bacakhlardir (Serb,
2008). Yine Hagfish g6zl daha 6nce belirtildigi gibi
ve benzer olarak omurgall pineal organi, ara hiic-
relerden yoksun bir sekilde direkt beyinle baglan-
tihdir. Fakat tim omurgali retinalarinda bu baglanti
internoronlar (horizontal ve bipolar hicreler) ara-
cahgiyla olmaktadir. Bilindigi Uzere Tasemenler’in
(lamprey) kuzey yarimkiiredeki formlarinda kon ve
rod benzeri olmak Uzere iki adet retinal fotoresep-
tor gozlenirken, gliney yarimkiiredeki formlarinda
ise 5 sinif opsinle birlikte, kon benzeri bes fotore-
septor sinifi bulunmaktadir (Collin, 2004). Memeli
olmayan omurgalilarda 5 kon ile bir rod fotore-
septord bulunurken, memeliler bunlardan SWS-
2 ve Rh-2 isimli fotoreseptorleri kaybetmislerdir
(Lamb, 2007). Bunun yaninda bir ¢alismaya gore
LWS,SWS1, SWS2 ve Rh2, yaklasik 500 milyon yil
Oonce Tasemen ve Gnathostomes (yuvarlak agizlilar)
olarak ayrilmadan evrilmislerdir (Collin, 2003).

Her ne kadar fototransdiiksiyon kaskadinda rol alan
bircok proteinin paralel evrimi hakkinda bilgiler
artsa da, en fazla gelisim opsin fotopigmentlerinde
gorulmektedir. Daha ilkin agizhlar ve ikincil agizlilar
olarak ayrilma gerceklesmeden oOnce, ilkel opsin,
rabdomerik, fotoizomeraz ve silier olmak Uzere Ug¢
gruba ayrilmistir. Omurgalilarda ilk iki gruptan re-
tinal ganglion hiicrelerinde Uretilen melanopsin
ve RPE'de lretilen RGR ve peropsin tlremistir. Sili-
er grupta ise pineal kompleks, retina ve bazi beyin
bolgelerinde (retilen bircok opsin tiremistir. Bu
opsin ayrismalarini agiklayan Shichida ve ark., ayri-
ca kon pigmentinin 4 sinifinin rodopsinin evrimin-
den daha 6nceleri var oldugu sonucuna da varmis-
lardir (Okano, 1992).

Bipolar hiicreler yapisal olarak, gelisen fotoresep-
torlerin i¢ ve dis segment olarak ayrilmadan on-
ceki bipolar sekline benzemektedir. Bu hiicrelerin,
fotoreseptorlerin dis segmentine benzeyen 9+0
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microtlibll yapiyla karakterize, sabit bir sili iceren
ama disk membranlar bulunmayan bir uzantisi var-
dir. Yine fotoreseptorlerinkine benzeyen G-protein
aracili bir kaskada sahiptir. Sonug olarak kon ve rod
fotoreseptdriinde bulunan recoverin ve potasyum
kanallar gibi bircok protein yapisi ortaktir (Lamb,
2007). Bu benzerliklerin sebebi olarak, en eski
omurgali sinir hilicrelerinde olan protoneuronun
ortak atalarn oldugu ve bagimsiz olarak gelistikleri
dustndlmustdr (Vigh, 2002).

Molekiler genetik, 1siga duyarli bélgenin ¢ok eski
bir ortak atada gelistigini iddia etmektedir. Buna
kanit olarak da birbirinden farkli gruplarda bile g6z
gelisiminden PAX-6 isimli genin ve homologlarinin
kontrolii altinda olmasini gostermektedirler. Bu ho-
molog genler PAX 2,5 ve 8 olarak gosterilmekle bir-
likte g6z gelisiminden esas sorumlu olan gen PAX-
6'dir. Bu genin defektlerinde kiiclik goz, aniridi ve
hatta g6ziin tamamiyle gelismemesinin gorilmesi
ve fare PAX-6 geni kullanilarak meyve sinedinde ek-
topik g6z olusturulabilmesi bu genin tim memeli
ve bocekgillerin goz gelisimindeki baskinligini orta-
ya koymaktadir (Gehring, 2005).

Yazarlar 1s1ga duyarli noktasal yapilardan glinimiiz-
deki gbz yapilarina uzanan sirecin 364.000 nesil
suresince kazanildigini hesaplamiglardir. Bu orta-
lama yarim milyon yil siirse de, jeolojik zamanda
bir dakika gibidir. Bu evrim her basamakta %1'lik
degisim ile 1829 basamakta gerceklesmistir (Nils-
son, 1994).

Nilsson ve Pelger’in g6z evrim teorisine gore, 151gin
yoninl tam olarak algilamak ve goriinti keskin-
ligini artirmak amaciyla nokta g6z yapilan ¢ukur-
lasmaya baslamislardir (Nilsson, 1994). Bu cukur-
lugun agzi ne kadar genis olursa o kadar fazla i1sik
yogunlugu ama bir o kadar da bulanik gorinti
mevcuttur. Planarianlar (Yassi solucanlar) bu ilkel
cukur g6z yapisina 6rnektir. Gorlintlyl daha da
keskinlestirmek amaciyla cukurun genisligi daral-
maya baslamis ve igne deligi (pinhole) gozler or-
taya ¢ikmistir. Fakat bu gozlerde isikli ortamlarda
daha keskin gérme saglamasina ragmen goz icine
1sigin daha az girmesiyle los ortamlarda iyi fonk-
siyon gormemektedir. Lenssiz dar girigli kamarali
gOze Ornek nautilus (kafadan bacaklh yumusakgalar
grubundan sedefli deniz helezonu) verilebilir. Bu
yapinin dezavantajlari lens yapisinin gelismesiyle
kaybolmustur (Schoenemann, 2009). Lensli goze
evrilmeden 6nce, kutlikayakhlar (Oncyphora), bazi
halkal solucanlar, yumusakca ve kinitlilerde g6z
icinde jelatin6z ya da mukus benzeri yapilarla dolu
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olarak bulunmaktadir (Land, 2002). Bu gecis siireci
cenelilerin (Gnathostomata) diger kolu olan tase-
menlerde (lamprey) yasam boyu gorilmektedir.
Soyle ki bu canhlarin oldukca yavas gelisen larva
formunda (ammocoete) hagfish benzeri bir g6z ya-
pisi bulunmakla birlikte eriskin formuna gectiginde
omurgalilara benzer bir g6z yapisina sahip olmak-
tadir (Dickson, 1982). Tasemen goziinde lens, iris,
5 adet ekstraokuler kas ve fotoreseptor, bipolar,
horizontal, amacrine ve ganglion hiicrelerinden
olusan retina tabakasina sahiplerdi. Tasemen go6zii
omurgali goziine oldukga benzer yapilar icerdigin-
den dolay, ilk omurgali goéz ortaya ¢ikisinin 500
milyon yil dnce tasemen ve ceneliler olarak ayrildig
zaman meydana geldigi distinilmektedir. Gozln
bu gelisim teorisinde bazi tutarsizliklar goze carp-
maktadir. Bu sikintilardan biri, g6z noktasina sahip
canlilar sinifindan hicbir alt grupta cukur géze gecis
gorilmemesi (yine diger gelisim evrelerinde de bu
durum gorilmiuyor), bir digeri g6z bu kadar gelisim
gOsterirken gozden gelen 1511 vizyona donlstiiren
beynin paralel bir gelisim gosterememesidir.

Karl Erns von Baer 19. ylzyilin baslarinda yetiskin
formlar birbirinden cok farkli olan canhlarin emb-
riyolarinin benzer oldugunu gézlemlemis ve bu
embriyonel suirecin evrimsel slrecin bir yansimasi
olabilecegini 6ngérmistiir (Lamb, 2007). Embri-
yogenez sirecinde gozler, diensefalondan c¢ikinti
seklinde ortaya ¢ikmaya baslarlar. Optik oluk deni-
len ¢oklntuler rostral noral plagin her iki yanindan
gelisir ve daha sonra bu oluklar balonlasarak optik
vezikulleri olugturur. Genisleyen optik vezikdiller y G-
zey ektodermiyle temas yapar ve olusan lens plagi
her iki yapida degisiklik yaratir. Sonrasinda vezikuil-
ler, optik cup olustururken, ektoderm lens cukuruna
sonra da lensin kendine donlismek Gzere farkhlasir.
Optik cukurlugun ice yonelmesiyle RPE hiicrelerin
fotoreseptorlerle iligkisi de ortaya ¢ikmis oluyor.
Bunun yaninda belirtiimesi gereken bir konu da
gozlerle homolog olan, beynin diger fotoreseptif
bolgeleri pineal ve parapineal bezlerde diensefa-
londan cikinti yaparak olusmaktadir (Mano, 2007).

Mevcut omurgali g6z yapilari her ne kadar zaman
icerisinde gelisip bir cok dezavantajin lstesinden
gelmis olsa da miikemmel ve kusursuz degildir.
Daha 6nce de bahsettigimiz inverted goz yapi-
sindan dolayi kér nokta olusumu bunun en bariz
kanitlarindan biridir. inverted retinanin bedelle-
rinden biri de disaridan gelen 1s1gin, 151ga ilk tepki
veren hiicreler olan kon ve rod hiicrelerine ulas-
madan once retinanin yuzeyindeki kan damarlar
ve diger sinir hicrelerinden ge¢mesi gereklidir. Bu
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gecisin gorme kalitesi lizerine olumsuz etkisi ola-
cagdi agiktir. Bunun yaninda bu sekildeki diizen, kan
damarlarindaki kiiclik bir ttkanma veya tikaniklik ile
gorme keskinligi Gizerinde ciddi sekilde bozukluk-
lara sebep olabilmektedir. Bir mirekkep baliginin
benzer islevli gzl ise, retinanin arkasindan gelen
sinir ve kan damarlariyla birlikte daha makul sekilde
diizenlenmis bir retinaya sahiptir. Bunun yaninda
g6z uzunlugundan dolayi ortaya c¢ikan miyopi ve
hipermetropi, belli yastan sonra lens proteinlerin
yapisal bozulmasiyla ortaya ¢ikan yakini géreme-
me (presbiyopi) de bunlara 6rnek olarak verilebilir.
Bunun sebebi tam olarak agiklanamasa da, evrim
surecindeki bazi degisikliklerin diizelmesinin zor ol-
masi ve mevcut sekliyle kabul edildigi distintilmek-
tedir. Sonug olarak g6z diger organlar gibi cevresel
kosullar ve canlinin yasam bicimini destekleyecek
sekilde evrilmektedir. Bu ylzden ilkel g6z yapilari
glnimduzdekilerle karsilastirildiginda yetersiz go-
rilse de, yapilar bulundugu zaman kesitine gore
degerlendirmek daha dogru olacaktir. Charles
Darwin'in Turlerin Kokeni kitabinda belirttigi gibi
'Son derece sagma gorinmekle birlikte, g6z dogal
secilim sayesinde olugsmustur. Zamaninda giinesin
durup diinyanin etrafinda dondigi sdylendiginde,
tiim insanligin ortak goriisti bu hipotezin yanhs ol-
dugu yoniindeydi. (Darwin, 1859).
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