BİO 329 BÖCEK DAVRANIŞI

DOÇ. DR. OSMAN SERT

KAYNAKLAR:

1- Insect Behaviour. M. Prakash

2- The Insect, An Outline of Entomology. Gullan and Cranston

3- Biology. Champbell

4- Entomology. J. Meyer
5- Entomoloji. A. Demirsoy.

I – GİRİŞ

Günümüzde hayvan davranışları bilimi, hayvanların gerçekleştirdikleri davranışların nasıl ve ne için yapıldığı konusundaki temel soruları yanıtlamaya yönelik çok disiplinli bir çalışma alanıdır. Bazı araştırmacılar, çoğunlukla uyartının saptanması ve tepkinin oluşturulmasının fizyolojik tabanı ile ilgilenirken, bazıları, tepki modelleri ve bazıları da davranışın sonuçları ile ilgilenir. Bu ilgi alanı çeşitliliği, hayvan davranışları konusunun nörofizyologların, etologların ve hayvan psikologlarının çalışma alanları olarak ayrılmasına neden olmuştur.
Etolojinin bugüne kadar yapılmış pek çok tanımı olmakla beraber bunların hiçbiri tam olarak tatmin edici değildir ancak etolojinin, doğa şartlarında hayvan davranışlarının öneminin nesnel olarak çalışılması olarak önemli olduğu genel olarak kabul edilmiştir. Lorenz, Tinbergen ve von Frisch gibi Avrupalı araştırıcıların çalışmaları ile örneklendirilen genel anlayışa göre etoloji, içgüdünün evrimsel yaklaşımla incelenmesidir. Diğer taraftan hayvan psikolojisi,  öncelikli olarak öğrenme ve sorunları çözmek gibi ileri zihinsel olayların evrimi ile ilgilenmektedir. Hayvan psikolojisi, etolojiye kıyasla daha analitik olup,  çoğunlukla beyaz sıçanlar dışındaki canlılarla yapılan laboratuar deneyleri üzerine yoğunlaşmıştır. Etoloji ise daha çok tanımlayıcı ve karşılaştırmacı özellikteki alan çalışmalarına yöneliktir. Böcekler çoğunlukla içgüdüsel davranışlar sergilediklerinden, böcek davranışı alanında çalışan araştırıcılar hayvan psikolojisinden daha çok etoloji ile ilgilenmektedirler. Ancak, nörofizyoloji, genetik, biyokimya, elektronik ve istatistik alanlarında geliştirilen yeni araç ve yöntemler, farklı hayvan grupları ile çalışan davranışçılar arasında daha büyük bir amaç birliği ve düşünce sentezi oluşmasına yol açmıştır. Davranışın karmaşıklığına rağmen, bazı biyologlar durumu daha basit görerek belli davranış modellerinin nasıl ve neden evrimleştiği konusuna fazla ilgi göstermezler. Örneğin pek çok entomoloji kitabında davranışa ya çok az değinilir ya da hiç değinilmez. 300 milyon yılı aşkın bir zamandır böceklerde olagelen yapısal ve fizyolojik olaylar ve bunların böcek çeşitliliğini nasıl etkilediği ile ilgili ciltlerce kaynak bulunmasına rağmen yapısal değişimlerle beraber evrimleşen davranışsal modellerler konusunda yeterli yayın bulunmamaktadır. 
Biyoloji öğrencileri, çoğunlukla, davranışın tabanını oluşturan tepkilerin, yapısal özelliklerin kalıtımını sağlayan evrimsel süreç gibi kalıtılır olduğu gerçeğini gözden kaçırır; nötr yada faydalı tepkiler sonraki kuşaklara aktarılırken uygun olmayanlar elenir. Açıkça, yapı ve davranış, evrimsel süreçte birinden ayrılamaz. Yeni ortaya çıkan bir davranışsal tepki, yeni bir yapısal değişikliğin kullanılabilirliğini arttırabilir bu şekilde yeni yapısal değişikliğin korunması kolaylaşabilir. Bunun tersi olarak, yüksek ölçüde fayda potansiyeline sahip bir yapı, bunun kullanımına uygun bir davranış modeli olmadığından korunmayabilir. Bu nedenle, böcek davranışlarının temelini anlamak,  böceklerin yapılarını ve başarılarını anlamada oldukça önemli bir yere sahiptir. Çoğu araştırmacıya göre böceklerdeki davranışlar basmakalıptır. Örneğin, konmuş bir sineğe doğru bir el hamlesi yapıldığında sinek uçuşa geçer ya da bir taş kaldırıldığında, taşın altındaki böcekler hızlıca yakınlardaki başka bir taşın altına kaçarlar. Gece kelebeklerinin saatlerce bir ampulün etrafında uçarak dönmesi gibi bu tip basmakalıp hareketler çoğu zaman bir anlam ifade etmez gibi görünür fakat bunlar gibi pek çok böcek davranışı örneğinde uyartıya karşı verilen genetik olarak programlı tepkiler gözlemleriz.
Normal şartlar altında bu temel kalıtılmış davranış bileşenleri yaşamsal öneme sahiptir ve sonuç olarak ait olduğu türde bir özellik olarak varlığını sürdürür. Bu tip programlanmış tepki modelleri doğuştan gelen davranış ya da içgüdü olarak adlandırılmaktadır. Doğuştan gelen davranış, bireyin bu davranışla ilgili daha önceden deneyimi olmamasına rağmen davranışı sergileyebilmesiyle öğrenilmiş davranıştan ayrılabilir. Bu şekilde, yeni oluşmuş bir birey, daha önce karşılaşmadığı, kendisi için faydalı ya da zararlı durumlara uygun davranışları sergileyebilir. Böyle bir özelliğin, canlının hayatta kalabilmesi açısından önemi tartışılmazdır. Bununla birlikte, mevcut koşullar altında alternatif faydalı stratejiler geliştirilemiyorsa, an azında birey için tamamen programlanmış davranışlara geri dönüş görülebilir. Diğer taraftan öğrenme, belli durumlarda içgüdülerden daha faydalı olacak davranış alternatiflerinin geliştirilmesine olanak sağlar. 
Bir türe ait davranışın içgüdüsel ya da öğrenilmiş olduğu, canlının öğrenme kapasitesi veya o davranışı öğrenmeye uygunluğuna bağlıdır. Öğrenme kapasitesi, çoğunlukla canlının merkezi sinir sisteminin karmaşıklığı, kısmen de beyninde bulunan sinir hücresi sayısı ile tespit edilir. Öğrenmeye uygunluğu belirleyen temel etken mümkün olan alternatif cevapları tecrübe etmek için gereken zamandır. Buna bağlı olarak böcekler gibi beyinlerinde göreceli olarak az sinir hücresine (yaklaşık 100.000) sahip olan ve kısa ömür süresi olan hayvanlarda neredeyse tamamen içgüdüsel davranışlar görülmelidir.  Böcekler göreceli olarak daha az sinir hücresine sahip olduğundan, çoğu böcek normal ortam koşullarında hayatta kalmalarını ve çiftleşmelerini temin etmeye yönelik sabit tepki gruplarına sahip olmaları beklenir. Bu doğuştan gelen tepkiler pek çok böcek bireyinin erken ölmesine sebep olmasına rağmen populasyonun veya türün devamlılığının sağlanmasını yolaçmaktadır.  
Böceklerde yaşam süresinin kısa olması öğrenmenin etkinleştirilmesinde dezavantajdır ve bununla birlikte böceklerde görülen karmaşık yaşam döngüleri de öğrenilmiş davranışların yararını azaltmaktadır. Gelişim sürecinin farklı dönemlerinde etkili olan uyartılar birbirlerinden oldukça farklı olabilir ve farklı gelişim basamaklarında bireyler hayatta kalabilmek için çoğunlukla aynı uyartılara farklı tepkiler göstermek zorunda kalırlar. Bu duruma, ergin ve ergin öncesi dönemleri arasında büyük ölçüde yapısal ve ekolojik farklar gösteren türler örnek olarak gösterilebilir. Açıkça, hayatta kalmak için gösterilmesi gerekli tepkiler çok çeşitli olabilir ve belli bir yaşam evresinde öğrenilmiş bir davranış, farklı şartlar altında yaşanan ileriki yaşam evrelerinde çok az bir değere sahip olabilir. Deney sonuçlarına göre, bazı böceklerin öğrenme işlevini tam olarak gerçekleştirmelerine rağmen, genel olarak bakıldığında böceklerin yaşamında öğrenilmiş davranışlar önemli bir yer tutmamaktadır.
Araştırmacıların bakış açılarından, temel davranış çalışmaları için böcekler ideal unsurlardır. Eisner ve Wilson’un da belirttiği gibi, böceklerdeki duyu hücrelerinin çoğu, kutikula içerisinde bulunan belirgin reseptör alanlardan çıkmaktadır bu reseptörler deneysel olarak dışarıdan rahatlıkla kontrol edilebilir. Bu şekilde, davranışı temel tepki bileşenlerine ayırmak ve farklı koşullarda davranışın ne şekilde programlandığını anlamak mümkündür. Öğrenilmiş davranışlar, tepkilerin uyumsal önemlerini doğru tahmin etmeyi mümkün hale getiren bilinmeyen değişkenler göstermez.
Canlıların evrim sürecindeki uyum şekline ait bilgilerin kazanımı dışında, böcek davranışlarının çalışılmasının başka bir faydası bulunmaktadır. Hem faydalanılan hem de zararları görülen türlerin kontrolü, bu türlerin biyolojilerinin her yönden iyi tanınmasına dayanmaktadır. Örneğin tozlaştırılması istenen bitki türünün kokusuna tozlaştırmada kullanılan böcek türlerini alıştırarak bunların tozlaştırma verimleri arttırılabilir. Uygulamalı biyoloji kontrol programlarının başarı ya da hatalarını, konak canlının bulunduğu ortamdaki temel uyartının (key stimuli) varlığı ya da yokluğu temelinde açıklanabilir. Zararlıların göç davranışını anlayarak, bunların akınları sonucu oluşan tarım alanlarındaki zararları engellenebilir. Bir zararlı populasyonu, populasyonun üremesi için önemli olan bir iletişim yolu bozularak baskılanabilir.
Böcek davranışları hem alan çalışmalarında hem de laboratuarda yoğun olarak çalışılmış ve her iki alandan gelen bilgiler geçerli, uygun ve faydalıdır. Gerekli olan ilk basamak böcek davranışını doğru ve olabildiğince tam olarak açıklamaktır (ethogram). Bu, belirli davranış varyasyonlarının gözlemlendiği zamanın fizyolojik (örneğin beslenme vb.) evre ile ilişkilerini içermelidir. 
Aşağıda verilen tanım, üç temel hedeftir.

1. Davranışın, sinirsel, hormonal ve genetik açılardan kontrolünün saptanması

2. Çeşitli davranışların, böceğin yaşamındaki işlevini açıklamak
3. Davranışın olası filogenetik kökenlerinin saptanması
DAVRANIŞ ÇEŞİTLERİ

Genel olarak böcekler, doğuştan gelen ve öğrenilmiş davranış olarak iki tip davranış sergilerler. 
Doğuştan gelen davranış, genel olarak bir ya da bir grup uyartıya karşı gösterilen az çok sabit bir ya da bir seri tepkidir. Bir önceki cümledeki  ‘az çok’ söyleminin üzerinde durulması gerekir çünkü, doğuştan gelen davranış genellikle esnektir ve deneyimle (öğrenme) değişebilir. Doğuştan gelen davranışın, çoğunlukla sinir sisteminin kalıtılabilir özelliklerine dayandığı kabul edilmektedir. 
Diğer taraftan öğrenilmiş davranış, kalıtsal olmayıp, bireyin yaşamında çevre ile etkileşimi sonucu kazanılmıştır. Öğrenilmiş davranışların özgül modelleri kalıtılmaz  ama öğrenme kapasitesi kalıtılır. Çoğu davranış modeli incelenirken bunun kalıtsal mı yoksa öğrenilmiş mi olduğunu saptamak zordur. 

Böcek davranışlarının çarpıcı bir özelliği de çoğu davranışın önceden deneyim olmadan ve türün diğer bireyleriyle etkileşime girilmeden sergilenmesidir. Böceklerdeki bu tip davranışlar doğaldır ve doğuştan gelmektedir. Bazı doğuştan gelen davranışlar karşılaştırılabilir derecede basittir. Refleksler bu duruma örnek olarak gösterilebilir. Refleks, proboscis’in dışarı uzatılması gibi vücudun bir kısmı ile ya da böceğin ters çevrildiğindeki düzelme hareketi gibi vücudun tamamıyla sergilenebilir. Refleksler fazik ve tonik olarak ikiye ayrılabilir. Fazik refleksler, hızlı ve kısa süre içerisinde gerçekleştirilir (proboscisin uzatılması), tonik refleksler ise vücut duruşu, turgor ve iç dengenin düzenlenmesi gibi yavaş ve uzun sürelidir. Refleksler karmaşıklıklarına göre de çeşitlenir. En basit refleks, bir reseptörden getirici sinirin, uyartıyı bir ara nöron aracılığı ile efektöre gönderildiği refleks yayıdır. Muhtemelen tüm refleksler, bundan daha çok sinirsel bağlantı içermek suretiyle daha karmaşıktır. Bireyin segmental ganglionları refleks otonomisi gösterebilir. Örneğin,  ipek böceğinde (Bombyx mori), ovipozitörün bir yüzey ile teması sonucu gerçekleşen yumurta bırakma refleksi, tamamen abdomen son segmentindeki caudal ganglion ile gerçekleştirilir.


Daha karmaşık doğuştan gelen davranışlar çok çeşitli yönlenme modelleri içermektedirler. Yönlenme,  uyartı gibi iç ya da dış kaynaklı bir referansın yardımıyla, zaman ve mekanda konum ve tutumun kontrol edilmesi etkinliği ve kapasitesi olarak tanımlanabilir. 
Birincil ve ikincil olarak iki geniş yönlenme tipi belirlemiştir. Birincil yönlenme, hem sabit hem de hareketli bir böcekte görülen tutum olan, temel vücut duruşunun saptanması ve sağlanmasıdır. Örneğin uçan bir böceği belli bir yönde tutan refleksler birincil yönlenmelerdir. 
İkincil yönlenme, birincil yönlenmenin üzerine eklemelerle gerçekleşir ve çeşitli uyartılara böcek tepkisinin verilmesidir. Bu uyartılar ışık, nem ve sıcaklık gibi dış kaynaklı ya da belli bir böcek hormonunun varlığı gibi iç kaynaklı olabilir. İkincil yönlenme, böceği potansiyel bir av ya da konağa veya koşulları daha uygun bir ortama yönlendirmek veya potansiyel bir tehlikeden ya da çevreden uzaklaşmak gibi yararlara sahip olabilir.

yönlenmenin mekanizmasını esas alarak yönlenmeyi Kineses, Taxes ve transverse olarak üçe ayıran bir sınıflandırma da önermişlerdir. Kineses, uyartıya dolaylı tepkilerdir bu nedenle uyartı kaynağına karşı vücudun belirli bir yönlenmesi yoktur. Örneğin nemli atmosfere kıyasla kuru atmosfer koşullarında çeçe sineklerinde (Glossina spp) etkinlik artmaktadır. Bu davranış, böceğin nemli bir alan bulup orada kalması ile sonuçlanacaktır. İnsan bitleri (Pediculidae), sıcaklık, nem ve koku arttıkça daha az yön değiştirmesi yaparak potansiyel konaklarına yaklaşırlar.
Taksis: (Taxes), kineses’den farklı olarak uyartı kaynağına göre doğrudan gerçekleştirilen tepkilerdir. Böcek bir uyartı kaynağına doğru (pozitif) ya da kaynaktan uzağa doğru (negatif) hareket edebilir. Teorik olarak, bir böcek bir uyartı etkisinde belli bir rotada ilerlerken,  gerçekleştirdiği açısal sapmalar ‘dönme eğiliminin (turning tendency)’ başlangıcıdır. Bu durum, böceğin orijinal rotasına dönmesi için gereken açısal sapmadır. Açısal sapma arttıkça dönme eğiliminin şiddeti de artmaktadır. 
Taxes, uyart tipine göre sınıflandırılabilir. (Fototaksi – ışık, geotaksi – yerçekimi, Gznemotaksi – hava koşulları, rheotaksi – su koşulları, Tigmotaksi – temas)

Klinotaksik yönelme, taxis için iyi bir örnektir. Klinotaktik yönelme yapan bir böcek vücudunun tamamını ya da bir bölümünü sallayarak maksimum uyartının görüldüğü bölgeye yaklaşır ya da bölgeden uzaklaşır.
Transverse (Çapraz yönlenmeler), uyartı kaynağının yönüne bağlı sabit bir açıda vücudun hizada durması ile sonuçlanır ancak bu durumda hareket görülme zorunluluğu yoktur. Pek çok böcek tarafından sergilenen dorsal (ventral) ışık tepkimesi hareketin görülmediği durumlara örnek gösterilebilir. Dorsal (ventral) ışık tepkisi serbest yüzen sucul böceklerin pozisyon saptamalarında önemlidir. Notonecta türlerinde (backswimmers) düşey konumaki pozisyonlarını ventral ışık tepkisi ile sağlarlarken bu durum Corixa türlerinda dorsal ışık tepisiyle gerçekleştirilir. 

Hareket içeren çapraz yönelmenin en bilindik örneği ışık pusulası tepkisidir. Hareket ışık kaynağına göre sabit bir açıda yönlenir ve bu durum rotanın belirlenmesinde önemlidir. Eğer yuvasına besin taşımakta olan bir karıncanın üstüne ışık geçirmeyecek küçük bir kutu kapatılır ve güneşin konumu değişene kadar karınca bu ortamda hapis tutulursa, serbest bırakıldığında karıncanın güneşin yeni konumuna göre yeni bir rota izlediği görülür. Benzer bir şekilde hareket halindeki bir böceğin güneşi görmesi engellenir ve bir ayna yardımıyla güneşin imajı gösterilirse, böcek güneşin imajına göre yön değiştirecektir. 
Öğrenilmiş Davranış:

Öğrenilmiş davranışın pek çok tanımı bulunmaktadır. Thorpe’a göre öğrenme,  deneyimler sonucu bireyin davranışlarında görülen uyumsal değişimlerdir. Buna bağlı olarak öğrenme çevresel bilgilerin biriktirilmesi (hafıza) ve bu biriktirilmiş bilgilerin hayvanın davranışı üzerindeki etkilerini içermektedir. Hayvanın gelişim döneminin belli bir kesitinde görülen doğuştan gelen bir davranış ilk gözlemlendiğinde öğrenilmiş davranış olarak algılanabileceğinden herhangi bir davranış modelini öğrenilmiş olarak tanımlama işi yoğun dikkat gerektirmektedir.
Öğrenme tiplerinin sınıflandırılması konusunda kabul edilen genel bir fikir yoktur. Markl, böcek davranışları için aşağıdaki sınıflandırmayı önermiştir. Habitasyon, birlikte öğrenme( klasik koşullandırma, faydalı koşullandırma – instrumental conditioning-, ve shock avoidance conditioning durumlarını içerir) ve belirtisiz öğrenme (latent learning)
Habitasyon, kaçma ya da sakınma tepkisi verdirten bir uyartının artık bu tepkiyi canlıya verdirtmemesi sonucu görülür. Bu tip öğrenme tüm böceklerde ortak olup kimyasal uzaklaştırıcılar, ses ve görsel uyartılar ve benzerlerine karşı sergilenir. Böceklerdeki bu tip öğrenme, gereksiz yere enerji tüketecek davranışlarda sakınmada faydalıdır. Klasik koşullandırma Rus bilim adamı Pavlov tarafından keşfedilmiştir. Bu tip öğrenme, iki tip uyartıyı birden içermektedir. Uyartılardan biri (koşullandırılmamış uyartı) bir tepki sergiletir (koşullandırılmamış tepki) diğer uyartı (koşullandırılmış uyartı) koşullandırılmamış tepkiyi sergiletmez ancak bu iki uyartı bir hayvana sık olarak bir arada verildiğinde koşullandırılmamış uyartının yokluğunda hayvan koşullandırılmış uyartıya tepki göstermektedir. Bu durum bal arılarında da gösterilmiştir. Bu böceklerde proboscis refleksi, şeker yokluğunda coumarin özüne koşullandırılabilir. Bu durumda proboscisin dışarı çıkarılması koşullandırılmamış tepki, şeker ise koşullandırılmamış uyartıdır. Coumarin kokusu ise koşullandırılmış uyartıdır.  Bununla birlikte böceklerde klasik koşullandırma tam olarak görülememiştir.
Instrumental (faydalanmalı) öğrenmede (izleme ve hata) bir yada bir seri tepki, bir uyartı ya da uyartı modeli varlığı ile teşvik edilir ya da engellenir. Bu duruma labirent öğrenme iyi bir örnektir. Bir böcek ile yuva, besin ya da benzeri güçlü bir çekici etki ya da arasına bir labirent yerleştirilir ya da yanlış tepkilerde elektrik şoku gibi olumsuz bir etken uygulanır. Eğer bir böcek labirenti öğrenmede iyi ise, her denemede yapılan hataların sayısı azalacaktır. Karıncalar yuvaları ve kendileri arasına koyulan nispeten karmaşık labirentleri öğrenebilir. Bu tip öğrenmeye başka bir örnek ise bala arılarının şeker ödülü ile belli bir renge alıştırılmasıdır. Besin ödülü ile bal arıları kokulara da alıştırılabilir.
Böceklerin cezalandırma şekilde koşullanabilmesinin pek çok örneği bulunmaktadır. Örneğin bir peygamber devesi elektrik şoku ile karşılaşacağını bildiği bir nesneye hamle yapmaması gerektiğini öğrenebilir. 
Horridge’ın çalışmaları, başı kesilmiş bir hamamböceğinin tek bir bacağı, elektrik akımı geçirilen bir tuz çözeltisinin üzerinde tutulduğunda böceğin, bacağını elektrik şokuna maruz kalmayacak bir yükseklikte tutabilmeyi öğrendiğini göstermektedir. (Çarpmadan kaçınarak öğrenme: Shock-avoidance learning) daha sonraki bulgular, ventral sinir şeridindeki tek bir ganglionun tek bacağın Çarpmadan Kaçınarak (shock-avoidance) öğrenmesini kontrol ettiğini göstermiştir.

Latent öğrenme ise açık anlaşılır bir ödülün ya da cezanın olmadığı durumlarda görülür. sosyal böcekler, yuva çevrelerinin özelliklerini öğrenirler ve böylece besin bulma uçuşlarından yuvalarına geri dönebilirler.

Kokuya koşullanma latent öğrenme alışkanlığının bir tipi olabilir. Standart bir böcek uzaklaştırıcı kokuya gelişme döneminin belli bir döneminde maruz kalan bireylerde ergin safhada bu uzaklaştırıcının çok etki göstermemesi bu duruma örnek gösterilebilir. Drosophila melanogaster  erginleri için nane yağı bir repellant olmasına rağmen bu türlerin larvalarının yetiştiği ortama nane konulduğunda, erginleşen bireylerde bu etki görülmez.
DAVRANIŞTA PERİYODİKLİK
Böcekler,  düzenli olarak gerçekleşen döngüsel değişimlerin tanımladığı bir çevre içinde evrimleşmişlerdir. Böceklerin çoğu etkinliği (beslenme, çiftleşme, yumurta bırakma hareket vs.) belirli zaman aralıkları içinde gerçekleşmektedir. Dahası, tekrar eden bu etkinliklerin zamanlaması uyumsaldır, bu durumda doğal şartlar altında yaşamakta olan böceklerin bu şekilde davranmaları, hayatta kalma olasılıklarını arttırmaktadır. Bu nedenle, otçul böcekler, üzerlerinden beslenecekleri bitki türlerinin ortamda belirmesi ile birlikte yumurtadan çıkarlar. Soğuk ya da kuru mevsimin yaklaşması ile de göç eder ya da dormant (durgun) hale geçerler. Periyodiklik terimi bu gibi tekrar eden davranışlara uygulanmaktadır. Tekrar eden belli etkinliklerin periyodu, günlük, aylık, yıllık, ayın konumuna uygun ya da başka şekillerde olabilir. Davranışta periyodiklik hem endojen hem de eksojen bileşenler içermektedir. Endojen bileşenler böcekten kaynaklanmakta olup sonuç olarak kalıtımla ilgilidir. Ekzojen bileşenler ise dış çevre kaynaklıdır.
Ritmler, doğuştan gelen bir ölçüm duyumuyla ya da biyolojik saatle kontrol edilen işlemlerdir. Tipik olarak dış koşullar (sıcaklık, ışık vb.) sabit tutulduğunda bile devam ederler. Çoğu ritm yaklaşık 24 saatlik bir periyoda sahip olup circadian  (günlük) olarak tanımlanır.
Örneğin hamamböcekleri geceleri etkinlik gösterir, Drosophila pupal evreden şafakta çıkar, Tettigonia  ve diğer Orthopterler günün ya da gecenin belli bir döneminde ses çıkarırlar. Belli sayıda circadian olmayan ritmler de bulunmaktadır, örneğin bazı Chrinomidae ve Ephemeroptera türlerinin ayın konumuna göre ergin çıkışlarının görülmesi ve bir Dermestidae türünün ergin çıkışının yıllık olması bu şekildedir. Circadian olmayan ritme iyi bir örnek Magicicada (cicadidae) türlerinde görülmektedir. Pek çok kuluçkadaki birey, 13- 17 yıllık zaman aralıkları ile ergin çıkışını gerçekleştirmektedirler. Bu tip ritmler bazen geçişli ritmler (gated rhytms) olarak adlandırılır. Populasyonun bireyleri koordineli olarak davranışsal bir ‘geçide’ eş zamanlı ulaşır ve bu geçidi eş zamanlı geçerler.
Bazı araştırmacılar ritmlerin endojen kaynaklı biyolojik saatlerden çok saptanamayan eksojen etkenlerin kontrolünde olduğunu savunmaktadır. Bununla birlikte kanıtlar bir endojen etkeni de desteklemektedir, bu da ritmin evresi, canlı dünyanın başka bir bölgesine de taşınsa değişmemektedir.
Ritimlerin eksojen etkenlerle kontrol edilmemesine rağmen bazı eksojen etkenlerin ritimlerin üzerinde etkili olduğu bilinmektedir. Bunlardan özellikle önemli olanları, populasyondaki bireylerin ritmik modellerinin evrelerini kuran dış kaynaklı zaman dizileridir (Zeitgebers = zaman mefhumu). Yapay olarak sabit çevre koşulları altında (örn. Sabit ışıklandırma)  olan bir populasyonda bireylerin ritmik etkinlikleri arasında faz kaymaları görülebilir ancak uygun bir zaman dizisi (time cue) girişiyle, bireylerin davranışlarının senkronize olduğu görülmektedir. Örneğin sabit  ışıklandırmada tutulan Aedes aegypti  dişileri aritmik şekilde yumurtlarlar ancak kısa süreli de olsa periyodik olarak karanlık evrelere tabi tutulduklarından sonra yumurtlama 24 saatlik aralıklarla gerçekleştirilmeye başlanır. Laboratuar koşullarında ritmik etkinliğin fazı araştırıcının isteği doğrultusunda değiştirilebilir. zaman dizileri şeklinde etki gösteren eksojen etkenler arasında fotoperiyot, ışık şiddeti, sıcaklık, besinin temin edilebileceği zaman ve bunun gibi etkenler sayılabilir. 

Çoğu dış çevreye ait etken, 24 saatlik bir periyoda sahiptir. Bunlar arasında ışık şiddeti, nem, rüzgar hızı ve çeşitli muhtemel biyolojik etkenler bulunur. Dış çevre etkisinde gerçekleştirilen periyodik etkinliğe bir örnek de, çoğu sivrisinek türünde ışık şiddetine bağlı olarak belli bir yerde kümelenip uçmasıdır.
DAVRANIŞIN KONTROLÜ

Bir böcek bulunduğu ortamda oldukça fazla sayıda uyartıya maruz kalmaktadır. Bu uyartılardan bir kısmı böceğin yaşamı ile ilgili bilgi sağlarken bir kısmı da böceğin yaşamı ile alakasızdır. Bir böcek yaşamını devam ettirebilmek için doğru uyartıya, doğru zamanda  doğru yanıtı vermelidir. 

Çevrenin algılanması ve gereken davranışların sergilenmesi sinir ve endokrin sistemin görevidir. Sinir ve endokrin sistemlerinin işlevsel özellikleri kalıtım mekanizması ile belirlenir. Bu bölümde sinir ve endokrin sistemlerin içerikleri ve kalıtımın rolü tartışılacaktır.

Sinirsel Kontrol:

Davranış açısından çoğunlukla basmakalıp olduklarından ve sinir sistemleri göreceli olarak az sayıda nöron içerdiğinden, böcekler sinirsel işlev ve davranışın incelenmesi için iyi örneklerdir.

Pek çok hareket modelinin ( uçmak, yürümek ses çıkarmak vb.) sinirsel kontrolü çalışılmış olmasına rağmen karmaşık davranış dizilerinin sinirsel kontrolüne ilişkin oldukça az şey bilinmektedir. Bu alanda kullanılan teknikler Dekapitasyon öncesi ve sonrası davranışların gözlenmesi, sinirlerin kesilmesi, ganglionların tamamen ya da kısmen alınması ya da tahrip edilmesi, in vivo da ya da yalıtılmış preparatlarda sinir ve ganglionlardan elektrofizyolojik kayıtlar alınması ve yapısal bağlantıların aydınlatılabilmesi için boyama tekniklerinin kullanılması şeklinde sıralanabilir.  Bunlarda başka ve daha şık bir yaklaşım ise çeşitli anormal (mutant) davranış modelleri ile doğrudan ilişkili sinir sistemi kısımlarının saptanması üzerine kurulmuştur. 
Nörofizyoloji ve davranış alanlarında yapılan çalışmalar davranış modellerinin dışardan duyusal bir tetikleme olmadan kendiliğinden oluşabileceğini göstermektedir. Bu nedenle, sinir sistemi, organize davranış modellerini endojen bir şekilde, kendiliğinden üretebilecek yeterlilikte olmalıdır. Başı kesilmiş bir mantid, çiftleşme hareketlerini sürdürebilmektedir. Baş ve kanatlardan gelen tüm duyusal girdinin engellendiği bir çekirgenin sinir sistemi, normal uçuştakine neredeyse eş bir motor verim üretebilir. Bu etkinliklerin, merkezi sinir sisteminde bulunan nöral model üreteçlerinin kendiliğinden ve önceden programlanmış etkinliklerinden kaynaklandığı düşünülmektedir. 
Eğer mantidlerde çiftleşme davranışı endojen olarak oluşuyorsa neden bu canlılarda bu davranış her zaman görülmemektedir? Çevresel koşullar (rüzgar, engeller vb.) değiştikçe bir çekirge uçuşunu nasıl kontrol edebilmektedir? Endojen etkinliklerin bireyde düzenlenmesi gereklidir. Bu etkinliklerin, çevresel konumlanmış duyu almaçlarından (peripheral sensilla) gelen girdiyi uygun duruma getiren ‘daha yüksek merkezlerin’ teşvik edici ya da inhibe edici uyartıları yanında, muhtemelen doğrudan ya da dolaylı olarak hormonlarla düzenlendiği düşünülmektedir. 
Çekirgenin başında, uçuşun sağlanmasına yardımcı olan rüzgara duyarlı almaçlar (sensilla) bulunmaktadır. Ayrıca tarsal reseptörler, bir varlıkla temas sağlandığında uçmayı stimule etmektedir. Buna ek olarak kanat bağlantı bölgelerinde ve pterothoraxda uçuşun düzenlenmesine yardımcı gerginlik reseptörleri bulunmaktadır. Nitekim, çekirgede uçuşun merkezi olarak oluşturulmasına rağmen, temel model çevresel olarak, yani duyusal girdilerle değişikliğe uğratılabilir.

Basmakalıp davranış dizilerinde muhtemelen görevli nöral model üreteçleri benzeri unsurlar, basit motor modellere göre daha karmaşıktır. Örneğin Gomphocerus rufus adlı çekirge türünde kur yapma, net olarak basit davranış modelleri ile ortaya çıkar ve bu davranış dizisi, duyusal geri beslemenin potansiyel kontrolünün cerrahi olarak ortadan kaldırılması ile engellenemez. Buna benzer olarak uyarılmış bir Drosophila erkeği, anestezi edilmiş ve tamamen duyarsız ve tepki vermeyen bir dişinin varlığında bile, kur yapma davranışlarını en ince ayrıntısına kadar sergiler. Nitekim, karmaşık davranışlar, davranış dizileri kasetleri halinde kaydedilmiş ve sözü edilen böcek bireyinin uygun zamanlarda uygun kasetleri çalabileceği bir kaset bankası varmış gibi düşünülebilir.
İşlevsel bir tanımlama yapmak gerekirse, sinir sistemi üç ana fonksiyonel kısım olarak düşünülebilir. Bunlardan birinde, yüklü miktarda gelen duyusal girdi, motor çıktının verilmesinde görev alacak küçük bilgi grupları serilerine indirgenir. İkincisi, o zaman diliminde tepki verilmesi gereken bilgi grubunu seçip diğerlerini inhibe eder. Üçüncü de motor sinir uyartılarını oluşturacak sinirsel üreteçleri oluşturacak olan kısımdır. 
Eğer beyin kendisinin haricindeki kalan sinir sistemi kısımlarının harekete geçmesi ve inhibisyonu ile ilgili ise, beyin nasıl harekete geçirilmektedir? Bu konuda çok yeterli bilgi olmamasına rağmen ocel gözler, bileşik gözler ve antenlerin, beyni harekete geçirmeye yönelik girdiler oluşturduğuna dair kanıtlar bulunmaktadır. Beynin harekete geçirilmesinde, kendiliğinde endojen etkinliklerin ve endokrin etkenlerin de işlevi olduğu düşünülmektedir. Öğrenmenin nörofizyolojik temeli ile ilgili çok az bilgi vardır ama beynin bazı kısımlarının tahrip edilerek yapılan çalışmalar, uzun dönemli hafızanın belli bir bölümünün burada olduğunu göstermektedir. Bunun yanında yalıtılmış ganglionların schock-avoidance öğrenmeyi sergileyebildiğini hatırlatmak gerekir. 
Endokrin Kontrol
Hormonlar böcek davranışında önemli işlevler görmektedir. Sinir sistemi üzerinde doğrudan etkili olarak davranış modellerinin tümü üzerinde temel değişimlere yol açabilirler. Buna karşılık, sinir sistemi, hızlı değişen iç ve dış çevre koşullarına (potansiyel avcı saldırısı, uçuş sırasında bir engelle karşılaşma vb.) çoğunlukla kısa dönemli, belli ölçüde de anlık davranışsal tepkilere aracılık eder. Endokrin mekanizmalarının etkisi çoğunlukla uzun süreli olup daha farklı çevre koşullarına bağlı olarak davranışları koordine eder. (mevsim değişimi, besine ulaşılabilirliğin değişmesi vb.). Nitekim, tamamen sinirsel olarak çalışan mekanizmalar, kaçma tepkileri, uçuş sırasında manevra yapma gibi olaylarla ilgiliyken, endokrin mekanizmaları göç davranışı, dormansi, beslenme davranışlarındaki değişimler, belli eşeysel davranışlar gibi olaylarla ilgilidir.  Hangi reflekslerin sergileneceği ve hangi davranış kasetlerinin çalınacağının saptanmasında hormonlar da sinirsel mekanizmalar gibi etkilidir. 
Davranış üzerindeki hormonal etkinin belirlenmesinde genellikle aşağıdaki kriterlere dayanılır.

1- belli bir davranış modeli ile hormon salgılanmasının ilişkisi

2- belli bir davranış modelinin sergilenmesinden sonra hormon uygulanması ya da aktif endokrin bezin implantasyonu

3- aktif bir endokrin bezin alınması ve kaybolan belli bir davranış arasındaki ilişki
4- yukarıda sayılanları takiben,  hormon uygulanması ya da aktif endokrin bez implantasyonu sonrasında belli bir davranışın restorasyonu

açık olarak dördüncü kriter, belli bir davranışın hormonal kontrolüne ilişkin daha güçlü kanıtlar sağlayacaktır.

DAVRANIŞIN GENETİK KONTROLÜ

Böcek davranışlarının genetik kontrolünün pek çok örneği bulunmaktadır. Bu çalışmaların büyük çoğunlu Drosophila melanogaster ve diğer Drosophila türleri üzerinde gerçekleştirilmiştir. Araştırıcıların genler ve davranışa karşı farklı yaklaşımları vardır. Bunlara bazı örnekler aşağıda verilmiştir. Drosophila’da bir davranış modelini değiştiren pek çok gen mutasyonu bulunmaktadır. Buna ilk örneklerden biri gri yerine sarı vücut rengine sahip eşeysel bağlantılı bir mutasyondur. Mutant sarı erkekler, gri olanlara kıyasla çiftleşmede daha az başarılıdır.
Örnekler arasında, yavrulama deneyleri ile (breeding experiments) belli davranış modellerinin, bağımsız genlerin (single genes) işleyişi tabanında tanımlamanın mümkün olabileceği de yer almaktadır. Rothenbuhler’in bu alanda önemli bir çalışması bulunmaktadır. Rothenbuhler, iki farklı soy bal arısı ile çalışmıştır. Bunlardan biri Amerikan fullbroad hastalığına dirençli, diğeri ise hassastır. Bu iki farklı soy arasında bariz bir davranışsal farklılık saptanmıştır. Dirençli soyda, American fullbrood sebebinden ölen larva, ölümden belli bir süre sonra kovan dışına alınırken (hijyenik davranış), hassas soyda bu işlem gerçekleştirilmemektedir (hijyenik olmayan davranış). Genetik analizler, bu soylar arasındaki davranış farklılığının farklı kromozomlarda bulunan iki set baskın ve çekinik genlerden kaynaklandığını ortaya çıkarmıştır. 
Alellerin bir seti, hastalıklı larva gelişirken hücrelerin örtülmemesi (uncapping) ile ilgilidir, çekinik alel hücreleri örtmemekle, baskın alel ise hücrelerin örtülmemesini engellemektedir. Nitekim, homozigot çekiniklerde hücreler örtülmemektedir. Homozigot baskın ve heterozigotlarda bu durum görülmez. Diğer alel seti hastalıklı larvanın kovan dışına alınması ile ilgilidir.çekinik alel hastalıklı larvanın taşınması, baskın ise hastalıklı larvanın kovanda kalmasını kodlar. Homozigot baskın ve heterozigotlar hastalıklı larvayı dışarı atmazken, homozigot çekinikler hastalıklı larvayı dışarı atar.
Çoğu davranış modelleri muhtemelen poligenik olarak kontrol edilmektedir ve belli bir davranışın genetik temelinin olup olmadığı konusunda yönelimsel seçilim deneyleri faydalı yararlı olur. Seçilim deneylerinde bireyler belli bir özellik açısından aşırı  alt ve aşırı üst sınırlardan seçilir ve bunları takip eden nesillerde farklı derecelerde soylar elde etmek hedeflenir. Eğer bir özellik kalıtsal değilse farklı aşırılıklar tespit etme çabası boşa çıkacaktır. 
Bazı araştırmacılar davranışsal genetiğe nörofizyolojik bakış açısından yaklaşmaktadır. Bunlara örnek olarak Bentley ve Hoy verilebilir. Hoy ve Paul, ergin erkek çekirgelerin ses çıkarmalarının öğrenilmiş değil kalıtsal olduğunu saptamışlardır. Bunun ötesinde Teleogyllus ve Gryllus türlerinden elde edilen hibritler ebeveynlerinin ses çıkarma modellerinin ara modellerini sergilemişlerdir. Teleogyllus’un ses çıkarması farklı kromozomlardaki çok sayıda gen ile kontrol edilmektedir. 

HABERLEŞME

Haberleşme, tüm canlıların yaşamının tüm basamaklarında görülen karmaşıklıklardan biridir. Örneğin nükleus sitoplazma ile hücresel etkinlikleri yönetmek için haberleşmektedir. Çok hücreli canlılarda, hem gelişme döneminde hem de geri kalan dönemlerde hücreler diğer hücrelerle haberleşmektedir. Bu noktada bizim ilgilendiğimiz alan, canlılar arasındaki haberleşmedir. Bu aşamada, haberleşmeyi, bir canlıdan gelen sinyallerin, sinyali göndere canlıya, alan canlıya ya da her ikisine de faydalı olacak şekilde başka bir canlının davranışı veya fizyolojisi üzerindeki etkisi olarak tanımlayabiliriz. Haberleşme, aynı türden ve farklı türden canlılar arasında gerçekleşebilmektedir. Bir işçi arı besinin yerini ve uzaklığını belirtmek için dans eder ya da bir hemipter avcıyı kendisinden uzak tutmak için kötü kokulu bir salgı salgılar. Renk ya da vücut şekli gibi çok basit olguların bile başka bir canlının davranış ya da fizyolojisini etkileyebileceği ve haberleşme kavramı içinde düşünülebileceği de söylenebilir. Haberleşme, sinyali gönderen ve alan arasında özelleşmiş yapı veya metodlar içerebilmektedir. Böceklerdeki haberleşme sistemleri çoğunlukla bağımsız evrimleşmiştir. 

Haberleşme sistemleri çok çeşitli şekillerde sınıflandırılabilir ancak bu konu bu bölümde böcekler açısından oluşturulmuş haberleşme sınıflandırması modeli üzerinden tartışılacaktır. Bu modeldeki gruplar dokunsal,  akustik, görsel ve kimyasal haberleşme tipleridir. Duyu mekanizmaları sinyaller için algı kanallarıdır. Sinyal gönderme mekanizmaları ışık, ses ve kimyasal üretimi olaylarını içermektedir. Anlatılanlar tamamen böcek hareketleri üzerinedir. 
Tür içi haberleşme, türü tanıma, eşeysel tanıma, alarm ve sosyal düzenleme içerikli olabilir. Türler arası haberleşme de türü tanıma içerebildiği gibi (polinatörün hedef bitki türünü tanıması) saldırganlık ve savunmayı da içerebilir. Dokunsal haberleşme en az çalışılan alandır. Bu tip haberleşme, kur yapma ya da çiftleşme gibi doğrudan temasın sağlanabildiği zamanlarla kısıtlıdır. Wilson, termitlerde yuva yapımı sırasındaki bir haberleşme durumunu şöyle tarif etmiştir. Bilgi, bir bireyden diğerine doğrudan temas ile değil gerçekleştirilmiş bir iş aracılığı ile aktarılmaktadır. Nitekim, bir termit kısmen hazırlanmış bir yuvaya bir miktar daha malzeme ekleyerek cevap oluşturmaktadır. Bu cevap, fiziksel bir yapının varlığı aracılığı ile sergilenmektedir. Wilson bu tip haberleşmeyi diğer hayvanlar tarafından gerçekleştirilen ve yapılana ek olarak yapılması gereken işin işareti doğrultusunda fizyolojik değişim davranışının bir tipi olarak tanımladığı somatotektonik haberleşme olarak adlandırmıştır.
Ses algılama yeteneği pek çok böcek türünde bulunmaktadır. Bununla beraber beş takıma ait türlerin hem ses çıkarma hem de ses algılama yeteneğinin olduğu bilinmektedir.  Bunlar Orthoptera, Hemiptera (hem Hemiptera hem Heteroptera), Lepidoptera  Coleoptera ve Diptera’dır. Tür içi akustik haberleşmede uyarı sesleri gibi şekillenmemiş sesler kullanılırken türler arası akustik haberleşme oldukça şekillenmiş sesler aracılığı ile gerçekleştirilmektedir. Tür içi haberleşmede ses, toplanma, eşeysel davranışlar, saldırganlık, alarm ve sosyal etkileşimler için kullanılır. Akustik sinyallerin uzun mesafeli olması, karanlıkta kullanılabilmesi,  yön bilgisi vermesi gibi pek çok işlevselliği vardır. Böceklerdeki akustik sinyaller monoton olmasına rağmen yoğunlukları ve atımları açısından çok çeşitlilik gösterir.
Görsel haberleşme tüm böceklerde görülmektedir. Görsel sinyaller büyük miktarlarda bilgi sağladıklarından oldukça önemlidirler. Bazı böcekler biyolüminesanttır ve ışık üretimi ile ışık algılamayı haberleşme şekli olarak kullanırlar. Görsel sinyaller, üreme davranışları, saldırganlık sergileme (Odonatların alansal davranışları gibi) ve savunma irkilmelerinin sergilenmesinde kullanılır. Kimyasal haberleşme, diğer hayvanlarda olduğu gibi böceklerde de en yaygın haberleşme tipidir. Kimyasal sinyaller çok uzak mesafelerde etkilidir ancak module edilemediklerinden, dişilerin eşeysel duruma gelmelerini belirtmeleri örneğindeki gibi çoğunlukla aç-kapat sinyalleri olarak kullanılırlar. Kimyasal bir iz oluşturmaları durumunda yön bilgisi verme amaçlı olarak da işlevseldirler. Bir kimyasal sinyal, tek bir bileşik ya da birden fazla bileşiğin karışımı olacak şekilde tamamen böcek tarafından üretilebileceği gibi, besin alma örneğinde olduğu gibi çevreden de temin edilebilir. 
Kimyasal sinyaller tür içi ya da türler arası şeklinde sınıflandırılabilir. Tür içi işleve sahip kimyasallar feromon olarak adlandırılır. Örneğin karıncalar tehdit edildiklerinde ya da yaralandıklarında bulundukları bölgedeki besin arayan karıncalarda ya da yuva ve çevresindeki karıncalarda saldırgan davranışa neden olacak kimyasallar salgılayabilir. Bu kimyasallar alarm feromonlarıdır. Türler arası kimyasal haberleşmede kullanılan maddeler temel olarak allomonlar ve kairomonlar olarak sınıflandırılır. Allomon, allomonu salgılayan canlı için uyumsal olarak faydalı bir cevaba yol açar. Örneğin bir Hemipterin kötü kokulu salgısı alıcı olan predatörü hemipterden uzaklaştırır. Kairomon ise kairomonu alan birey için uyumsal bir fayda sağlamaktadır. Örneğin Aedes aegypti için insan terindeki laktik asit ve diğer bazı bileşikler çekici özelliktedir. Termit, karınca, arı ve waspların çoğu türünde aynı kimyasal madde hem allomon hem de feromon olarak işlev görebilir. örneğin karıncalarda formik asit savunma allomonu olarak da, yuvadakileri saldırgana karşı uyarmak için alarm feromonu olarak da kullanılabilmektedir. Buna benzer olarak buharlaşabilen bir madde ya da birden fazla buharlaşabilen maddenin karışımı hem feromon hem de kairomon olarak işleve görebilir. Örneğin Scolytid’lerin kümelenme feromonu aynı zamanda bu böcekler üzerinde parazit ya da avcı olarak beslenen türleri de aynı ortama çekebilir.

2. BÖLÜM: ÜREME DAVRANIŞI

Üreme davranışı öncelikle eşin yerinin saptanmasını içerir. Bunu kur yapma, çiftleşme, yumurtlama ve bazen yavru bakımı izler. Egemenlik sınırı eş veya yiyecek için yapılan rekabet dışında ortaya çıkabilir. Üreme davranışı tipik olarak karmaşık ve son derece değişkendir. Bu karmaşıklık ve değişkenliğin evrimsel rolü genellikle üreme izolasyonu olarak varsayılır.  
Eşin Yerinin Saptanması:

Cinsiyetleri bir araya getirmede çeşitli mekanizmalar rol oynar. İlk olarak, göreceli uzun mesafeler boyunca, bu mekanizmalar haberleşmenin görsel, kokusal ve işitsel koşullarını tek başına yada kombinasyon halinde içerir. Görsel uyarıcı eşin yerinin saptanmasıyla ilişkilidir ve buna gösterilen tepkiler karmaşıklığın çeşitlenmesine neden olur. En basit örnek Hemipterler’den Gerridae’lerdedir; erkek böceğin görsel alanına giren, uygun boyuttaki hareket eden herhangi bir objeye yakınlaşmasını sağlar. Diğer böceklerde yakınlaşmayı uyarmak için daha özelleşmiş bir uyarıcı gereklidir. Örneğin: Odonata’lardaki Lestidae familyasının erkekleri kendilerine yakın davranış biçimiyle uçan ve transparan kanatları olan herhangi bir böceğe yakınlaşabilirler. Caleoptreygidae ailesinden Caleopteryx cinsi daha spesifik uyarılara gerek duyar, farklı türlerin erkekleri kendi türlerinin bireylerini kanatlar boyunca geçişine izin verilen ışığın miktarıyla ayırt ederler. 

Eş konumunun belirlenmesinde eşe sinyal vermek için ışık çıkaran (lüminesent) organların kullanımı gibi  daha karmaşık görsel uyarılar işe karışır. Lampyridae familyasındaki ateş böcekleri buna en iyi örnek olarak gösterilebilir. Bazı türlerde erkek ve dişilerin her ikisi de ışık üretebilir ve çok karmaşık sinyal sistemlerine sahiptirler, bazı türlerde ise sadece erkekler ışık sinyalleri üretirler. Her iki durumda da ışık-sinyal sistemleri türlere özgüdür. Hatta birbirinden farklı türler sinyal sistemlerindeki farklılıkların incelenmesiyle keşfedilmiştir. Pthatinus pyralis’in çiftleşme davranışı aşağıdaki alıntıda tanımlanmıştır. 

    Gün batımında erkek ve dişiler birbirlerinden bağımsız olarak ortaya çıkarlar. Erkek toprağın yaklaşık 61 cm. (2 feet) üzerinden uçar ve düzenli aralıklarla tek-kısa ışık yayar. Dişi küçük uzun yassı çimen yaprağı gibi küçük bir çıkıntı üzerine çıkarak orada bekler. Dişiler genelde hiçbir şekilde uçmazlar ve kendiliğinden ışımazlar. Eğer erkek dişinin alanının yaklaşık 70 cm. (¾ yard) içerisinde ışıyorsa dişi genellikle uygun zamanı bekler ve kısa aralıklarla cevap verir. Bunun üzerine erkek dişinin yörüngesine girer ve tekrardan ışır. Dişi bir kez daha tek ışıkla cevap verir ve işaretleri erkek dişiye ulaşana kadar 5-10 defadan fazla olmayacak kadar tekrarlayan şekilde değiştirir. Otlarda bekler ve daha sonra çiftleşirler. 

Bazı tropikal ateşböceği türlerinde, birçok erkek tek bir ağaçta bir araya gelir ve senkronize olarak ışırlar. Mc Elroy bu olguyu şöyle açıklar: Burma, Siyam (Güney asya) ve diğer doğu ülkelerinde bütün ateş böcekleri tek bir ağacın üzerinde olup aynı zamanda (eş zamanlı), başka bir ağaçta aynı eş zamanlı ışıma görülürken, ışıyabilirler fakat ilk ağaçtan etkilenmezler. Araştırıcılar özellikle Uzak Doğu’nun ilginç görüntülerinden biri karşısında etkilenmişlerdir. Bazı durumlarda çevredeki görsel işaretler eşin konumunu içerebilir. Örneğin erkek sinekler belirli bir işarete üşüşebilirler ya da yanında durabilirler ve dişi gelene kadar burada beklerler. 

Kokusal ipuçlarının kullanımı, eşin yerinin saptanmasında böcekler arasında yaygındır. Sex feromonları belirli türlerde erkeklerde, dişilerde ya da iki cinsiyette de özelleşmiş bezler tarafından üretilir. Sex feromonları çok güçlü maddelerdir. Böcekler tarafından çok küçük miktarlarda ortaya çıkarılan bu çekici maddeler şüphesiz bugün bilinen fiziksel olarak aktif maddelerin içinde en güçlüsüdür. Dişi ipek böceği Bombyx mori tarafından üretilen bomykol adı verilen sex feromonu 1 santimetre küpteki 1000 möleküllük konsantrasyonunda erkekte tepkiye neden olur. Antennal reseptörlerin elektro fizyolojik çalışmalarında bir molekül bomykolün tek bir sinir impulsunu başlatabildiği ortaya çıkarılmıştır. Birçok sex feromonu açıkça türe özgüdür, bununla birlikte birkaç özgü olmayan örnek de vardır. Birkaç ordonun bazı türlerinde dişi böceklerin feromon üretip erkekleri çekmesi incelenmiş ve tanımlanmıştır. Jocabson’un dişilerinin sex feromonu ürettiği bilinen gruplarının listesi; 12 tür hamamböceği (Orthoptera), 4 tür gerçek böcekler (Hemiptera-Heteroptera), 4 tür Hemiptera-Homoptera, 184 tür güve ve kelebek (Lepidoptera), 34 tür böcek(Coleoptera) 31 tür arı, wasp, yaprakarısı ve karınca (Hymenoptera), 8 tür gerçek sinekler (Diptera), ve 3 termit türü (İsoptera)yı içerir.  Çingene güveleri-Lymantriidae deki Lymantria dispar’da bakire dişilerin ürettiği sex feromonları  erkekleri 100 metre öteden cezbedebilecek kapasiteye sahiptir. Bakire dişilerin yakalandığı kaplar  dişiler çıkarıldıktan 2-3 gün sonra bile erkekleri hala çekebilecek hoş kokulu bir madde emerler. İpek güvelerinin (Saturniidae) çeşitli türlerinde bakire dişiler erkekleri abdomenin posterior segmentini çıkıntı yaparak ve atmosfere feromon salgılayan bezleri ortaya çıkararak çağırır. Bu çağırma duruşu sadece günün belirli saatlerinde meydana gelir ya da belli uyarana cevap olarak oluşur ve corpora cardiaca’daki nörosekretor hücrelerinden çağırı (calling) hormonunun salgılanmasıyla kontrol edilir. Dişi hamamböceklerinin ürettiği sex feromonu erkekte uyarıyı, anten hareketini, hareketi, güçlü kanat hareketlerini meydana getirir. Erkekler üzerinde aynı etkiyi bakire dişilerle temas ettirilmiş filtre kağıdı da yapar. 

Önceden de bahsedildiği gibi bazı türlerde erkekler sex feromonu üretirler. Jacobson’un birleştirilmiş listelerinde erkekleri sex feromonu üreten 5 tür hamamböceği, 4 tür gerçek böcek, 61 tür güve ve kelebek, 11 tür böcek, 19 Hymenopteran türü, 12 gerçek sinek türü, 4 tür Mecoptera ve 1 Neuropteran türü bulunur. Bu türlerin bazılarında erkekler tarafından üretilen feromonlar hem çekici hem tahrik edici ya da sadece tahrik edicidir. Erkeğin sex feromonu üretmesine iki örnekle devam edilebilir; büyük balmumu güvelerinin Galleria mellonella erkekleri kanatlarındaki bezlerden çekici koku salgılar, koku etrafa uçuş ve kanatların çırpılmasıyla yayılır. Bu koku dişiler için çok çekicidir.

Yaban arılarının Bombus terrestris erkekleri, dişileri cezbeden çekici maddeyi mandibular bezlerinde üretirler. Bu madde yabanarılarının mandibular bezlerinden pentan yardımıyla alınmış ve birçok bitkide çiçek yağı içinde bulunan madde FARNESOL olarak tanımlanmıştır. Bu çiçek yağı yaprak arılarındaki farnesolun kaynağı olabilir.

Scoylitidae’nin Dendroctonus cinsinde 3 böcek türünde sex feromonları fonksiyonlarında çeşitlilik gösterir. Bu türlerde seksüel olgunluğa erişen, taze köknar floemiyle beslenen, çiftleşmemiş dişiler tarafından üretilen madde iki cinsiyet için çekicidir. İki cinsiyette bu hoşkokulu maddeye çekildiklerinden dolayı bu onları bir araya getirir, bu olay sonuçta kur yapma ve kopulasyona öncülük etmiş olur. Trypodendron lineatum buna benzer etkisi olan bir madde üretir. Bu maddeler birleştirme kokusu olarak adlandırılır. 

Akustik sinyaller çok sayıda böcekte –birçok Orthoptera, Hemiptera-Homoptera, Diptera, az miktarda Lepidoptera Hemiptera-Heteroptera ve Coleoptera- her iki cinsiyeti bir araya getirmeyi sağlar. Çağırma şarkıları (calling songs) oldukça ayrıntılı olabilir ve genellikle türe özgüdür. Genelde bu şarkılardan birine yanıt verme, kur yapma ve kopulasyon için içsel isteğin durumuna bağlıdır. Bu durumların çoğunda şarkı üretiminde özelleşmiş yapılar işe karışır fakat bazı böceklerde ses üretimi, uçarken kanatların hareketinin direkt bir sonucudur. Bu şekilde ses üretip her iki cinsiyeti bir araya getirmenin örneklerine Diptera, Hymenoptera ve Orthoptera’da rastlanır. Örneğin olgun dişi sineğin uçuş sesi erkek için çok çekicidir ve çiftleşme davranışlarını ortaya çıkarır. Erkekler mil’li çatal (tunning fork) ile dişi uçuşunun ses frekansı üretildiğinde benzer tepki gösterirler. Bazı böcek gruplarında birleştirici kokunun sesli ve/yada işitsel kopyaları bulunmuştur. Örneğin Cicada’ların Magicicada cinsinde, dişi ve erkekleri bir araya getirmede sorumlu olan toplanma şarkısı koro şeklinde söylenir. Bazı durumlarda dişi ve erkeklerin toplanması birleşmeden çok biyolojik aktivitelerle ilişkili olarak oluşur. Örneğin acil durumda, yumurtlama yada beslenme alanlarında. Böyle toplanmalar sonradan  seksüel aktivitelerle sonuçlanabilir. Bir kez böcek olası eşe yaklaşmaya indüklendiyse, diğer uyarıcılar genellikle daha ileri takip için serbest bırakılır. Bunlar genellikle koklamayla ilgilidir fakat bunlar takibin bir parçasının karakteristik davranışları da olabilir. Bir çok böcek kendi türünden bir üyeyle tanıştığında devamında bireysel olarak cinsiyetleri ayırabilirde ayıramayabilirde. Pyrrhocoris ve Germs (Hemiptera-Heteroptera) ve Leptinotarsa (Coleoptera-Chrysomelidae) erkekleri kendi türlerini spesifik kokuyla tanımalarına rağmen her iki cinsiyetle de çiftleşme eğilimindedirler. Diğer taraftan bazı meyve sinekleri bu hoş kokuyla bireyin cinsiyetini tanıyabilir. 

Kur yapma ve Çiftleşme

Kur yapma eş konumunun saptanmasının devamında sonu çiftleşmeyle sonuçlanan çeşitli ve genellikle serbest bırakılan bir davranıştır. Kur yapma türler içindeki fonksiyonu ve yalnız yaşayan bireylerle karşılaştırıldığında cinsiyet ayırımını ve kopulasyonun içerdiği uyarılma ve manevraları açığa çıkarır. 

Kur yapma sırasında kaçma ve saldırı tepkileri genellikle, en azından kopulasyonun meydana gelmesine izin verecek kadar, engellenmiştir. Ancak tamamen engellenmiş olmayabilir. Örneğin dişi peygamber develeri kopulasyon sırasında erkeklerinin baş ve thoraxlarının bir parçasını oburca yemeye kalkışırlar. Bu göründüğü kadar trajik değildir başın ortadan kaldırılması, özellikle subözofagal gangliyonun kaldırılması, erkeğin kopulasyon hareketinin gücünü artırır. Bozulmamış subözofagal ganliyon sinyallerinin vücut dinlenme halindeyken çeşitli içsel sinirsel kalıpları engellediği düşünülür. Bu nedenle başın kesilmesi kopulasyon hareketlerindeki engellemeyi kaldırır. Ek olarak güçlü kopulasyon hareketlerinin serbest bırakılması dışında dişi peygamber devesine besleyici bir öğün sağlar. 

Birçok ipucu eş konumunun daha ilerde kur yapma ve kopulasyonun serbest bırakıcıları gibi davranmasına hizmet eder. Örneğin dişi sivrisinekte  uçuşun sesi sadece erkeği çekmekle kalmaz ayrıca kopulasyon hareketlerini de başlatır. Birçok böcekte sex feromonu cinsiyetlerden biri tarafından kur yapmayı uyarmak yada kopulasyonu başlatmak için  baştan çıkarıcı olarak üretilir (afrodizyak). Örneğin dişi hamamböceği  (Periplaneta americana) tarafından üretilen sex feromonu sadece erkekleri çekmez ayrıca kanat çırpışının artışına neden olur ve kopulasyona teşvik eder. Dişi olmadığı hallerde eğer dişinin kokusu varsa erkekler birbiriyle çiftleşme eğilimi gösterir. Bu dişi sex feromonu aynı zamanda erkeklerin diğer Periplaneta türleri ve Blatta orientalis erkekleriyle kur yapma davranışını da uyarma kapasitesine sahiptir. Bazı böceklerde dişi ve erkeklerin seksüel heyecanı diğer cinsiyeti heycanlandıran bir maddenin üretimiyle gerçekleştirilebilir. Büyük su böceği Lethocerus indicus ve kınkanatlı böceklerin bir familyasında olan durum gibi. 

Seksüel heyecan sırasında erkekler abdominal bezden salgılanan tarçını andıran hoş kokularıyla kolayca tanınabilirler. Bu madde 4cm uzunluğunda ve 2-3mm genişliğinde iki tane beyaz tübülde üretilir, her erkekte aşağı yukarı 0.02ml kadar üretilir ve Güneydoğu Asya’da bazı yemeklerde baharat olarak kullanılır. Dişiler, erkekler için kendilerini daha çok alıcı yapan, afrodizyak gibi davranan madde salgılamazlar. Minik tropikal böceklerin familyasından biri olan Malachiidae erkekleri dişilerini önce nektarla baştan çıkarır ve daha sonra afrodizyak salgılar. Erkekler dış iskeletlerinden dışarı doğru büyüyen kıl kümelerine sahiptir. (Bazı türlerde kanatlar yada başta olabilir). Bu kıllar dişilerin karşı koyamayacağı glandular salgılarla doludur. Çiftleşme sezonu boyunca erkekler bir dişi arar buldukları zaman dişilere bu kıl kümelerini sunarlar. Dişi bunları kabul edebilir ve üzerini kemirebilir, bunu yaparken dişi anteni erkeğin kabuğundanki afrodizyak madde salgılayan porlarla temas eder ve böylece dişi tahrik edilir. 

Böcekler görünüşe göre sonsuz çeşitlilikte seksuel modeller gösterir. Bazıları basittir, dişi ve erkekler basitçe az ya da hiç kur yapma manevrasıyla bir araya gelir ve çiftleşir. Diğer taraftan birçoğunun karmaşık ve tuhaf modellerle kur yapması vardır. İki örnek bize bu kur yapmaların nasıl karışık olduğu hakkında bilgi verebilir. Gümüş balığı böceği, Lepisma saccharina, dişiyi bir miktar ipi döndürerek dışta depolanmış spermatofora doğru yönlendirir. Bu ipler dişinin hareketlerinin kısıtlayarak spermatofora doğru daha da yakınlaştırır ve dişinin spermatoforla temas etmesini sağlar. Jacobson bir sonraki açıklamada Bornemissza’daki çalışmalardan bahsetmiştir. Bu çalışma Macoptera-Flarpobittacus’un iki türünün kur yapma ve çiftleşmesiyle ilgilidir. İki türün de erkekleri beslendikleri yumuşak vücutlu böcekleri avlarlar, dişilerde alan içinde hiçbir zaman avlanma, yakalama yada avın öldürülmesi gözlemlenmemiştir. Erkek avını tutup beslenmeye başladığında 2 tane kırmızımsı kahverengimsi vezikül abdomenin 6-7 ve 7-8.ci tergitlerinin arasında ters döner ve genişleyip açılmaya başlar, çıkarılan tatsız koku insanlar tarafından algılanabilir. Bu koku dişileri erkeklere yaklaşmak için cezbeder ve dişiler erkeklerin yönünde uçarlar. Dişi gelince erkek veziküllerini geri çeker ve avını dişinin ağız parçalarına götürür, dişi avı tutmaya yönelir fakat bu erkek tarafında engellenmiştir (oyalama), erkeğin abdomeni dişinin abdomenini arayıp bulur ve kopulasyon başlar. Daha önceki zamanlarda erkek avını gönüllü olarak dişiye verirdi. 

Rekabet ve Egemenlik Sınırı:

Erkekler arası rekabet aynı dişiye kur yapma sırasında olabilir ve direkt fiziksel saldırlara yada gösterişlere neden olabilir. Aynı türün bireylerinin tehlike-tehdit ile ilgili uyarılarda kaçma ya da savunmayla ilgili tepkileri farklıdır. Ne zaman erkek çekirge, dişiye kur yapma şarkısı söyleyen başka bir erkeğe yaklaşırsa, bu erkekler yüz yüze gelir ve karakteristik rekabet şarkısını söylerler. Sonuçta erkeklerden biri ayrılır ve diğeri kur yapmaya devam eder. Erkek gümüş balığı Lepisma (Lepismatidae-Thysanura) bir dişi hakkında savaşabilir.
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Şekil 1: Libellula saturata’da egemenlik alanı ve üreme davranışının çizgisel şeması.

Egemenlik sınırı davranışı böcekler arasında yaygın değildir fakat burada bazı belirgin örnekler vardır. Caleopteryx (kız böcekleri ve Pachydiplax yusufcuklar) sınıfındaki belirli Odonat’ların erkekleri kendi egemenlik sınırlarını diğer erkeklere karşı savunurlar. Kendi alanlarına giren bir diğer erkek sadırıyla karşılanır.

Burada belirli türlerde belirgin seksuel dimorfizim görünür ve dişiler görüntüleriyle kolayca ayırt edilirler. Bu dişiler toplanma (agregasyon) yerinde, kopulasyona teşvik ile karşılanır. Yusufcukların bazı diğer cinslerinde (Örneğin: Aeshna ve Libellula) aynı tür içinde yaklaşan bireyin cinsiyeti tanınmazsa, erkekler-erkeklerle çiftleşme eğiliminde olabilirler. Erkekler kendi bireysel toprakları içinde böyle zor bir durumla karşı karşıya gelmekten kaçınırlar. Erkekler arasındaki bu zor durumların egemenlik sınırının evriminden önce olduğu fikri ortaya atılmıştır. Erkek kriketlerin(çekirge) egemenlik sınırları vardır.
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Şekil 2 : Gümüş balığı böceği, Lepisma saccharin’ de kur yapma. (A) Yaklaşma. (B) Dişinin iplerle spermatofora yönlendirilmesi. 

Bir erkek diğerinin alanına girdiğinde ev sahibinin rekabet şarkısıyla karşılaşır. Bu olay davetsiz misafirin alandan çıkışı ya da alanı kavgayla ele geçirmesiyle devam eder. Egemenlik alanları birbirine yakın bulunan erkekler arasında bir sıralama kurulmuş olabilir. Erkeğin egemenlik alanına girip rekabet şarkısıyla karşılaşan bir dişi oradan ayrılır ya da orada sessizce kalır. Birçok böcek cinsinde bir egemenlik sınırı davranışı görülmektedir. Çiftleşmedeki rekabet genellikle döllenmeden sonra meydana gelir. Spermlerin çoğunlukla spermathekada saklanmasından beri görünüşe göre birden fazla erkeğin bir dişiyi başarılı bir şekilde döllediği görülür. Birçok mekanizma tekrar döllenmenin meydana gelmesini engellemeye yardımcıdır. Örneğin erkek mayıs (gübre) böcekleri (Scarabaeidae) dişilerini diğer erkeklerin çiftleşme girişimlerinden korur. Diğer örnekler Odonata’ların art arda uçuşu, aşk böceği Plecia nearctica (Diptera-Bibionidae) nın uzun karakteristik çiftleşme uçuşu ve erkeklerin yardımcı bezlerinin salgılarıyla dişinin genital sistemine çiftleşme tıkacının yapılması. Bazı türlerin erkekleri -özellikle Odonata, Drosophila ve diğerleri- belirli bir yerde toplanarak gösteriş yaparlar. Erkeklerin bu toplanmaları (agregasyonları) muhtemelen dişileri çekmede, diğer erkekleri uzak tutmadan daha etkilidir. 

KUR YAPMA

Farklı cinsiyetteki türdeşler birbirilerine yakınlaştırıldığı zaman, davranış modellerinde saldırganlık veya kaçma tepkilerini bastıracak ve seksüel açıklığa neden olacak selektif bir avantaj meydana gelecektir. Kur yapma bu yanıtların ikisine de hizmet eder ve hafif bir şekilde değiştirilmiş saldırı yanıtından ritüelleştirilmiş saldırı, yatıştırma, cinsel uyarı ve son olarak da çiftleşmeye kadar değişen bir dizi davranışı kapsar. Kur yapma iletişimin bütün formlarını içerir. Feromonlar birçok türde hem tanıma hem de eşeysel baştan çıkarma için kullanılır. Bazı kınkanatlıların erkekleri, yandaki bir kapta dişi kapalı olarak tutulurken, dişinin sex feromonuyla muamele edilmiş bir parça kağıtla çiftleşme eğilimi gösterir. Kurşuni kelebeğin, Eumenis semele, kur yapması sırasında erkek kanatlarını açarak dişiye doğru eğer ve dişinin anteni erkeğin ön kanatlarındaki koku alanlarına dokunur. Birçok çekirge dişiyle kopulasyona (kalkışmadan önce kur yapma şarkısını söylerken çekici manevralar da yapar. Görsel gösteriler yaygındır ve bazen bazı kelebeklerin havadaki gösterileri ve ateşböceklerinin biyolüminesense ışıması gibi olağanüstüdürler. Dokunsal uyarının belirgin olmadığı, aynı zamanda önemli ve yaygın olduğu düşünülür. Bazı türlerde erkekler dişilere nesne yada yiyecek sunarak dişinin kabul edebilirliğini  artırır. Tohumla beslenen böcek, Stilbcoris, erkekleri genellikle dişilere gagalarının altına saplanmış tohumla yaklaşırlar. Eğer dişi tohumu kabul ederse tohumu kendi gagasının içine alır, bu sırada erkek kopulasyona başlar. Tohumsuz erkekler dişiler tarafından reddedilir. 
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Şekil 8.3: Alacalı ağaç kelebeği, Pararge aegena, erkeklerinde çiftleşme alanı üzerinde gösterilen ritüelleştirilmiş dövüş diyagramı. (A-C) Yabancı bireyin (siyah) yerleşik bireye (beyaz) yaklaştığı zaman gösterilen davranışın alışıldık modeli. (D-G) Yerleşik bireyin her zaman alının kontrolünü elinde tuttuğunu açıklamak için gösterilen deneysel dizayn. 

[image: image4.png]



Şekil 4: Kurşuni kelebek, Eumenis semele’deki kimyasal haberleşme. (A) Erkeğin ön kanatlarının dorsal yüzeyindeki koku parçalarının pozisyonu. (B) Erkeğin, dişinin anteniyle dokunacağı koku parçalarını açığa çıkarmak için, dişiye doğru kur yapma eğilmesi.

Çeşitli böcekler, hamamböcekleri, akrep sinekleri (Mecoptera), wasplar ve sinekler dişilerinin çiftleşme sırasında ya da sonrasında tüketebilecekleri bir madde kusarlar. Bazı türlerin erkekleri tarafından yapılan kur yapma dişinin yanıtlayacağı yada yanıtlamayacağı uzun bir dizi şeklide davranışları içerir. Erkeklerin belirlenmiş hareket modelleri bazen daha önceden başlamış bütünlüğün içinde gerçekleştirilen uzun bir hareket zincirinden oluşur, fakat diğer türlerde erkekler dişiden uygun kabul edilme tepkileri alırsa bütün dizi boyunca ilerleyebilirler. Böyle diziler birçok böcekte çalışılmıştır fakat evrim spektrumunun iki karşıt uçlarında bulunan iki örnek olarak sunulmuştur.
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Şekil 5: Kraliçe kelebeklerinde kur yapma davranışları, erkek ve dişi arasında karşılaşmadan kaynaklanan tepki zincirini gösterir.
Lepisma saccharina, gümüş balığı böceği, karmaşık prekopulasyon davranışlarıyla bağlantılıdır. Erkekler spermatofor üretir ve daha sonra dişinin hareketini sınırlandıran ipek ipliklerle dişiyi spermatofora götürür. Bu, erkeğin dişiyi iterek ovipozitorunun spermatoforla ilişki kurmasıyla sonuçlanan davranış, yönetici ve boyundurukçu davranış olarak adlandırılır. 
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Şekil 6: Gümüş balığı böceği, Lepisma saccharine’nin kur yapma davranışı. (A) Erkek dişiye önden yaklaşır. (B) Dişiyi bir kısım ikincil ana ipliklerle dyvar ve yere bağlı olan esas ipek ipliğinin altına geçmeye ikna ederler. İpliklerin sistemleri dişiyi, erkek tarafından daha önce depolanmış olan, spermatofora götürür.

Drosophila cinsine ait sineklerdeki kur yapma davranışları şimdiye kadar çalışılan çiftleşme dizilerinden en ayrıntılı sinyal dizisini içerenlerdir. Drosphila cinsi türlerinin erginleri bozulmakta ve fermente olmakta olan özellikle meyve kokuları tarafından çekilirler. Bu yiyeceklerdeki bakteri ve maya üzerinden beslenirler ve bazı durumlarda çiftleşip yumurtlarlar. Bu besin kokusuna tepkinin ortak özelliği, aynı türe ait eşeyleri yan yana getirmeye yardımcı olur. Fakat aynı zamanda farklı türlerin yığılmasına da neden olur. Buna rağmen gün içindeki tepkiler ve çevresel etmenlerin neden olduğu tür ayrımı vardır. Birçok tür aynı zamanda aynı yerde bulunabilir. 

Karşılık sinyalleri olan bacak vuruşu, vuruş ve kanat hareketleri bir erkeğin diğer bir erkekle çiftleşmeye teşebbüsüne neden olabilir. 

Spieth’e göre dişiler dikkatlerini çiftleşme üzerine düşürdükten sonra yumurta üretimi için gerekli besinleri tamamlamak zorundan olduklarından,  erkekler sadece belirli bir dönemde beslenirken, dişiler sürekli beslenmelidirler. Erkekler türler arası yada türdeş erkek-dişi arasındaki farkları görsel olarak ayırt edemeyinceye kadar kabaca uygun yapıdaki her geçen bireye yaklaşırlardı. Sonuç olarak sinyal sistemleri zaman içinde gelişmiştir. Spieth bunu, erkeğin minimum zaman ve enerji harcamasıyla dişiye kendini kabul ettirme anlamına gelen, avantajı olarak sonlandırır. Kabul etmeyen dişiler beslenmelerini kesmeden yola devam eder ve kabul eden dişilerin çeşitli erkek seçenekleri vardır. Böylece süreç kendi içinde seksüel seleksiyonu da getirir.

Drosophila Erkeklerinin Başlıca Kur Yapma Faktörleri:

Oryantasyon: Başka bir bireye doğru dönme, yavaşça vücut yükseltilerini kaldırmak, ön bacakları doğrultmak ve diğer bireye karşı aşağı doğru vurmak, neredeyse sürekli olarak kur yapmanın başlamasına neden olur. 

Kanat hareketi:  Geniş kanatları başın yakınlarına yöneltmek ve hızla hareket ettirmek, tür içinde hareketin uzunluğunda, salınımında ve titreşim hızında farklı dereceler vardır ve genişlemiş kanat tabanıyla ilgili açıya bağlı olarak uzunlamasına, eğik, yatık olabilir.

Kanat uçuşu: Bir kanat şiddetle dışa çıkarılır sonra dinlenmeye alınır.

Kanat sallanması: Bir kanadın genişletilmesi ve daha sonra aşağı yukarı sallanması.

Kanat işaretleşmesi: Dönüşümlü olarak yada durmadan kanatları dışarı doğru vurma, daha sonra dinlenme haline geri döndürme, bir kanat dışa vurulurken diğer kanat dinlenme haline geri döner.

Kanat çırpışı: Durmadan ve hızlıca iki kanadın uzunlamasına dışarı doğru genişlemesi (makas şeklinde), ve dinlenme haline geri dönmesi.

Ayak hareketi: Arka genişliğin gösterilmesi ve ön bacakların abdomene karşı (doğru) genellikle karın kısmına sürtülmesi.

Bacak sürtüştürme: Arka genişliğin gösterilmesi ve ön bacakların abdomene, karına, bazı türlerde dorsuma doğru karşı sürülmesi. 

Dönmek: Periyodik dönmelerle ilgilidir, erkeğin dişiye karşı hareketi, genellikle arkadan öne ve arkayadır, bazen tamamla dişiyle ilgilidir.

Yalama: Labellar loblar açılır, proboscis uzatılır ve genitalya yalanır, aralıklarla ve tekrarlayan yada devam eden uzatılmış peryotlarla her ikisi de yalayabilir. Bazı Hawai türlerinde labellar loblar genitalyayı kavramak üzere değişmiştir.

Kurma: Abdomenin ucunu altta, ileriye doğru kurma, arka yukarıya doğru, kafayı kanatların altına itme ya da dişinin ayrık kanatları altına itme, dişinin vücudunu ön ve orta bacaklarıyla kavrama ve içeri sokma teşebbüsü.
Dişi Drospohila’larda Başlıca Kur yapma Faktörleri :

Dişi kabul etme davranışları:

Kanat açma: Dişi iki kanadını da yukarı dışa doğru açar ve bunları erkek çıkana kadar genişlemiş olarak tutar.

Genital yayılma: Dişi yavaşça abdomenin ucunu sarkıtır, yavaşça genitalyasını çıkarır,ve ovipozitoru açarak ayırır.

Ovipozitoru çıkartma: Dişi ovipozitoru arkaya doğru çıkarır. Bu hawaian türlerde sınırlandılırmıştır.

Dişide itici davranışlar:

Kaçmak: Dişi koşarak, zıplayarak yada uçarak kurlaştığı erkekle arasındaki ilişkiyi koparır.

Tekmelemek: Dişi arka bacaklarıyla kuvvetlice arkaya doğru tekme atar, erkek dişinin arkasında kur yaparken yüzünden vurulur.

Kanat titretmek: Dişi hızlıca küçük oranlarda kanatlarını titretir, genellikle erkek hafifçe vurma hareketini başlatınca oluşur.

 Abdomen yükselmesi: Dişiler abdomenlerini yükseltir, böylece abdomenin ucu substratın üzerinde yükselir ve erkeğin tekmeleme ve bacak hareketi gibi kurlarını engeller, genellikle erkek beslenen dişiyle kur yapmaya teşebbüs edince oluşur.

Abdomen açılması: Dişi abdomenin ucunu alçaltır ve kanat uçlarını karşısına getirir, erkeklerin tekmeleme ve ayak hareketleri gibi kurlarını engeller.

Çıkartma: Dişi abdomenin ucunu genişletir ve uzatır. Böylece genital skleritlerin etrafındaki eklemli membranlara maruz kalır ve aynı zamanda abdomenin ucunu erkeğin yüzüne doğru yönlendirir, bu genellikle erkeğin dönüp hızlıca gitmesine ve temzilenme davranışına başlamasına neden olur.
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Şekil 7: Drosophila subobscura’da karakterize edilmiş kur yapma davranışının uyarı ve cevap basamaklarının sırası.

Drosophila subobscura ’da örneğin, kur yapma ritüeli bir seri birbirini izleyen seksüel dürtüleri ve tepki derecelerini içerir. Erkekler dişilerle karşılaşmaya başlar ve ön bacaklarıyla dişiyi çeker. Eğer erkek dişiden dokunsal ve görsel yakınlaşma uyarısı algılarsa, proboscisini uzatır ve yüz yüze pozisyonuna hareket ettirir. Erkek daha sonra dişinin kafasına hafifçe vurur ve birlikte dansetmeye başlarlar. Hala daha yüzüne hizalıyken dans devam ederken bir dizi yan adımlar oluşur, erkek doğru açıyla kanatlarını kaldırır, kanatlar vücutta uçları aşağı eğilmiş şekilde durur. Dişi dansı durdurarak tepki gösterir. Erkek daha sonra eşinin etrafında daire çizer ve sonunda dişinin üzerine atlayarak kopulasyon teşebbüsünde bulunur. 
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Şekil 8: Kopulasyon sırasında böceklerde varsayılan pozisyonlar.

Birçok böcekte başarılı kur yapma çiftleşmeyle sonlanır. Birçok türe özgü pozisyon kullanılır ve çiftleşmenin süresi dakikalardan saatlere kadar değişiklik gösterebilir. Çiftleşme öncesi davranışlar genellikle çok çeşitlidir. Birçok türde çiftler hemen ayrılırlar ve erkek başka bir eş bulmak için yola çıkmışken, dişi yumurtlamak için yer aramaya başlar. Diğer böceklerde çiftler bir süre daha birlikte kalır. Bazı türlerde erkekler dişiye yiyecek sunmaya devam ederek depoladıkları spermatoforu dişilerin yemesini engeller. Öte yandan diğer bazı türlerde mantidlerde olduğu gibi dişi erkeği oburca yiyebilir. Cochliomyia hominivorax’da olduğu gibi bazı türlerin dişileri sadece bir kez çiftleşirken, diğerleri, her çiftleşmeden sonra erkeklerin sırnaşmalarına tepkisiz olmalarına rağmen, birçok kez çiftleşir. Farklı ordolara ait çeşitli türlerde, erkekler yumurtlama sırasında dişiyle birlikte kalabilirler. Odonat’ların bazılarında örneğin dişi yumurtlayacağı gölün üzerinde uçup yumurtalarını bırakırken erkek de yanında uçar.

YUMURTLAMA:

Olgunlaşmamış böceklerin hayatta kalması, büyümesi ve gelişmesi yüksek oranda yumurtlamanın uygun çevreye yapılmasına bağlıdır. Bu özellikle spesifik-özgün diyeti (besini) olan böcekler için önemlidir (özel bitki böceği yada parazitik böcek durumunda olanlarda özel bir konak gibi). Örneğin dişi sivrisinekler yumurtalarını su içine yada su içinde olacak şekilde olan yerlere yumurtlamak zorundadırlar. Buna rağmen bazı böcekler yalnızca yumurtalarını herhangi bir yere bırakabilir. Çoğunlukla yumurtlama bölgesinde seçicidirler, yerleştirme böceğin çeşidine bağlı olarak birçok uyarıcıya bağlıdır. Örneğin Cerambycidae’den Hyloptures cinsi türlerinde yumurtalarını içine koyacağı odunun terpen kokusu tarafından çekilir. Parazitik wasp Nasonia pupalarını konak olan et sineği Diptera- Calliphoridae içine yerleştirir, etsineklerini larva ve pupalarının yaygın olarak bulunduğu bozulmakta olan etin kokusuna doğru gider. Yumurtlamaya hazır böcekler bu uyarıya daha önceleri cevap vermezlerken, cevap verebilir hale gelirler. Örneğin Pieridae-Pieris kelebekleri yumurtlamaya hazır olduğu zaman yeşil renkli nesnelere karşı belirli bir tercih gösterir, fakat beslenme aralarında böyle bir tercih göstermezler. Evrim süreci boyunca belirli uyarıcıya tepki olarak yumurtlamanın yavrunun kurtulabileceği çevresel koşullarla ilişkilendirildiğine hiçbir şüphe yoktur. Bununla birlikte bir böcek yumurtlama yeri olarak seçtiği yer, yavrusunun ihtiyacına karşı önseziye sahip olduğu anlamına gelmez.

KULUÇKA-YAVRU BAKIMI:

Öncelikle ebeveyn böcekler, yumurtasını (bazı durumlarda larva) uygun koşullara bırakma sorumluluğunu yerine getirir ancak bazı türler yumurtalar ve larva ve nimf dönemlerine (uygunlaşmamış safhalara) bağlı olarak bakımı sürdürür. Bu ilişki çoğunlukla sosyal böceklerde (arılar, karıncalar, wasplar, termitler) yavrular tüm aktivitelerin ortasında, sürecin çekirdeği olarak gelişmiştir ve bu yavrular işçiler tarafından yumurtadan erişkin oluncaya kadar yetiştirilir. Sosyal böcekler, sosyal omurgalılardan farklıdır, omurgalı kolonisi birçok çift eş ve yavrular tarafından oluşturulur. Böcek kolonisi genellikle tek dişi ya da tek erkek-dişi çiftinin ürünüdür. 

Birçok, sosyal olmayan böcekler de, yavruları için sadece yumurtlama değil daha fazlasını yaparlar. Dermaptera dişileri yumurtalarını topraktaki yuvalara bırakırlar ve yumurtalar açılana kadar onları korurlar. Omaspides cinsindeki böceklerin dişileri istila edici ve tahribat yapan karıncalara karşı yavrularını korurlar. Bazı sosyal olmayan böcekler yavruları için geniş, ayrıntılı yuvalar hazırlar ve içine yavru için yiyecek depolarlar. Örneğin Bembix cinsinden yalnız yaşayan dişi arı (wasp) bacak ve mandibullarıyla toprağın içine yuva kazar, sonra erişkin sinek yada başka bir böcek yakalayarak yuvaya getirir. 

Avın yakalanması ve sokulması çok çabukluk ister. Dişi wasp havada yavaşça ilerler ya da sineğin bulunduğu yerde havada asılı kalır, dinlenme yada uçuş sırasında sineklere saldırabilir, daha sonra toprağa doğru yada başka bir katı yüzeye doğru alçalır; uçarken thoraxın ventral kısmında yada boyun kısmında bulunan iğneyi çıkararak abdomenini çabucak aşağı ve yukarı yöneltir. Av yakalanır wasp yuvaya döner ve sinek üzerine yumurtalarını bırakır. Bundan sonra larvalar büyüyene kadar birçok sinek yuvaya getirilir. Sonunda larva kokon örer, pupa olur ve toprak üzerine erişkin olarak çıkar. Türlere ve yılın zamanına bağlı olarak kış boyunca kokon içinde kalabilirler.

Gruplar içindeki böcekler:

Böcekler yalnız yaşam ve komplex organize yaşam arasında birçok aşama gösterir. Bununla birlikte göreceli olarak birkaç böcek gerçek sosyaldir, Bu görüşe uygun sadece 2 ordo bulunmuştur; Isoptera ve Hymenoptera. Grup davranışı, topluluk sergilenmesinin bir sonucu olan çeşitli korumalar sağlar: potansiyel predatörlere karşı daha etkili algılama, arttırılmış verimlilik, besini ortaya çıkarma ve yararlanmada ve kötü elverişsiz fiziksel çevre koşullarının hafifletilmesinde birçok faydayı sağladığı düşünülür. 

Aile Olma Davranışı
Dişi ve erkek için çiftleşme davranışı genlerini devam ettirmek için yaptıkları enerji ve zaman yatırımının bir parçasıdır. Ailesel yatırım, ailenin daha çok yavru oluşturmak yeteneğindeki maliyetini azaltan, bazı yavruların hayatta kalmalarını artıran davranışlar olarak tanımlanmıştır. En az davranışsal yatırım yavru üretimi için maksimum fizyolojik kapasiteyi dengelemeye eğilimlidir (örneğin evsineklerinde). Diğer taraftan maximum yatırım (yavru bakımı gibi) yavru oluşturmanın azaltılmasıyla (daha çok hayatta kalma) dengelenir. Genel bir kural olarak dişinin yatırımı erkeğinkinden fazladır, dişi sadece yumurta üretimi için besinlerini dönüştürmekle kalmaz ayrıca yumurtlamak için uygun bir yer arar ve bazı durumlarda yavrularını korur veya onları besler. Öteki taraftan erkekler daha az enerji yatırımıyla büyük oranlarda küçük spermler üretirler ve bunlarla olabildiğince çok dişiyi döllemeye çalışırlar. Fakat bu her zaman böyle kolay değildir ve bu bizim dişiye geçmeden önce erkeğin ailesel yatırımına kısaca bakmamıza neden olur. 

Babalık Güvencesi:

Erkek spermi gördüğümüz gibi dişinin spermatekasında depolanır ve ovipozisyon sırasında serbest bırakılır. Dişi birden fazla çiftleşirse genellikle son çiftleşmenin spermlerinin yumurtayı döllemesine izin verilir. Bu olaya terimsel olarak ‘sperm önceliği’ denir. Seksüel seleksiyon örnekleri erkek egemenlik sınırı yada çiftleşme beslenmesini içerir, bu erkeğin avantajı içindir, erkek bir kere çiftleştiğinde dişi yumurtalarını bırakmadan önce tekrar dişinin çiftleşmeyeceğini garanti altına alır. Bundan dolayı erkek Odonatlar dişi yumurtalarını bırakırken ona bekçilik ederler (korurlar) ve yavrular üzerindeki babalıklarını garanti altına almış olurlar. 
Erkek tarla kriketleri, dişileri çağırma şarkısı aracılığıyla çekerler, daha sonra kur yapma şarkısına döndürürler, çiftleştikten sonra ‘birlikte kalma şarkısı’ söylerler, bu olay dişinin yumurtalarını bırakmadan önce tekrar çiftleşmemesini garantiler. Daha önce tartıştığımız havada asılı kalma uçuşunda erkek ‘gerdek hediyesi’ ne (çiftleşme hediyesi) güç harcar ve bu yavruların kendi genini taşıyacağının sigortasıdır. Eğer hediye yeterince büyükse ve dişi tamamen döllenmişse, dişi vurdumduymaz bir periyoda girer ve yumurtalarını bırakana kadar tekrar çiftleşmez. Erkek havada asılı kalma uçuşu esnasında dişiye besin sağlayarak yumurta oluşumuna dolaylı olarak katkıda bulunur. Son zamanlarda radyoaktif izleyiciler kullanılarak belirli türlerdeki erkek kelebeklerin spermatoforda besin sağlayarak yumurta üretimine katkıda bulunduğu gösterilmiştir. Bazı Orthopteraların spermatoforları oldukça büyüktür. Mormon kriketlerinde erkekler tek bir çiftleşmeyle ağırlıklarının % 20’sini kaybederler. Birçok spermatofor takip eden çiftleşmede dişiler tarafından tüketilecek proteinimsi materyalden oluşur.  Dişiler çağıran erkekler için gayretle yarışırlar ve daha az doğurgan gözüken küçük dişiler reddedilir. Genellikle dişi erkeğe bağlandıktan sonra ret oluşur. Böyle zamanlarda erkeğin dişinin ağırlığını değerlendirdiği görülür. Bu alışılmamış çiftleşme reddi dişiler arasındaki erkekler için olan yarış ve dişilerin daha çok yavru üretimi için erkek seçimine örnektir. Yumurtalarını önemseyen erkeklerde çiftleşme reddinin birkaç örneği vardır. Dev su böceğinde tekrarlayan kopulasyon zamanlarında yumurta bırakımı görülür, bu zamana erkek tarafından hükmedilir, erkek her çiftleşmeden sonra sırtına yumurtaları alır. Özel durumdaki bir çiftin 36 saat boyunca 100den fazla çiftleştiği ve erkeğin sırtında 144 yumurta taşıdığı görülmüştür. Erkek yumurtaları taşırken onları gerektiği kadar havalandırır ve yavrunun yumurtadan çıkışına yardımcı olur. Böylece erkeğin kendi yumurtalarını taşıdığı bir sistemle kendi genlerini taşıdığını garantiler. Daha önceki çiftleşmenin spermlerini taşıyan bir dişiyle çiftleşen erkek aldatılabilir. Arizona Üniversitesi’nden Robeth Smith bir erkeği kısırlaştırmış ve daha önceden dorsal çizgileri etkileyen homozigot baskın genetik markeri olan erkekle çiftleşen dişiyle kısır erkeği çiftleştirir. Kısırlaştırılmış erkeğin bu çiftleşme sonucunda 75 yumurtası olmuştur, birçoğu verimsizken birkaçı verimli olmuştur ve çizgili yavrular artış vardır, bu olay bu erkeğin başka erkekle aldatıldığını ispatlar. Böylece bu ayrıntılı çiftleşme sistemine rağmen, erkekler bakire olmayan bir dişiyle çiftleştiklerinde risk almış olurlar.
Dişiler Tarafından Yavru Bakımı

Genel olarak yavrusuna karşı fizyolojik yükümlülükleri en çok yerine getiren dişidir ve kuluçka bakımı durumunda aktif olanların yine dişiler olması şaşırtıcı değildir. Yavru bakımı çeşitli böceklerde yavru için maksimum korumasını tercih eden ve stratejiler geliştiren böceklerde, birçok yavru meydana  getirip onları kendi hallerine bırakan böceklere karşı zaman içinde gelişmiştir. Uterus benzeri bir içsel yapıda larvalarını koruyan ve besleyen belirgin hamamböcekleri ve çeçe sineklerinden olağanüstü örnekler bulunmaktadır. Dişiler tarafından kuluçkalanan yumurtalar, kuluçkanın kuşlardaki gibi ısı transferini sağlamamasına rağmen, daha yaygındır.  Buradaki kuluçka daha çok predatörlerden, yumurta parazitlerinden, mantarlardan ve yumurtaları bozabilecek diğer faktörlerden korunmayı sağlar. Çeşitli türlerde dişi kokan böceği, tavukların civcivlerini kapladığı gibi, kendi yumurta ve larvalarını kaplarlar. Böyle yumurtalar eğer dişi tarafından terk edilirse karınca ve diğer predatörler tarafından yüksek oranda ölümcül zarar görürler. 

Ailesel ilginin daha gelişmiş tipi dişilerin toprakta yuva yaptığı ve davetsiz misafirlere karşı koruduğu durumlarda görülür. Yumurtalar yuvanın üst tarafındaki bir hücrenin içine bırakılır ve genç bireyler küme oluşturduğu zaman anneleri tarafından dişinin öncelikle bıraktığı küçük verimsiz yumurtalarla daha sonra da dışarıdan içeriye taşıdığı besinlerle beslenirler. Çeşitli familyalardaki böcekler iki cinsiyeti de içeren başlangıç safhalarında yavrularına bakım sağlayabilirler. Scarabaeidae’den gübre böcekleri, gübreden bir top hazırlayıp uygun bir yere yuvarlarlar ve bunları larva için yiyecek olarak gömerler. Genellikle gübre topunun yapılması ve gömülmesinde dişi ve erkek birlikte çalışır. Bazı durumlarda, dişi yumurtalarını bıraktıktan sonra yuvayı izler, yuvayı korur ve yumurtaları temizler ve iyi durumda kalmasını sağlar. Dişiler yavruları tamamen gelişene kadar onları izleyebilir ve sonra onlarla birlikte yeryüzüne çıkabilir. Leş böcekleri (Silphidae)’lerde dişi ve erkek ölü hayvanı gömmek için birlikte çalışırlar ve daha sonra çürümüş etten içine yumurtaların bırakılacağı bir top hazırlarlar. Larvalar büyüyene kadar dişi tarafından kusarak çıkarılan yiyeceklerle beslenirler, tıpkı kuşların yavrularını beslediği gibi.

Hymenoptera’da yavru bakımı özellikle karıncalar bazı arılar ve wasplar gibi sosyal gruplarda en iyi noktasına erişmiştir. Yalnız yaşayan wasplarda –sosyal Hymenopterler’in evrimleştiğine inanılan- dişi çoğunlukla yuva hazırlar ve felç edilmiş böcek ya da örümceklerle yiyecek sağlar ve ovipozisyondan sonra mühürleme yoluyla predatörler ve çevrenin fiziksel faktörlerine karşı iyi korunmuş olur. Bu waspların bazılarını zaten kısaca tartışmıştık. Larva büyüyene kadar geçen günlerde av getirilen ve yuvaları tamamen mühürlenmeyen fakat dişi tarafından durmadan ziyaret edilen bu türlere özel ilgi vardır. Bu ‘kademeli hazırlık’ olarak adlandırılır, aile ve yavru arasında daha çok bağlantı içerir, annenin yuva içinde devamlı varlığının sonucu olarak daha fazla koruma içerir. ‘Toplumsal yuvalanma’daki daha büyük ilgi, birçok dişinin aynı yuvada aktif olduğunu örnekler, yuvadaki diğer dişilerle kavga etmeden bireysel hücrelerin hazırlanması ve erzak depolanmasıdır. Birçok durumda bu dişiler kardeşler, anneler ve kızlarından oluşur. ‘Genişlemiş aileler’ sosyal tür kolonilerinin muhtemelen önemli atalarıdır. Her iki durumda da – kademeli hazırlık yada toplumsal yuvalanma- çeşitli predatör ve parazit girişini azaltma imkanlarıyla ilgili avantajların ip uçları vardır. 

Hymenoptera’nın Toplum Öncesi (presocial) Davranışları:

Böceklerin hiçbir grubu ailesel bakım ve sosyal davranışta Hymenoptera’dan daha fazla çeşitlilik göstermez. Wasplar, arılar ve karıncaların hepsi gerçek sosyalleri (eusosyal) temsil ederler. Fakat bunlardan önceki iki grubun birçok üyesi presosyaldir. Arı ve waspların ikisi de yükselen hiyerarşi gösterirler. Araştırmacılar bunun gerçek sosyalliğin gelişimine neden olan evrim sırasını sunduğuna inanırlar. Evans wasplarda morfolojik ve davranışsal adaptasyonlara dayanan böyle bir şema sunmuştur. İğneli Hymenopter’lerin zaman içinde parazitik formlardan geliştiğine inanılır ve birçok tek yaşayan, predatör wasp davranışı avlarını uyuşturmak için iğnelerini kullananlar dışında açıkça atalarıyla alakalıdır. İlkel türlerin birçoğunda, dişi uygun bir av için aranır, iğnesiyle felç eder, üzerine yumurtalarını bırakır ve uzaklaşır. Bu avlar wasp larvaları kendi gelişimlerini tamamlamadan önce açıkça diğer organizmalar tarafından tüketilmek yada rastgele tahribata maruz bırakılmak için savunmasız olarak bırakılır. 

Diğer türlerin avlarını saklama eğilimi, üzerine yumurta bıraktıktan sonra yada bırakmadan önce olabilir, açıkça hayatta kalma faydası sağlayacak olan ailesel bakımın formudur. Bazı Ammophilla türlerinde tek bir avın yuvaya yerleştirilmesi birçok waspta görülen tam manasıyla iyi bir efor gerektiren ailesel bir bakımdır. Bu türler, yavruları için gerekli bütün besini sağlayacak kadar büyük kurtçuklardan bir tanesini kullanırlar. Kademeli hazırlık bazı kazıcı wasplar (Sphecidae) tarafından gösterilir. Örneğin sadece uçuşla yuvaya götürebilecek küçük avlardan yararlanma değil, artan larval besin gereksinimini sağlayabilecek avlara izin verilir. Dişinin yuvaya sürekli ziyaretleri yavrularıyla bağlantı kurma olanağını sağlar ve hormon, feromon ve  kısmen sindirilmiş yiyeceklerle birlikte (trophaltazis) sindirim sistemi simbiyontlarının değişimi için yol açar ve gömücü böcek Necrophorus’ta görüldüğü gibi yavru gelişimi üzerinde ailesel kontrol olasılığını sağlar.

Eusosyal davranıştaki waspların gelişiminde başlıca basamaklar (Parantez içinde her seviyeyle ilgili familya verilmiştir. ) :

1- Av- Yumurta (Pompilidae): Dişi bir avı yerleştirir, onu iğnesiyle geçici olarak felç eder, üzerine yumurtalarını bırakır ve ayrılır. Av kurtulur ve bir dış parazit olarak beslenen waspların larvalarını taşır.

2- Av-Doğal Oyuk-Yumurta: Dişi, felçli avını, yumurtalarını üzerine bırakmış bir şekilde, uygun korunaklı bir oyuğun içine çeker. Dişi böylece yavrularına bir derece koruma sağlamış olur.

3- Av-Yuva-Yumurta: Dişi bir avı felç eder ve daha sonra içinde yumurtalar olan yuvayı inşa eder. Bu ailesel bakımın çok alt seviyesidir.

4- Yuva-Av-Yumurta (Pompilidae, Sphecidae): Üçüncünün aynısıdır. Burada avı yakalamadan önce yuva kurulur. Bu dişiye daha önce seçilmiş yuva alanına geri dönüş uçuşu sunar. 

5- Yuva-Av-Yumurta-Av (Sphecidae): Dördün benzeridir. Fakat yumurtalar bırakıldıktan sonra ava bağımlılık daha fazladır. Ailesel bakımın daha gelişmiş formu olarak daha fazla besin depolamayı içerir. 

6- Yuva-Av-Yumurta-Av-Av (Sphecidae, Eumenidae): Erzak artışı yerine, yuvaya artan bir şekilde taze av getirilir bu bazı türlerde dişinin yavrularıyla bağlantı kurmasını sağlar. Ön hazırlık olmadığında dişi yuvada kalır böylece predasyon azalır ve yuva kısmen kullanılmış yiyeceklerden temizlenir. 

7- Avın dişi tarafından yumuşatılması (Eumenidae, Vespidae): Artan hazırlık sürecinde, taze av dişi tarafından yumuşatılır ve larva beslenir. Bu dişiye yavrusuyla direkt bağ, trophallaxis ve feromonların aktarımı için fırsat sağlar.

8- Dişinin uzamış hayatı ve yavrunun yuvada kalması (Vespidae): Dişinin yaşamının uzaması temel olan ve yuvaya yeni eklenen yumurtaları hücrelere yerleştiren birinci jenerasyon yavruların çalışmasına neden olur. Bu anne ve benzer yavrularını içeren küçük koloniler oluşmasıyla sonuçlanır. 

9- Trophallaxis ve işçi sınıfının ayrımı (Vespidae): Anne ve yavruları yuva inşası ve yavru bakımında işbirliği yapar, fakat burada işçiler ve yumurta bırakan sınıf arasında kesin ayrım yoktur. Trophallaxis kraliçe üstünlüğünün yolunu sağlar.

10- Kraliçe üstünlüğü (Vespidae): Bütün dişilerin orijinal yavruları, kendi yavrularını oluşturmaya yetersizdirler. Bu olay üretici ve işi sınıflarını ayırır. Orta seviyedeki sınıflar yaygın olabilir. 

11- Farklılaşmış yavru beslenmesi (Vespidae): Larvanın farklı beslenmesi ve trophallaxis iyi gelişmiş ve kraliçeden iyice ayrılmış işçi sınıflarının oluşmasını ve birçok orta seviyenin azaltılmasını sağlar.
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Şekil 8.9 : Karasal Hymenopterler tarafından inşa edilen yuvaların bazı örnekleri. (A) Çömlekçi wasp Eumenes’de sürahi benzeri yuva. (B) Karasal wasp Oplo mesas’da yuva boyuncaki bölüm, kurtçuklarla birlikte hazırlanmış depo tüneli ve çamurla kapatılan aşağı doğru çevrilmiş giriş tüpü gösterilmiştir. (C) Çamur sıvacısı Typooxytın’da çamur boru parçalarının yuva birimleri grubu.

Artırılmış hazırlıklarla ilgili davranış modellerindeki gelişim, görünüşe göre iyice detaylı yuvaların inşasına eşlik eder . Wasplar arasında, basit bir yuva topraktaki bir yuvadan daha fazlasını içermez. Bununla birlikte bu yuvaların hazırlık, erzaklama ve son saklanması gerçekten gözlemek için büyüleyici davranış dizilerini içerir. Daha detaylı yuvalar çok çeşitli doğal materyallerle şekillendirilir ve inşacı türe göre oldukça karakteristiktir. Birçok wasp türü uygun olan yuvayı inşa etmek için gerekli olan çamuru getirmek için birçok gezi yapar. Böylece ayrıntılı yuvaların yapımına bağlı olan zaman ve enerji ailesel bakımın aşırı formu olarak görülebilir, ancak yavruların hayatta kalmasındaki artış, açıkça türlerde hayatta kalmayı garantilemek için dişinin ürettiği nesil sayısını azaltır ve bu bazı türlere az verimli yiyecek kaynağını ayırmak için izin verir.

Arılar, wasplar gibi presosyal davranışın birçok derecesini gösterirler. Alakalı türlerle ilgili küçük gruplar içinde yalnız yaşamdan eusosyal yaşama geçişle ilgili birçok evrim basamağı tanımlanabilir.

Daha önce de bahsedildiği gibi, arılar ve wasplar arasındaki başlıca farklılık beslenme biçimi ve besin toplamayla ilişkili morfolojik adaptasyonlarla ilgilidir. Erişkin arılar sadece nektarla değil balla da beslenirler fakat yavrularını, kusarak büyüten böceklerin yerine, polen yada polen-bal karışımıyla büyütürler. Nektar ve balın ikisi de kolayca depolanabilir olduğundan arıların larval hücreleri, gelişim boyunca artan miktarlarda olmak yerine önceden besinle doldurulur. Bu olay birçok waspta olduğu gibi, erişkin arılar ve gelişmekte olan yavruları arasındaki bağı azaltma eğilimindedir. Yalnız yaşayan arılarda, her bir dişi bağımsız olarak bir grup, larvanın gelişimi için gerekli besinleri sağlayacak kadar polen ve nektarla doldurulmuş larval hücreden oluşan bir yada birçok yuva oluşturur. Yaprak kesici arının, Megachile roudata, yuvası toprak üzerinde uygun derinlik ve derecede olan önceden var olan deliklerden oluşur. Dişi uygun bir yuva alanı bulduktan sonra tübüler oyuklar içinde, tüneli yaprak ve petiollerden kestiği parçalarla astarlayarak, birleşen larval hücreler oluşturur.

Her bir hücre 7den 12ye polenle doldurulur ve daha sonra yaprak materyallerinin çeşitli plakalarıyla birbirinden ayrılır. 6 haftalık hayat süresi boyunca her bir M. roundata dişisi böyle toplamda 30 larva hücresi bulunan 5 ya da 6 tane yuva inşa eder. 

Diğer tek yaşayan arılar, Nomia melanderr gibi, yuva saldırganlığı oluştururlar. Dişi az yada çok dikey yuvalar inşa eder ve yaprak kesici arılarda olduğu gibi, polenle dolu bir seri larva hücresi inşa ederler. Böyle toprak parçalarının uygunluğu genellikle bir alan içinde birçok yuvanın inşasına neden olur. Fakat buradaki dişiler arasında işbirliği yoktur. Beklide fazla hazırlık eğilimi yüzünden kendi yiyecek çeşitlerini uygun yaptıklarından arılar wasplarda görüldüğü gibi çeşitli ailesel bakım davranışları göstermezler. Ancak Nomia türünde, yandallar üzerindeki hücreleri ile müşterek girişleri olan yuvalar inşa edilir ve bireysel dişiler tarafından erzaklandırılır. Michener bu türleri toplumsal olarak sınıflandırmış ve yuva inşasındaki emeklerin ekonomisinden yarar sağladıklarını ileri sürmüştür. Bir grup dişinin tek bir çıkışı kullanarak düzenli olarak ileri geri çıkışları muhtemelen yavru korunmasını geliştirir. Ailesel bakım ve yavru yetiştirme davranışı eusosyal türlerden bazı presosyal wasplar ve arılarda açıkca sadece daha az ayrıntılıdır. Ayrıca büyük sosyal grupların biçimlenmesinde etkilidir. 
3. BÖLÜM BÖCEKLERDE SAVUNMA
Böcekler, bazı toplumlarda besin olarak tüketilmesine rağmen özellikle Batı toplumları böcekleri yiyecek olarak pek tercih etmez; ama bu hoşlanmama durumu sadece insanlara mahsustur. Oldukça besle​yici, çeşitli ve her yerde bol olarak bulunan böcekler, diğer birçok canlı için önemli bir besin kaynağıdır, insektivor (böcekçil) olarak adlandırılan bazı hay​vanlar neredeyse tamamen böceklerle beslenirken, omnivorlar böcekleri bazen yemektedir ve çoğu herbivor (otçul) ise farkında olmadan böcekleri tüketmek zorunda kalır. Böcekçil hayvanlar, omurga​sız veya omurgalılardan oluşabilir, hatta bazı böcekler de diğer böcekler ile beslenerek insektivorlara dahil olabilir. Aynı şekilde bazı bitkiler de böcekleri cezbederek tuzağa çeker ve onları yakalayarak sindirir, örne​ğin suibriği denen bitkiler, karıncalar başta olmak üzere eklembacaklıları sıvıyla dolu olan ibrik haznesinde sindirir. Droseraceae familyasından Venüs sinekkapan bitkileri ve yapışkan özellikteki bazı bitki türleri, birçok sineği bu şekilde ya​kalar. Bununla birlikte böcekler, aktif veya pasif olarak, bu bölümün de konusu olan böcek savunma sistemleri denen çeşitli mekanizmalar vasıtasıyla, diğer canlılara besin olmaya karşı koyarlar.

Avcı (predator), yaşamı bo​yunca çeşitli hayvanları öldürerek onlarla besle​nen bir organizmadır. Parazit, diğer bir hayvanın içinde (içparazit:endoparazit) veya dışında (dış parazit:ektoparazit) zararlı olarak yaşayan ve onu öldürmeyen hayvandır. Parazitoid ise, başka bir hay​vanda zararlı olarak yaşayan ve sonuçta onun erken ölümüne yol açan hayvandır. Parazit veya parazitoidin üzerinde yaşadığı hayvana da konak veya konukçu adı verilir. Böceklerin büyük çoğunluğu, çeşitli avcılara (omurgalı veya omurgasız), parazitoidlere veya nadi​ren parazitlere potansiyel olarak av ya da konaktırlar.

Böceklerde birçok savunma yöntemi bilinmektedir. Bunların bazıları; özelleşmiş morfoloji (bu bölümün kapak sayfasında verilen, karınca taklidi yapan Afrika boynuzlu ağustosböceği. Hamma rectum’da görüldüğü gibi), davranış, zararlı kimyasallar ve immün sistem yanıtlarını içermektedir. Bu bölüm; böceklerin ölü taklidi yapma, vücut kısmı bırakma (ototomi), kripsis (kamuflaj), kimyasal savunma, uyarıcı renklenme (aposematizm). taklitçilik (mimikri) ve toplu savunma yöntemleri ile ilgilidir. Bu mekanizmalar çeşitli omur​galı ve omurgasızlara yönelik olarak geliştirilir, çünkü böcekçil kuşlara karşı kendilerini savunan böceklerle ilgili birçok çalışma vardır, bu özel avcıların rolünün vurgulandığı bir metin kutusu bulunmaktadır. Diğer üç metin kutusunda, çer çöp gibi döküntüleri “sır​tında biriktirerek” gizlenen avcı böcekleri, böcek yu​murtalarının kimyasal korunmasını ve “bombardıman böceklerinin” (Carabidae) savunma mekanizmaları ele alınmaktadır. 

Savunma ve avcılığın karşılıklı ilişkilerinin özetlen​diği bir tablo, bu davranışların zaman ve enerji girdi​lerine bağlı olarak oluşturabilir. Böylece; saklanma, koşarak veya uçarak kaçma, savaşarak savunma daha fazla enerji harcattırırken. bununla birlikte daha az za​man kaybına neden olur Birçok böceğin savunma davranışı başarısızlıkla sonuçlanırsa, hemen kendine başka bir yöntem seçecektir: yani tablo kesin değildir ve bir sürekliliğe sahiptir.

Saklanarak Savunma
Görsel yanıltma, bir doğal düşman tarafından bu​lunma veya yakalanma olasılığını azaltabilir. Bulun​duğu ortama ya da ortamdaki herhangi bir cansız nesneye benzerlik göstererek iyi şekilde saklanmış veya kamufle olmuş (kriptik) bir böceğin çevresi​ni “taklit” ettiği söylenebilir. Bu kitapta, taklitçilik (mimikri) (bir hayvanın doğal düşmanları tarafından tanınabilen başka bir hayvana benzediği durum) ayrı olarak ele alınmaktadır. Bununla birlik​te, kripsis ve mimikri benzer olarak görülebilir, öyle ki bu mekanizmaların her ikisi de, bir organizmanın seleksiyon baskısı altında evrimleşirken canlı veya ha​reketsiz bir nesneye benzeme yolunda kazandığı uyum sonucu ortaya çıkar. Sözü edilen durumlarda, bu şe​kildeki benzeme yoluyla savunma mekanizmalarının, avcılar veya parazitoidlerin etkisinde seçilime uğradığı varsayılır fakat her ne kadar bazı böcekler için bunun geçerliliği denenmiş olsa da, bu davranışların kaynağı sadece tahminen söylenebilir.

Böceklerde kripsis çok farklı şekillerde ortaya çıkabi​lir. Böcek, yaşadığı ortamın zemininden ayrımını güç​leştirecek şekilde kamuflaj durumunu benimseyebilir, örneğin:

· yeşil bir yaprak üzerindeki yeşil bir geometrid güvesi gibi tek renkli bir zemine benzeme şeklinde olabilir (Şekil 1a);

· bir ağaç kabuğunun üzerindeki benekli güve gibi ala​calı bir zemine benzeyebilir (Şekil 1b)
· bazı tırtıllar ve sucul böceklerde olduğu gibi zıt renk tonlarında (alt kısmın açık üst kısmın koyu olması gibi) olabilir:

· yaprak döküntüleri üzerindeyken onlara karışmış gibi görünen birçok güvede olduğu gibi parçalı bir de​sende olabilir;

· bitkiyle beslenen birçok boynuzlu ağustosböceğinde olduğu gibi tuhaf görünümlü siluet şekilde olabilir.

Yukarıda tanımlanan kamuflajın tersine bir durum olan, maskeleme ya da mimesis olarak adlandırılan kripsisin diğer bir formunda ise canlı, avcının doğal olarak ilgisini çekmeyen çevredeki herhangi bir nesne​nin bir özelliğine benzemek suretiyle avcıyı aldatabilir. Bu özellik, bazı kelebeklerin genç larvalarının örneğin Papilio aegeus (Papilionidae) cansız bir objeye, örneğin kuş dışkısına benzemesi şeklinde olabilir. Yine canlı, fakat hareketsiz bir objeye benzeyebilir; örneğin “mü​hendis” tırtıllar (Geometrid güvesi larvaları) ince ağaç dalına benzer, bazı boynuzlu ağustosböcekleri ağaç gövdesinden çıkan dikenleri taklit eder ve birçok sopa böceği ağaç dallarına oldukça benzer hatta rüzgârda dal gibi hareket bile edebilir. Lepidoptera ve Orthoptera grupları arasında bulunan birçok böceğin kanadı yap​raklara oldukça benzer, hatta bu benzerlik damarlanmada bile görülebilir (Şekil 2), bazılarının desenleri canlı veya ölü halde funguslarla kaplanmış gibi, hatta bazıları sanki bir otçul tarafından bir parça yenmiş iz​lenimi verebilir. Durum böyle olmakla birlikte, çevreye benzeme gibi cansız nesnelere benzerlik deneysel ola​rak analiz edildiğinde, bunun ifadesinin daha karma​şık olduğu ortaya çıkmaktadır.
Kripsis, böcek gizlenmesinin çok yaygın bir formu​dur ve özellikle tropiklerdeki gece aktif böcekler ara​sında yaygındır. Ayrıca kripsis, düşük enerji maliyetli fakat böceğin uygun bir zemini seçebilmesine bağlıdır. Çalışmalar iki farklı renklenme morfuna sahip Avrupa peygamberdevesi Mantis religiosa (Mantidae)’nın kah​verengi ve yeşil morflarının, kendi renklerine uygun ve uygun olmayan zeminlere bırakıldıklarında avcı kuşlar tarafından yüksek seçilime maruz kaldıklarını göstermiştir. Kuşların zemine uymayanların hepsini avladıkları, zemine kamufle olanları ise bulamadıkları saptanmıştır. Gizlenme için doğru zemin seçilmiş olsa bile doğru bir yönelim de gereklidir. Örneğin, kesikli hatlı veya çizgili bir desene sahip olup bir ağaç kabu​ğuna benzeyen güvelerin kabuk üzerindeki konumu, eğer kabuk desenleriyle aynı yöne doğru ise ancak o zaman iyi bir gizlenme sağlayabilmektedir.

Oryantal bölgede bulunan orkide mantisi, Hymenopus coronatus (Hymenopodidae), pembe rengiyle aynı bir orkidenin çiçeklerini andırır ve bitki üzerinde öylece avını bekler. Buradaki kripsis, mantisin bacaklarının femurlarınm çiçeğin petallerine olan yakın benzerliği ile sağlanmaktadır. Mantisin bu kripsis şekli, çiçeği ziyaret eden potansiyel avlarının onu fark etme​sini engeller ve avcılara karşı da iyi bir gizlenme sağlar.

İkincil Savunma Yolları
Tecrübesiz omurgalı avcıların, örneğin böcekçil kuşla​rın, öğrenme süreçleri hakkında çok az şey bilinmek​tedir. Bununla birlikte, kuşların mide içerikleriyle ilgili çalışmalar göstermektedir ki, gizlenebilen böcekler bile kuşlar tarafından avlanılmaktadır. Avcı kuşlar gizlenmiş olan avlarını ille kez fark ettiklerinde (belki de tesadüfen), bundan sonra “şekil arama” adı verilen bir yöntemle veya şekil ipuçlarını kullanarak av​larını bulabildikleri ileri sürülmektedir. Böylece. Ameri​kan mavi kargalarının ince ağaç dalına benzeyen bazı tırtılları fark ettikleri ve buna bağlı olarak besin ararken dalları gagalamaya devam ettikleri gözlenmiştir. Pri​matların, bacakları açık pozisyondaki sopa böceklerini fark edebildikleri, hatta bazı deneylerde sopa böceklerinin bacaklarının takıldığı gerçek dalları da tutmaya ça​lıştıkları görülmüştür. Açıkça anlaşılacağı üzere, bu gibi özel işaretler, özelleşmiş avcıların gizlenmiş böcekleri fark etmesine ve avlamasına olanak sağlamaktadır.

Hile keşfedildikten sonra avlanılan böcek, avcıya karşı başka savunma mekanizmaları da ortaya koyabilir. Teh​dit altında kalmış bir avın, avcıya karşı enerji açısından en az masraflı olan yanıtı ise, bazen yere düşerek gizlen​mesi ve hareketsiz kalması gibi abartılı şekilde olabilir. Bu davranış sadece gizlenen böceklere özgü bir durum değildir, hatta açık bir şekilde görülebilen böcekler bile, zaman zaman ölü taklidi (tanatosis) yapabilirler. Bu davranış şekli birçok kınkanatlı böcek (özellikle hortum​lu kınkanatlılar) tarafından kullanılır. Bu şekildeki dav​ranışlar avcının, ölü görünümünde olan ava ilgisinin azalmasına ya da yerde hareketsiz şekilde duran avın tam olarak yerini belirleyememesine neden olur. Diğer bir ikincil savunma yöntemi, arka kanatlardan aniden dikkat çekici bir ışıltı yaymak ve uçmaktır. Böcek bir yere konduğunda, kanatlar kapanır ve ışıltılı renk kaybolur ve böcek bir kez daha avlanmaktan kurtulmuş olur. Bu davranış, birçok Orthoptera (Çekirge) ve renkli arka kanatlara sahip güveler arasında yaygındır: parıltılı renkler sarı, kırmızı, mor ya da nadiren mavi renkleri içerebilir.

Gizlenen böceklerin üçüncü bir davranış şekli ise; bir avcı tarafından bulunduğunda ona karşı bir kor​kutma gösterisinin yapılmasıdır. Bunların en yaygın olanlarından birisi, ön kanatları açarak genelde arka kanatlarda gizli olan parlak renkli “göz” şeklindeki desenleri ortaya çıkarmaktır. Avcı kuş​ların kullanıldığı deneyler, kanatlardaki göze benze​yen benekler ne kadar gerçekse (gerçek göze benzer halkaları daha belirgin olanlar) caydırıcılığın da o kadar fazla olduğunu göstermiştir. Göz desenlerinin tamamı korkutmada rol oynamaz: bir kanat üzerin​de göze benzer bir yapının oldukça kötü bir taklidi muhtemelen avcıdan korunmak için olabilir ve bu desenler böceğin anatomisinde de hiçbir role sahip değildir.

Böceklerde kullanılan olağanüstü bir başka savun​ma şekli ise, böceğin vücut kısmının, bir omurgalının belli bir özelliğine görünüş olarak benzemesidir. Tim​sah böceği olarak bilinen bir Fulgorid böceğinin baş ya​pısı, Güney Amerika timsahının baş yapısına şaşırtıcı bir şekilde benzerlik gösterir. Yine bir Lycaenid kelebeği​nin pupası bir maymunun başına benzemektedir. Bazı tropikal Sphingid (Güve) larvalarının abdomenleri üzerinde yan yana bulunan yalancı göz benekleri=desenleri, larvaya yılan benzeri bir görünüm vererek korkutucu bir görünüm sağlar. Aynı şekilde, bazı kırlangıç kuy​ruk kelebeklerin tırtılları, bir yılanın başına benzer bir görünüş sergiler. Bu benzerlikler, caydırıcı etkileriyle avcılarının (örneğin etrafta “aranarak bakınan" kuş​lar için) gözünü korkutabilir.

Mekanik Savunma
Avcıla​rın bu morfolojik yapıları eğer bir savaşım söz konusu ise savunmada önemli rol oynayabilir. Kutikular boy​nuzlar ve dikenler, bir avcıya karşı caydırıcı olarak gö​rev yapabilir veya bunlar çiftleşmede, kendi bölgesini savunmada, ayrıca Onthophagus (Mayıs böceklerinde: Bok böceklerinde) ol​duğu gibi, besin kaynaklarıyla ilgili rekabette rakiplere karşı kullanılabilir. Üzerinde yaşadığı ko​nağın etkilerine maruz kalan, ektoparazit böceklerin vücut şekilleri ve sert yapıları, savunmanın bir başka yoludur. Pirelerin lateral kısımlardan basılı olması, ko​nak tüylerinden uzaklaştırılmalarını zorlaştırır. Emici bitler dorso-ventral (alttan-üstten) olarak yassılaşmış, dar ve uzun vücutludur, bu özellik ise bunların tüy damarları ara​sında uyumlu olmasını sağlar ve böylece onları kuşun gaga hareketlerinden korur. Bunlardan başka, birçok ektoparazitin dirençli vücut yapıları ve bazı kınkanatlı böceklerin oldukça sertleşmiş kutikulaları, avcılarına karşı mekaniksel bir donanım sağlar.

Birçok böcek etraftaki nesneleri kullanarak evcikler meydana getirir, sonuçta avcı bu yapının yenebilen ya da yenilemeyen inorganik bir nesne olduğunu tanı​mada başarısız olacağından avcıyı caydırmada etkili olabilir. Trichopter (Trichoptera) larvalarının evcikleri kum tanecikleri, çakıl ya da organik parçacıklardan oluşmuştur, bu yapılar muhtemelen akarsuyun fiziksel etkisine karşı oluşturulmuştur ama bu evciklerin kesinlikle savunmada rolü vardır. Benzer şekilde, kese kurtçuklarının (Lepidoptera: Psychidae) karasal larvaları, ipekle sarılmış bitkisel materyal​den oluşan taşınabilir bir kese yapar. Trichopter ve Psychid'lerde görülen bu evcikler, pupa evresinde ko​ruyucu bir görev yapar. Bazı böcekler yapay kalkanlar oluşturur, örneğin bazı Chrysomelid böceklerin larva​ları kendilerini dışkılarıyla dekore ederler. Bazı sinir kanatlı ve Reduviid böceklerin larvaları, kendilerini likenlerle ve çürümüş bitkisel materyalle kapatırlar ya da avladıkları böceklerin artıklarıyla kendi üstlerini örterek avcılara karşı bir engel oluştururlar ve aynı za​manda avlarına da görünmemiş olurlar.

Birçok Hemipterin (örneğin, kabuklu bitler, yünsü afitler. beyazsinekler ve fulgoridler) ürettiği balmumu veya pudra gibi salgıları, olası arthropod avcıların ağız parçalarını engellemede ve aynı zamanda suya karşı bir direnç sağlamada rol oynar. Birçok uğurböceğinin (Coccinellidae) larvaları beyaz bir mumla kaplıdır, bu şekilde avları olan unlu bitlere benzerler. Böyle bir kılık değişimi onları unlu bit sanan karıncalara karşı bir ko​ruma sağlar.

Başlı başına vücut yapıları, örneğin güvelerin, ev​cikli böceklerin ve Thripslerin pulları, bu hayvanları yakalayan bir avcının ağzından veya bir örümceğin yapışkan ağından ya da böcekçil bitkilerin yaprakla​rındaki salgıdan kolayca sıyrılıp kaçmasını sağlaya​rak, koruyucu bir görev yapabilir. İlk bakışta uyumsuz gibi görünen mekanik bir savunma çeşidi, ototomi olarak bilinen, belirli vücut eklentilerinin bırakılması olayıdır. Bu olay sopa böcekleri  (Phasmatodea) ile bazı çayır sivrisineklerinde (Diptera: Tipulidae) görülür. Phasmid bacağının üst kısmında, trokanter ile femur kaynaşmış olarak bulunur ve eklem kaslarından yoksundur. Avcı bir organizma böceğin bacağını yakaladığı zaman böcekteki başka bir özel kas bacağı zayıf bir noktadan kırar. Erginleşmemiş sopa böcekleri ve mantidler, deri değişimi evresinde kaybettikleri üyeleri tekrar yenileyebilir, hatta ototomi yapmış olan bazı erginler bile, üyelerinin yenilenmesi için deri değişimi yapabilir.

Böceklerin ürettikleri yapışkan veya sümüksü şekildeki salgılar, avcılara ya da parazitoidlere karşı bir tuzak olarak mekanik savunmada rol oynayabilir. Bazı hamamböceklerinin abdomeni üzerinde bulunan ince bir kaygan tabaka korunma sağlar. Afidlerin kornikul ya da sifunkullarından salgılanan yağlı salgılar, avcıların ağız kısımlarına veya küçük parazitik yaban arılarına bulaşır. Termit askerlerinde sefalik salgı bezlerinden salgılanan ve terpen gibi hava ile temas ettiğinde kuruyup reçinemsi şekil alan birçok salgı çeşidi bulunmaktadır. Nasutitermes (Termitidae) grubundakilerde, fıskiye benzeri burunsu bir kısım (rostrum) vasıtasıyla fışkırtılan ve çabuk kuruyarak ince iplikçik haline gelen salgı, karınca gibi bir avcının hareketlerini engeller. Bu savunma şekli, avcı arthropodlara karşı etkili fakat omurgalılara karşı etkili değildir. Böcek savunmasında mekaniksel rol oynayan kimyasallar, böceğin bütün silahlarının sadece küçük bir kısmıdır ve bunlar kimyasal bir savaşta harekete geçirilebilir.

Kimyasal Savunma
Kimyasallar, böcek davranışında birçok açıdan hayati rol oynamaktadır. Allomonlar olarak adlandırılan ve alıcısına zarar veren salgılayana yarar sağlayan benzer kimyasallar, Heteroptera ve Coleoptera grupları başta olmak üzere birçok böcekte savunmada önemli rol oynamaktadırlar. Savunmada görev yapan ve iletişimde kullanılan kimyasallar arasındaki bağlantı oldukça yakındır, hatta bazen aynı kimyasal her iki görevi de yapmaktadır. Böylelikle bir avcıyı kaçıran zararlı bir kimyasal, diğer taraftan türdeş böceklere, avcıya karşı alarm vererek uyarıcı bir görev yapmış olur. Kimyasal savunma gösteren böcekler, genelde avcıların gözüne oldukça görünür olma eğilimindedir. Örneğin, bunlar genellikle gizlenmeyen, aktif, çoğunlukla büyük, uzun ömürlü ve toplu yaşayan ya da sosyal böceklerdir. Bu böcekler genel olarak aposematizm denen uyarıcı renklenmeleri ile nahoş olduklarının sinyalini verirler. (Aposematizm: Genellikle renklenme bazen de koku, ses ya da ışık gibi uyarıcıları içeren uyarı sinyalleridir.)

İşlevlerine göre savunma kimyasallarının sınıflandırılması

Böcekler tarafından üretilen savunma kimyasalları oldukça büyük ve geniş bir çeşitliliğe sahiptir. Avcıya karşı olan etkileri dikkate alındığında, bu bileşimler iki farklı gruba ayrılabilirler. I. Grup: Zararlıdırlar, avcıya karşı tahriş edici, acıtıcı, zehirleyici veya uyuşturucu etkileri olan savunma kimyasallarıdırlar. II. Grup: Za​rarsızdırlar, esas olarak sadece avcının koklama ve tat alma reseptörlerini uyarma yoluyla yenmeyi engelle​yen kimyasallardır ya da aposematik olarak uyarıcı kokulardır. Birçok böcek bu iki grup kimyasalların her ikisini de kullanır, ayrıca I. Grup kimyasallar düşük konsantrasyonlarda II. Grup kimyasallar gibi etki gös​terebilir. Avcı. I. Grup bir kimyasalla karşılaşınca, bun​ların kusturucu (mide bulandırıcı) veya ağrı verici gibi çeşitli etkileri sonucu geri çekilir. Eğer bu hoş olmayan karşılaşmaya II. Grup kokulu kimyasallardan biri de eşlik etmişse, avcı gelecekte bu kokuyla karşılaştığında ardından ne geleceğini öğrenmiş olur. Bu şartlandır​malı sonuçlar: avcının, savunma yapan bir böceği belli bir mesafeden tanımasını, böylece ona dokunmadan veya onu tatmadan (av ve avcının her ikisi için geçerli), ondan uzak durmayı öğrenmesini sağlar.

I. Grup kimyasallar, avcının bir böceğe dokunması sonucu öğrendiği ani etkili kimyasalları ve aynı za​manda kusturma ya da kabartı yapma gibi sonra​dan etkili olan sistemik kimyasalları içermektedir. Belirli organlarda bulunan ve eksternal olarak uygu​lanan ani etkili kimyasalların tersine, sonradan etkili kimyasallar genelde böceğin dokularında ve hemolenfinde bulunurlar, sistemik olarak tolere edilirler. Dolayısıyla avcı, ani etkili tatsızlık durumunu kısa sürede belirli bir avı (özellikle, eğer aposematik ise) ile ilişkilendirmeyi öğrenir. Avcının, öldürüp yediği toksik hayvandan kaynaklanan bulantı nedenini zaman içerisinde nasıl öğrendiği ve bunun ava yararı tam olarak bilinmemektedir. Kuşlardan elde edilen deney​sel kanıtlar, bu avcıların en azından belirli bir besin çeşidini sonradan etkili olmayla ilişkilendirmeyi, bel​ki de bunu tiksinmeye neden olan tatma denemeleri yoluyla öğrendiklerini göstermektedir. Bu davranışın aynı şekilde avcı böceklerde de gelişip gelişmediği hak​kında çok az şey bilinmektedir. Belki de sonradan et​kili olan bir zehir bir bireyi yenmekten korumayabilir fakat avcıyı öldürerek böceğin diğer tür bireylerinin hayatta kalmalarını sağlayabilir (Kin Seleksiyonu).

Savunma Bileşimlerinin Kimyasal Yapıları

I. Grup bileşimler arthropod avcılardan ziyade, omur​galılara karşı etkilidir. Örneğin kuşlar, siyanid, kardenolid ve alkaloid toksinlerine karşı, arthropodlardan daha hassastır. Siyanojenik glikozidler Zygaenid gü​veleri (Zygaenidae), Leptocoris böcekleri (Rhopalidae) ve kelebeklerden (Nymphalidae) Acraea ve Heliconius türleri tarafından üretilmektedirler. Kardenolidler, çok yaygın olarak görülürler ve özellikle kral kelebeklerde (Nymphalidae), bazı Cerambycidlerde, Chrysomelidlerde, Lygaeid böceklerde, Pyrgomorphid çekirgelerde ve hatta Afid’lerde bulunurlar. Çeşitli alkaloidler, birçok Coleópte​ra ve Lepidoptera tarafından benzer şekilde üretilirler.
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I.Gruptaki kusturucu veya toksik kimyasallara sa​hip olma oldukça yaygın olarak aposematizm ile bir​likte görülür. Bununla ilgili renklenme, özellikle görsel avlanma davranışı gösteren gündüzcül avcılara karşı düzenlenmiştir. 
Bununla birlikte, görsel aposematizmin kullanılırlığı geceleri sınırlıdır. Gececil güvelerin, örneğin aposematik olabilen bazı Arctiidae üyeleri, yarasalar tarafından tehdit edildiklerinde çıkardıkları sesler, bu avcılara onların nahoş olduklarını belirten bir uyarıdır. Bundan başka, bazı kınkanatlı larvaları​nın yaptığı ışık yayma davranışının (Phengodidae ile Lampyridae ve onların akrabaları, onun tatsız bir av olduğunu belirten aposematik bir uyarı ol​duğu varsayılmaktadır.

Grup kimyasallar uçucu ve tepkisel olarak ortaya çıkan, düşük moleküler ağırlıklı, aromatik keton, alde​hit, asit ve terpenler gibi organik bileşiklerdir. II. Grup kimyasallar örneğin, Heteroptera grubundaki koku bezi ürünleri ile karıncaların formik asidi gibi düşük moleküler ağırlıklı birçok maddeyi içermektedir. Kinonlar gibi acı fakat toksik olmayan bileşikler, yaygın olan  II. Grup kimyasallardır. Birçok savunma salgıları kompleks karışımlar olup birlikte etkileşim yapabilirler. Örneğin, Carabid kınkanatlı Heluomorphodes, II. Grup da yer alan bileşiklerden biri olan formik asidi salgılar, bu asit n-nonil asetat ile karışır ve bu madde de asidin dokuya olan etkisini arttırarak, I. Gruba dahil olan acı verici etkiyi sağlamış olur.

Yukarıda incelendiği gibi, II. Grup kimyasalların aposematizmdeki rolü, böcekte I. Grup bileşimlerin var olduğu hakkında uyarı vermesidir. II. Grup kimyasal​ların diğer bir rolü, kimyasal iletişimin önemli olduğu karınca gibi avcılara karşı caydırıcı olabilmesidir. Ör​neğin, bazı termitler, avcı karıncaların tehdidi ile karşı​laştıklarında karıncalardaki alarm feromonunun tak​lidini salarlar, böylece karıncalarda gereksiz zamanda paniğe ve yuva savunma davranışına sebep olurlar. Diğer bir durum, karıncaların yuva ortaklarının duru​mudur. Bunlar normalde karıncaların avlarıdır fakat yuvada karıncaları yatıştıran kimyasallar ürettikleri için potansiyel bir besin olarak kabul edilmez.

I.Grup bileşimlerin tek başlarına birçok böcekçil kuşu caydırmada etkisiz kaldığı görülmektedir. Örneğin karatavuklar (Turdidae), % 30 yoğunlukta formik asit salgılayan notodontid (Lepidoptera) larvalarını yerler. Aslında, birçok kuş formik asit salgılamaları için ka​rıncaları teşvik eder, çünkü formik asidin kuşların tüy​lerindeki dış parazitleri uzaklaştırmada yarar sağladığı bilinmektedir (bu olaya “karıncalanma” denmektedir).

Savunma kimyasallarının kaynağı

Özellikle fitofag böceklerin larvaları, üzerinde bes​lendiği konak bitkilerden birçok savunma kimyasalı elde ederler, bu durum erginlerde daha az yaygındır. Çoğu kez belirli bir konak bitki kullanımı (monofag ya da oligofag) ile bir kim​yasal savunma arasında yakın bir bağlantı bulun​maktadır. Bir bitkinin fitofag böcekleri kaçırmak için ürettiği toksinlerin de içinde yer aldığı birlikte evrim​sel “silahlanma yarışı“ bu durumu açıklayabilir. Fi​tofag böceklerin birkaçı bu savunmanın üstesinden gelebilir, bunlar böylelikle toksinleri etkisizleştirmede ya da bitkilerden elde etmede uzmanlaşmışlardır. Bu kimyasal korunmalı yumurtalar bir kısım arctiid güvelerde ve bazı kelebeklerde görüldüğü gibi, bazı böcek yumurtaları ebeveyn​leri tarafından sağlanan savunma kimyasalları ile korunabilmektedir. Larval evrede üzerinde besle​nilen bitkilerden alınan pirolizidin alkaloidler, ergin erkeklerin seminal sıvısı vasıtasıyla dişilere geç​mektedir, dişiler de bunları yumurtalara geçirdi​ğinden bu yumurtalar avcılara nahoş gelmektedir.

Erkekler bitkilerden alınan bu alkaloidlerden türe​tilen kur yapma feromonu vasıtasıyla, savunma kimyasallarına sahip olduklarını dişilere gösterir​ler. Lepidopterlerden en az iki türde, bu alkaloid​lerden yoksun olan erkeklerin çiftleşmede daha az başarılı olduğu gösterilmiştir.

Coleopterler arasında bazı Meloidae ve Oedemeridae türleri kantaridin sentezleyebilmektedir ve diğerleri de özellikle Anthicidae ve Pyrochroidae türleri bunları besinlerinden elde edebilmek​tedirler. Bir seks terpen olan kantaridin (“İspanyol sineğinde”) oldukça yüksek toksik özelliği nede​niyle, glikojen metabolizmasında önemli bir enzim olan protein fosfatazı inhibe eder. Bu kimyasal, yumurta koruma amaçlı olarak kullanılmakta olup, bazı erkekler tarafından çiftleşme esnasında di​şilere aktarılmaktadır. Neopyrochroa flabellata (Pyrochroidae) erkekleri, dışarıdan alıp sindirdikleri kantaridini hem dişilen cezbetmede kullanırlar, hem de çiftleşme hediyesi olarak dişilere sunarlar. Dişiler, erkeğin sefalik bezlerinden salgılanan kan​taridin yüklü salgıdan tadar (Şekle bakınız; Eisner vd. 1996a, 1996b’den) ve sonra kantaridin yüklü erkeklerle çiftleşir; eğer erkek kantaridinden yok​sunsa dişi çiftleşmeyi reddeder. Erkek sahip ol​duğu tüm sistemik kantaridinin sadece küçük bir miktarını çiftleşme öncesinde dişiye sunmaktadır. Geriye kalan kantaridinin çoğu, büyükçe bir yar​dımcı bezde depolanır ve tahminen çiftleşme esnasında spermatofor vasıtasıyla dişiye geçer (ortada​ki şekilde gösterildiği gibi). Kantaridin yumurtalara muhtemelen ovaryumlarda geçer, dışarı bırakılan yumurtalar (alttaki şekil), coccinellidlere ve muhtemelen karıncalar ile yerböcekleri (Carabidae) gibi diğer avcılara karşı da korunmalıdır.
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Burada çözülemeyen soru, N. flabellata erkeklerinin doğal koşullarda kantaridini nereden elde et​tiğidir? Belki bunlar, doğal olarak kantaridin yapabilen böceklerin erginlerini ya da yumurtalarını yiye​rek bu maddeyi elde ediyorlardır. Eğer böyle ise, N. flabellata ve diğer kantaridfilik böcekler (sinekler, hymenoptera, bazı kınkanatlılar ve diğer bazı böcekler) birbirlerinin seçilim avcıları olarak kabul edi​lebilirler mi? uzman herbivorlar, tercih ettikleri konak bitkileri tanı​yabilirler, onlar üzerinde gelişirler ve bitkinin toksin​lerini kendi savunmalarında kullanırlar (ya da onları benzer bileşimlere metabolize ederler).

Bazı aposematik böceklerle toksik konak bitkiler arasında yakın bir ilişki olmasına rağmen, belirli bö​cekler kendi toksinlerini üretebilmektedirler. Örne​ğin, Coleopterler arasında; yakıböcekleri (Meloidae) kantaridin, mücevherböcekleri (Buprestidae) buprestin ve bazı yaprak kınkanatlıları (Chrysomelidae) ise kardiyak glikozitleri üretebilmektedir. Oldukça toksik, staphylinid Paederus, kendi adını alan kabarcık yapıcı maddeyi yani paederini sentezler. Kimyasal savunmalı kınkanatlıların (Örneğin: Coccinellidae, Meloidae) bir​çoğu aposematiktir, bu böceklerin femoro-tibial bacak eklentilerinden tutulursa, buradan refleks kanama​sı adı verilen bir mekanizmayla hemolenflerini dışarı salgılarlar. Bazı böceklerin siyanojenik bileşikleri bitki​lerden elde ettikleri ve bu böceklerin toksin içermeyen bitkilere bırakıldığında hala benzer bileşikleri sentezledikleri deneysel olarak gösterilmiştir. Eğer bu yetenek, toksik konak bitkide evrimsel transferden önce oluş​muşsa, ilgili biyokimyasal metabolik yolların edinilmesi böceklerin daha sonra bunları savunmada kullanmak için ön uyum göstermesine yol açmış olabilir.

İlginç bir savunma kimyasalı elde etme yöntemi, Photurus ateş böcekleri (Lampyridae) tarafından kulla​nılmaktadır. Birçok ateş böceği, lucibufagin denen sa​vunma maddelerini sentezlemesine rağmen Photurus dişileri bu maddeyi sentezleyemezler. Fakat bu grubun dişileri, başka bir cins olan Photinus grubundaki dişilerin ışık sinyallerini taklit ederler, böylece Photinus ateşböceği erkeklerini kendilerine çekerler ve savunma kimyasallarını elde etmek için bu erkekleri yerler.

Savunma kimyasalları ya böceğin kendisi tarafından yapılır ya da besin olarak dışarıdan alınır. Üretilen bu kimyasallar, bir türün aynı veya farklı yaşam evrelerin​deki bireyleri arasında da iletilebilirler. Yumurtaların özellikle doğal düşmanlara karşı savunmasız olmaları nedeniyle, bazı böceklerin yumurtalarını kimyasal koruyucularla güçlendirmiş olması sürpriz değildir. Bu olgu böcekler arasında daha yaygın olabilir.

Kimyasal savunma organları

İçsel kaynaklı savunma kimyasalları (böcek içinde sentezlenenler), genellikle özel bezlerde sentezlenmekte ve depolanmaktadır. Bunların salgılanması kas basıncı sayesinde ya da ilgili organın ters yüz olma şeklindeki özel hareketiyle, yani aynen bir eldiven parmaklarının iç yüzünün dışa çevrilmesini andıran bir tarzda gerçekleşmektedir. Kınkanatlılar, savunma kimyasallarım üretip salgılayan çok çeşitli bezlere sa​hiptirler. Birçok Lepidoptera, avcılarına karşı zehirli kimyasalları enjekte etmek için batıcı tüylere ve kaşındırıcı dikenlere sahip olmuşlardır. 

İçsel kaynaklı kimyasalların aksine, besinler gibi kaynaklardan elde edilen dışsal kaynaklı toksinler, genellikle dokularla ya da hemolenf ile ilişkilidirler. Bu durum tüm avı nahoş veya tatsız yapar. İçsel kay​naklı bileşimlerin etkileri avcılar tarafından uzak me​safelerden tanınabilirler, buna karşılık avcının dışsal kaynaklı bileşimleri tanıyabilmesi için avın yakın mesafelerden denenmesi gerekir. Bununla beraber, nahoş bitkiler üzerinde beslenen bazı kırlangıç kuy​ruk kelebek larvaları (Papilionidae), bitkilerden elde ettiği toksinleri osmeteryura adı verilen torasik bir kesede biriktirir, eğer larvaya dokunulursa kese ters yüz edilerek toksik madde dışa salgılanır. Osmeteryumun rengi çoğunlukla uyarıcı özellikte olup, avcılar üzerinde caydırıcılık etkisi bulunur (Sekil 6). Bazı yaprak arılarının larvaları (Hymenoptera: Pergidae) okaliptüs yaprakları ile beslenir, larvalar yapraklardan aldıkları okaliptüs yağlarını ön bağırsaklarındaki kü​çük bir haznecikte depolar, rahatsız edildiklerinde sert kokulu, tatsız ve çamursu özellikteki bu sıvıyı ağızla​rından dışarı salgılarlar.
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Şekil.6 Başının arkasındaki osmeteryumu dışarı çıkarmış olarak görünen bir bahçe kelebeğinin, Papilio aegeus (Lepidoptera: Papilionidae) tırtılı. Larva rahatsız edildiğinde ikili yapıdaki bu parlak organ dışarıya çıkarılır ve bu esnada keskin bir koku yayılır.
İkili Yapıdaki Böcek Kimyasal Silahları

Bombardıman böceklerinin (Carabidae: Brachinus sp.) ismi, duman şeklinde püskürttükleri uçucu kimyasal maddelere ve bu kimyasallara eşlik eden “tabanca patlamasına” benzer bir sese dayanılarak eski doğa bilimcileri tarafından veril​miştir. Püskürtü anüsten çıkarılır ve abdomenin hareketli 
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ucuyla yönlendirilebilir, p-benzokinon içeren bu maddenin, omurgalı ve omurgasız av​cılara karşı caydırıcı bir etkisi vardır. Bu kimyasal maddeler depolanmaz, ancak gerektiğinde ikili salgı bezlerindeki kısımlardan patlama şeklinde çıkarılır. Her bir bez ikili yapıdadır, kaslı ve sıkıştırı​labilir yapıdaki iç bölmede hidrokinonlar ve hidro​jen peroksit, kalın duvarlı dış bölmede ise oksidatif enzimler bulunmaktadır. Böcek tehdit edildiği zaman, hazneyi kasarak tek yönlü bir kapakçık vasıtasıyla kimyasal içeriği reaksiyon bölmesine salar. Burada p-benzokinon’un serbest bırakıldı​ğı, 100°C’deki bir ekzotermik reaksiyon meydana gelir.
Kenya bombardıman böceği, Stenaptinus insignis (şekilde gösterilmektedir, Dean vd. 1990’dan) üzerindeki çalışmalar, salimimin basınçlı olduğunu göstermiştir: Reaksiyon bölmesinde meydana gelen patlayıcı kimyasal oksidasyon, tek yönlü kapakçığı kapatan bir basınç birikimi sağlar, bu da içeriğin anüsten tahliyesi için bir kuvvet oluş​turur (Şekilde böceğin ön tarafta bulunan bir düş​manına karşı spreyi yöneltmesi gösterilmektedir). Basıncın azalması kapakçığın açılmasına izin ve​rir, bu da reaksiyon bölmesinin kas baskısı altın​da kalan hazneden tekrar doldurulmasını sağlar. Böylece patlama döngüsel olarak tekrar eder. Bu mekanizmada yoğun bir kas gücü kullanmak yerine, kimyasal reaksiyonla yüksek basınçlı bir püskürtme meydana getirilmektedir. Bombardı​man böceğinin milyonlarca yıl önce geliştirdiği bu tekniği insanlar, bu olayı bilmeden keşfetti ve bu tekniğin esasını mühendisliğe uyguladı (Örneğin, pulse jet motorunda olduğu gibi
Bir okaliptüs yaprağında kümeleşmiş olan testere arısı larvaları (Hymenoptera: Pergidae: Perga). Larvalar rahatsız edildiğinde abdomenlerini havaya doğru kıvırır ve okaliptüstan elde ettiği yağ damlalarını ağzından dışarıya çıkarır.
Taklitçilik Yaparak Savunma
Taklitçilik teorisi (yakın akraba olmayan türlerin benzer görünüş özelliklerinin açıklanması). Darwin’in evrim teorisinin ilk uygulamalarından biridir. 19. yüz​yıl ortalarında Amazon'da araştırma yapan doğa bi​limci Henry Bates hepsi yavaş uçan ve parlak renkli olan birçok benzer kelebeği gözlemledi ve onların bu özellikleri sayesinde avcılardan korunduğunu düşün​dü. Bu kelebeklerin birçoğu yaygın ve akraba türler olmasına rağmen, bazıları nadir ve oldukça uzak ak​raba olan familyalara aitti. Bates, yaygın olan türle​rin avcı saldırısına karşı kimyasal korunmaya sahip olduğunu düşündü ve bu kelebeklerin yavaş uçma ve parlak renklerden kaynaklanan özelliklerinin (dav​ranışsal dikkat çekicilik) avcılarına karşı uyarıcılığın bir göstergesi olduğuna inandı. Bates. nadir türlerin de muhtemelen nahoş veya lezzetsiz olmadığını fakat korunmalı olan diğer türlere son derece benzemesi sa​yesinde korunma özelliği kazandığını düşündü. Bates, Charles Darwin’in 1859’da evrimle ilgili görüşlerini okuduğunda, taklitçilik teorisinin doğal seleksiyonlu evrimle ilişkili olduğunu anladı. Zayıf korunmalı tür​ler; görünüş, koku, tat, hissetme ya da ses açılarından korunmalı türlere daha fazla benzerlik gösterdi. Bu özelliklere sahip ve farklı yaşama gücüne sahip varyantlar avlanmaya karşı gelişmiş bir korunma kazan​dılar. Buradaki seçici ajan avcıdır ve bu ajan tercihen hatalı taklidi yer. Taklitçilik süreci o zamandan beri ev​rimsel teorinin ışığı altında yorumlanmakta ve böcek​lerle yapılan araştırmalar özellikle kelebeklerle olanlar, taklitçilik teorisinin merkezinde yer almaktadır.

Taklitçilik savunma sis​temlerinin kavranması, üç temel bileşeni öğrenmeyle gerçekleşebilir. Bunlar; model, taklitçi ve seçici bir ajan olarak görev alan bir izleyicidir (avcı). Bu bi​leşenler sinyali veren ve sinyali alan sistemler olarak birbirleriyle ilişkilidirler. Burada temel ilişkilendirme, model organizma tarafından uyarıcı sinyalin verilme​si (Örneğin, kötü koku veya nahoş bir tadın olduğunu işaret eden uyarıcı renk) ve izleyici (Örneğin, aç bir avcı) tarafından bunun algılanmasıdır. Tecrübesiz bir avcı, uyarıcılık durumu ve sonrasında oluşan acıyı ya da nahoşluğu ilişkilendirmelidir. Avcı, bunları bir kez öğrendikten sonra artık modelden sakınacaktır. Böylece avcı, tadı nahoş bir avı yakalamak için zaman ve enerji sarfiyatı yapmayacaktır. Model de bu birlikte ev​rim sisteminden yarar sağlayacaktır.

Karşılıklı yarar sağlayan böyle bir sistem bir kez evrimleşince, bu sistem artık diğerlerinin kullanımına da açıktır. Üçüncü bileşen ise taklitçidir: izleyiciyi (avcıyı), örneğin sahte uyarıcı bir renkle aldatarak, avcının sin​yal sistemini bozan bir organizmadır. Eğer bu durum izleyicide (avcıda), gerçek uyarıcı bir renkmiş gibi bir algılanmaya neden olursa, avcı taklitçiyi besin olarak görmez ve avı terk eder. Burada taklitçinin mükemmel olmasına gerek yoktur, fakat izleyicide (avcıda) yeteri de​recede sakınmaya neden olacak bir mekanizmaya sahip olmalıdır. Dolayısıyla, modelde bulunan tanımlayıcı sin​yal birimlerinden sadece bazılarına gereksinim vardır. Örneğin, zehirli yabanarılarının siyah ve sarı bantları, uyarıcı bir renklenme örneğidir. Bu renkler, birçok bö​cek takımına ait sayısız tür tarafından taklit edilmekte​dir. Bunların benzerlik mükemmelliği, en azından bizim gözümüze görünüşü, dikkate değer bir çeşitliliktedir. Bu durum, çok farklı zehirli modeller arasındaki usta​ca farklılıklardan ya da izleyicinin (avcının) bu renkleri ayırt etmedeki yetersizliğinden kaynaklanabilir. Eğer bir avcıyı caydırmak için sadece sarı ve siyah bantlanma gerekseydi. taklitçiliği daha geniş şekilde etkileyecek se​çilim ya çok önemsiz olurdu ya da hiç olmayabilirdi.

Bates Taklitçiliği

Taklitçilik üçgenindeki bileşenlerin her biri, diğeri üze​rinde olumlu veya olumsuz bir etkiye sahiptir. Bates taklitçiliğinde, yenilebilen aposematik bir model nahoş veya yenilemez modeli taklit eder. Bu durum​daki model organizma, taklitçinin varlığından zarar görebilir çünkü avcı birey yenebilir taklitçi bireyleri yakalayıp yedikçe, uyarıcı renklenme ile nahoş tat ara​sındaki bağlantıyı öğrenemeyecektir. Taklitçi ise. hem korunmalı modelin varlığından hem de avcının aldan​masından dolayı iki yönden kazanç sağlar. Taklitçinin varlığı, model organizmayı zararlı çıkaracağından, model ile olan etkileşim negatif yönde olacaktır. İzleyici (avcı), zararlı modelden kaçınarak yarar sağlamasına rağmen, yenebilir bir taklitçiyi tanımadaki başarısızlığı nedeniyle de bir öğünü kaçırmış olur.

Bates taklitçiliği, eğer taklitçi nispeten nadir bulu​nuyorsa gerçekten işe yarar. Bununla beraber, eğer model sayısı azalır ve taklitçi sayısı artarsa, model ta​rafından taklitçiye sağlanan koruma zayıflar, çünkü tecrübesiz avcı gittikçe artan sayıdaki karşılaşmalarda yenebilir taklitçiyi tatmış olur. Bazı yenebilir kelebek​ler, tüm dağılım alanı içerisindeki farklı modelleri taklit eder. Örneğin, taklitçi kırlangıç kuyruk kelebeği Papilio dardanus, oldukça polimorfiktir. türün Uganda’da (Orta Afrika) beş farklı morfu ve tüm dağılım alanında ise daha fazla sayıda taklit formları bilinmektedir. Bu polimorfızm, P. dardanus’un başarılı taklit sistemini zayıflatmadan, büyük bir populasyon oluşturmasına olanak sağlar, çünkü her bir morf, taklit ettiği Bates modeline göre sayıca nadirdir. Yukarıdaki örnekte ve daha birçok taklitçilik polimorfizminde. erkekler türün genel renk desenini korurken, sadece bazı populasyonlardaki dişiler arasında böyle çeşitli modellerin olduğu taklitçilik görülmektedir. Bu korunan erkek deseni, çiftleşme için erkeklerin aynı türün tüm morflarındaki dişiler tarafından tanınmasını garanti eden eşeysel seçilimin bir sonucudur ya da aynı türün erkeklerinin teritoriyal rekabetine bağlı olarak ortaya çıkar. Diğer bir düşünce, dişiler üzerine farklı avlanma baskısının etkilerini dikkate alır (bunların yavaş uçma ve konak bitki üzerinde göze çarpıcılığı ile ilgili olarak), yani di​şiler, farklı davranış gösteren erkeklere göre daha fazla taklitçilik yeteneği kazanırlar.

Eski Dünya tropikal kelebeği, Danaus chrysippus (Nymphalidae: Danainae) larvaları, çoğunlukla ipekotu bitkileri (Asclepiadaceae) üzerinde beslenerek elde ettiği kardenolidleri, ergin evrelerinde kimyasal korunmada ve uyarıcı renklenmelerinde kullanırlar. D. chrysippus 'un çoğunlukla hayli yüksek miktardaki bireyleri, acı ve kusturucu kimyasallardan yoksun sütleğenler üzerinde gelişirse, bu durum erginlerin korunmasız kalmasına neden olur. Bunlar korunmalı türdeşlerinin tür içi Bates ototaklitleridir. 
Müller Taklitçiliği

Modellerin ve taklitçilerin her ikisinin de nahoş oldu​ğu ve uyarıcı renklenme gösterdiği taklitçilik şekline Müller taklitçiliği denilmektedir. Bu taklitçilik tipinde, bir arada bulunan bireyler birbirinden çıkar sağlar ve izleyici (avcı), herhangi bir bireyi tadarak bunların hepsinin nahoş olduğunu öğrenir. Bates taklitçilik sis​teminde, taklitçilerin sayısı oldukça artarsa, bunları avlayan avcıların öğrenmeleri o kadar azalacaktır ve sistem gittikçe başarısız olmaya başlayacaktır. Oysaki Müller taklitçilik sisteminde, nahoş türlerin yoğunluğu artarsa, avcının da avlarını öğrenmesi artacaktır, dola​yısıyla sistem kazanç sağlamaya başlayacaktır. Korun​ma kaynakları oldukça çeşitli olmasına rağmen, farklı familyalardan, hatta farklı takımlardan organizmalar, benzer uyarıcı renklenmelere sahip olarak türlerin “taklitçilik halkalarını” geliştirebilirler. İlgili türlerde, eş modellerin uyarıcı sinyali, taklitçi olmayan yakın akrabalarınınkinden oldukça farklılık gösterir. Taklitçiliğin yorumlanmasında, özellikle korunmalı türleri, korunmasız taklitçi türlerden ayırt etmede zor​luklar olabilir. Örneğin, Bates taklitçiliğinin en güçlü örneklerinden birisinin keşfinden bir asır sonra, bilinen klasik yorumun yanlış olduğu ortaya çıkmıştır. Sistem, Nymphalid vali kelebeğinin (Limenitis archippus) bir morfu tarafından taklit edilen, kimyasal savunmalı modeller olan iki Kuzey Amerikan Danaine kelebeğini içermektedir: kral kelebek, Danaus plexippus ve kraliçe kelebek, Danaus gilippus. Daha önceleri vali kelebeklerinin larval konak bitkileri ve taksonomik iliş​kilerine göre, yenebilir veya lezzetli olduğu dolayısıy​la Bates taklitçisi olduğu sanılmaktaydı.
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Bu düşünce, kelebek abdomenlerinin izole edilerek doğal avcılarına (doğadan yakalanmış kızılkanatlı karatavuk) yedirildiği deneylerle değiştirilmiştir. Kuşların daha önceleri aposematik uyarıcı renklere maruz kalarak etkilenme olasılığına karşı, kuşlara aposematik uyarıcı desenli kanatlar koparılarak verilmiştir. Vali kelebeklerinin en az kral kelebekleri kadar nahoş olduğu, kraliçe ke​lebeklerinin ise en az nahoş oldukları bulunmuştur. En azından Florida populasyonlarında, bu özel avcı açısından şimdiki durumda sistem. Müller taklitçiliği olarak yorumlanmaktadır. Bu sistemde model olarak, ya vali kelebeği ya da hem vali kelebeği hem de kral kelebek eş model olarak rol oynamakta olup, bunla​ra göre kraliçe kelebeği daha az kimyasal korunmalı olarak fayda sağlayan üyedir. Doğal avcıları kullana​rak ve avcının daha önceki öğrenme tecrübeleriyle ilgili problemlerden sakınarak, nahoş tat durumunu belirlemeye yönelik birkaç tane uygun deney yapılmış​tır ve bunun gibi çeşitli deneylere daha çok gereksinim vardır.
Bir Müller taklitçiliğindeki tüm üyeler uyarıcı renk​li, nahoş ise, bu durumda izleyicinin (avcı), üyelerin herhangi biri tarafından aldatıldığı tartışmalı olabilir ve bu durumun taklitçilikten çok, paylaşımlı bir uyarıcılık olduğu öne sürülebilir. Benzer şekilde, yukarıda görüldüğü gibi, nahoşluk dengesiz bir şekilde dağıtılır​sa, bu durumda bazı özel izleyiciler (avcılar), sistemde en zayıf savunmalı olan bireyleri yemeyi tercih edecek​lerdir. Bu görüşler gerçek Müller taklitçiliğinin nadir ve/veya dinamik olduğunu ve ilişkilerin zıt bir yönünü temsil ettiğini akla getirmektedir.

Taklitçilik Süreci

Savunma taklitçiliğinin iki formu -Bates ve Müller- arasındaki farklılıklar sorgulanabilir. Bates ve Müller taklitçiliğinin her ikisi ekoloji ve evrim unsurlarına farklı bir anlam katmasına rağmen, katılımcıların ya​şam süreçlerini ilgilendiren öngörülere değişik yorum​lar getirirler. Örneğin taklitçilik teorisi, aposematik tür​lerin aşağıdaki öğeleri taşıması gerektiğini öngörür:

· avcı, sayıca azalmış ve sınırlı sayıdaki uyarıcı desenli eş-modelleri öğrenmeli.

· av, potansiyel avcılara karşı “parıltılı” desenlerinde davranışsal modifikasyonlar yapabilmeli, örneğin: ka​muflaj yerine göze çarpıcı görünmeli, yine gece aktif olma (nokturnal) yerine, gündüz (diurnal) aktif olmayı tercih etmeli.

· avın üretkenlik dönemi sonrası yaşamı uzun olmalı ki, deneyimsiz avcının, avının üretkenlik dönemi son​rasında karşılaşma olasılığı artmalı ve avın tatsızlığını üreme sonrası dönemde öğrenmeli.

Bu tahminlerin tümünün, çalışılmış bazı sistemlerde veya birçoğunda gerçekleştiği gözükmektedir. Bundan başka, teorik olarak Müller mimikrisinde aposematik tekdüzeliğe (monomorfizm) zorlayacak, Bates mimik​risinde ise evrimsel çeşitliliği (mimetik polimorfizm) destekleyecek seçilimler meydana geldiğinden polimorfizmde varyasyonlar olmalıdır. Ba​tes mimikrisinde, eşeye bağlı (sadece dişiler) taklitçilik ve taklitçininkinden (evrimsel kurtuluş) başka, mode​lin de desen çeşitliliği tahmin edilebilir. Bu tahminler bazı taklitçi türlerde gerçekleşmesine rağmen, bunla​rın tümüyle ilgili bazı istisnalar da vardır. Bates taklit​çisi kırlangıç kuyruklarda (Papilionidae), polimorfizm kesinlikle görülürken, başka gruplarda hatta diğer başka kelebeklerde ise polimorfizm daha nadir görülür, bundan başka vali kelebeğinde olduğu gibi polimorfik Müller taklitçileri de vardır. Bazı savunmasız taklitçiler, tatsız modele göre oldukça bol bulunabilirler, buradan yola çıkarak polimorfizm yoluyla bollaşmanın zorunlu olmayacağı ileri sürülmektedir. Eğer esas avcı, daha lezzetli türlere göre sadece lezzetsiz besinlere gereksi​nim duyarak uzmanlaşmış ise, bu olgunun ortaya çı​kabileceği ve onun devamlılığı tartışmalıdır.

Karmaşık bir seri taklitçilik ilişkisi, aposematik koku​ya ve uyarıcı renklere sahip olan lycid böceklerinin tak​lidine dayandırılmaktadır. Siyah-turuncu Avustralya lycid böceği Metriorrhynchus rhipidius, keskin kokulu metoksi-alkilpirazin'e sahiptir ve acı tadını veren asetilenik bileşikleri tarafından kimyasal olarak korunma​lıdır. Metriorrhynchus türleri en az altı farklı uzak akraba böcek familyası (Buprestidae. Pythidae. Meloidae, Oedemeridae. Cerambycidae ve Belidae) tarafından ve en az bir tane de güve tarafından taklit edilmektedir. Tüm bu taklitçiler renk bakımından birbirlerine ben​zerler. Bazıları hemen hemen aynı olan alkilpirazinler ve nahoş kimyasalları içerirler iken, bazıları benzer alkilpirazinleri paylaşır fakat farklı nahoş kimyasallara sahiptirler, yine bazıları da kokulu kimyasal içerir fakat nahoş kimyasallardan yoksundurlar. Bu aposematik olarak renklenmiş böceklerin tümü, bir taklitçi serisi meydana getirirler. Belirgin Müller taklitçisi olan Oedemeridler (yalancı tekeböcekleri), yerel Metriorrhynchus türlerini aynen taklit ederler ve sadece yenmeyi önleyi​ci maddeleri olan, kantaridin açısından onlardan fark​lıdırlar. Cerambycid taklitçiler, değişik tiksindirici ko​kular kullanırlar, oysa Buprestidler bu uyarıcı kokudan yoksundurlar fakat bunlarda buprestin denen koruyu​cu kimyasala sahiptirler. Son olarak, Bates taklitçileri olan Pythidler (yalancı hortumlu kınkanatlılar) ve Belidler, görünüşe göre herhangi bir kimyasal savun​madan yoksundurlar. Birçok Bates taklitçiliğinde, bir model olarak gözüken şey belki de bir Müller halkası olarak bulunmakta olabilir. Bates ve Müller taklitçiliği​nin uç noktaları arasında tam bir bölge göstermek için dikkatli kimyasal çalışmalar gerekmektedir.

Bates ve Müller taklitçiliğinin uç noktalan, iyi çalı​şılmış olmasına ve bunların bazı yayınlarda tanımla​nan tek sistemler olduğu görülmesine rağmen, bunlar model, taklitçi ve izleyici (avcı) arasındaki karşılıklı ikili ilişkileri içeren tek olası birleşimler değildir. Ayrıca, mo​del ve taklitçinin ototaklit olayındaki gibi aynı türden olması ya da eşeysel dimorfizm ve polimorfizm de diğer sorunlardır. Bütün taklitçilik sistemleri karmaşık ve etkileşimlidir fakat asla sabit değildir, çünkü yoğunlu​ğa bağlı etmenler önemli rol oynasın diye populasyon büyüklüğü değişir ve taklitçi bir türün göreceli bolluğu dalgalanma gösterir. Bundan başka özelleşmiş avcılar, uyarıcı renklenmenin hatta nahoşluğun da paylaşıldı​ğı savunmanın üstesinden gelebilirler, bunlar taklitçi​lik sisteminde yer alan belli türleri tanıyıp, uyarıcılığı ayırt ederek onları yiyebilir. Taklitçilik teorisi, sistemde avcıların rolünün esnek, öğrenici. seçici, birlikte ev​rimli ve eş zamanlı etmenler olmasını gerektirir.

Sürücül Ve Sosyal Böceklerde Toplu Savunma
Kimyasal savunmalı aposematik böcekler, uygun bir habitatta düzenli dağılımdan ziyade genelde küme​li dağılım gösterirler. Böylece, bazı nahoş kelebekler, larva veya ergin evrelerinde dikkat çekici topluluklar şeklinde yaşayabilirler. Kaliforniya ve Meksika'daki göç eden ergin kral kelebeklerin kış topluluğu bunun bir örneğidir. Birçok kimyasal savunmalı Hemipter türü, konak bitkileri üzerinde toplanırlar, bazı Vespid arıları da yuvalarının dışında dikkati çekecek şekilde topluluk oluştururlar. Fitofag testere arılarının larvalarında (Hymenoptera: Pergidae) düzenli toplulukların oluştuğu görülür ve bazı chrvsomelid böcekler, savunma hal​kaları (sikloaleksi) meydana getirirler. Bu larvaların bazıları halkanın iç kısmında yer alırken, bazıları da halkanın dış kısmında yer alır. Böylece halkanın dış kısmında yer alan larvalar, zehirli maddeler salgıla​mak için başları veya abdomenleri dışa bakacak şekilde konumlanırlar. Bu gruplar baş ve abdomenden meyda​na gelmiş ahenkli bir görüntü sergiler ve bu görüntü grubun görünüşünü belirginleştirir.

Böyle kümelerin oluşumu, kümeye önceden katılan bireylerin toplanma feromonları salgılamasıyla teşvik edilir veya bunlar bir veya birkaç yu​murta kümesinden yeni çıkmış genç bireylerin hemen dağılma başarısı gösterememesi sonucu da olabilir. Kimyasal savunmalı böceklerin kümelenmesinin bire​ye sağladığı yarar, avcı eğitiminin dinamiği ile ilişkili olabilir. Bununla beraber, bu durum yarı sosyal böcek​lerde. akraba seçilimi ile ilgili olabilir. Topluluktaki bir bireyin feda edilmesi pahasına yapılan avcı eğitimi, di​ğer bireylerin yararına olur.

Grup savunmasının kökeni ve sürekliliği açısından ikinci senaryo, kesin​likle sosyal Hymenopterleri (karıncalar, bal arıları ve yabanarıları) kapsamış görünmektedir. Bu böceklerde ve termitlerde (Blattodea: Termitoidae) savunma gö​revleri, genelde morfolojik olarak değişikliğe uğramış bireyler, yani askerler tarafından yerine getirilmekte​dir. Asker karıncalar hariç, bütün sosyal böceklerde savunma eyleminin odak noktası yuvayı savunmaktır ve asker kastının esas görevi ise yuvayı ve yuva içinde yaşayanları korumaktır. Yuva yeri ve etrafı genelde ilk savunma hattıdır, yuvalar toprak altına kazılmış veya ağaçlar içinde gizlenmiş şekilde olabilir ve bu yuvala​rın kolay savunulabilir az sayıda girişi vardır. Yüzeysel yuvalar, savan zonu termitlerinde olduğu gibi, sert ve dayanıklı duvarlara sahiptir.

Termit askerleri erkek veya dişi olabilir, aynı zaman​da zayıf görüşlü veya körelmiş gözlere ve genişlemiş başa (bazen vücudun kalan kısmından daha büyük) sahiptir. Askerler iyi gelişmiş çenelere sahip olabilir. Bazı askerler ise küçük çeneli fakat uzun rostrumludur. Bunlara nasut denir. Askerler ısırarak veya kimyasal maddeler kullanarak ya da Cryptotermes grubundaki gibi fragmozis ile koloniyi savunurlar. Fragmozis: askerlerin genişlemiş başları ile yuva gi​rişini kapatarak koloniyi korumalarıdır. Termitlerin en önemli düşmanlan arasında karıncalar yer alır ve bu ikisi arasında çok karmaşık bir mücadele görülür. Termit askerleri muazzam kimyasal kaynaklar geliştir​mişlerdir, bunların birçoğu oldukça özelleşmiş frontal kısımda ve salgı bezlerinde üretilir. Örneğin. Pseudocarithotermes spiniger’de salgı bezleri, abdomenin onda dokuzunu doldurur; Globitermes sulphureus askerleri, patladığında avcıya bulaşan yapışkan sarı bir sıvıyla doludur (bu olayda genelde termit de ölmektedir). Ben​zer intihar olgusu, bazı Camponotiis karıncalarında da görülmektedir; bunlar mide içinde hidrostatik bir ba​sınç oluşturarak abdomenini patlatır ve devasa büyük​lükteki salgı bezlerinden yapışkan sıvıyı boşaltırlar.

Termitler tarafından kullanılan bazı özelleşmiş sa​vunma aktiviteleri, karıncalar arasında da benzer şekilde gelişmiştir. Böylece. bazı Formicinae askerlerin​de, özellikle Colobopsis altcinsinde ve bazı Myrmecine üyelerinde fragmozis görülür. Bunların genişlemiş baş​ları, yuva girişlerini kapatmalarına yardımcı olur. Yuva girişleri, birkaç küçük işçi tarafından kapatılabilmesine rağmen, başı yeteri kadar büyük olan sadece büyük bir işçi (asker) tarafından da kapa​tılabilir. Bazı türlerde ise, örneğin bir Myrmecin olan Zacryptocerus’taki gibi, yuva girişleri daha büyük ol​duğunda “bekçilik” adı verilen davranışla giriş yerleri “muhafız” gibi beklenerek korunur. Bundan başka bir diğer Myrmecin savunma yöntemi şöyledir: baş filamentsi bir salgının oluşturduğu kabukla kaplanır ve böylece baş, liken ile kaplı ağaç dalında bulunan yuva girişini kapatırken kamufle olmuş olur.
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Avrupa karıncası. Camponotus (Colobopsis) truncates'in (Hymenoptera: Formicidae) yuva savunması. Uygun kafa şekliyle girişi kapatan bir asker ve ona yaklaşan küçük bir işçi. (Szabo-Patay 1928’e göre, Hölldobler & Wilson 1990'dan.)

Çoğu asker, iyi gelişmiş mandibullarını saldırganı yaralayarak koloniyi korumada kullanır. Termitlerde alışılmadık bir savunma şekli de. Bir biri üzerine şıklatma hareketi yapabilen uzun mandibullarını kullanma​larıdır; tıpkı bizim baş ve orta parmaklarımızla yaptığı​mız şıklatma hareketi gibi. Mandibulların kuvvetli bir şekilde sıkıştırılması ile elastik enerji depolanır. Depo​lanan bu enerji mandibulların serbest bırakılmasıyla şiddetli bir hareket üretir. Capritermes ve Homcıllotermes gruplarında bulunan mandibullar asimetriktir. Ortaya çıkan basınç, sa​dece sağ mandibulda şiddetli bir hareket üretir; elas​tik gerilimi sağlayan kıvrık sol mandibul ise hareketsiz kalır. Bu nedenle, sadece sol taraflarındaki düşmana vurabilirler. Bu savunmanın yararı, mandibulların yeterince geniş olarak açılabileceği bir boşluğun olma​dığı kapalı bir tünelde, düşmana karşı güçlü bir darbe yapabilmesini sağlamasıdır.Termitler ile sosyal Hymenopterler arasındaki en bü​yük savunma farkı, savunma kastının Hymenoptera'da dişilerle sınırlı olması ve ovipositöre dönüşmüş bir iğne vasıtasıyla zehir enjekte edilmesidir. Parazitik hymenopterler bu silahı avlarını hareketsiz bı​rakmada kullanırlarken, iğneli sosyal Hymenopterler de bu iğne avcılara karşı savunmada kullanılan hayati bir silahtır. Birçok yarısosyal ve tüm sosyal Hymenopterler bir düşmanı iğnelemede iş birliği yapar, böylece bireysel saldırının etkisi arttırılır, hatta bu yolla büyük omurga​lılar bile caydırılabilir. İğne, destek bir kol olan fulkral kol üzerinde iş gören özel bir alet (furkula) ile avcıya enjekte edilir. Bazı karıncalarda furkulanın iğne tabanına kay​naşması nedeniyle daha manevrasız bir iğne bulunur.

Zehirler çok çeşitli ürünler içerir, birçoğu da polipeptidlerdir. Histamin. dopamin, adrenalin (epinefrin) ve noradrenalin (norepinefrin) (yabanarılarmdaki serotonin) gibi biyolojik kökenli aminler, asetilkolin, ibsfolipazlar ve hiyalironidazlar (oldukça alerjeniktirler) gibi bazı önemli enzimlere eşlik ederler. Yabanarılarının ze​hirleri çeşitli vasopeptidleri içerir. Vasopeptidler, omur​galılarda damar genişlemesini etkinleştiren ve düz kasları gevşeten farmakolojik olarak aktif kininlerdir. Formicin olmayan karınca zehirleri ya protein kökenli benzer materyaller içerirler ya da alkoloid içeriklidirler veya bunlar her iki tip bileşik içeriklerinin karışımın​dan oluşurlar. Bunun aksine, formicin zehirlerinde formik asit baskın olarak bulunur.
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Zehirler, dokuzuncu segmentin iç kapakçıklarının taban kısımlarında yer alan özel bezlerde üretilmekte​dir. Bu bezler, serbest filamentlerden ve basit yapıda ya da sarmal bez içeren bir hazneden oluşur. Dufour bezinin çıkış yeri, zehir kanalının ventralinde iğne tabanına açılır. Sosyal arılarda ve yabanarıların- da bu bezin içeriği hakkında çok az şey bilinmektedir, fakat karıncalarda Dufour bezi şaşırtıcı çeşitlilikte hid​rokarbonun (bir Camponotus türünde 40’ın üzerinde sayıda) sentez yeridir. Bu dış salgı bezi ürünleri haber​leşme ve savunmada kullanılan esterler, ketonlar, al​koller ve diğer birçok bileşikleri içerir.
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İğneli sosyal bir yabanarısnın zehir düzeneğinin temel kısımları. (Hermann & Blum 1981'den.)

Bazı sosyal Hymenopterlerde, özelikle iğnesiz arılar​da ve Formicin karıncalarda, iğne indirgenmiş ya da kaybolmuştur. Bu gruplarda alternatif savunma stra​tejileri gelişmiştir. Birçok iğnesiz arı, iğneli arıların ve yabanarılarmın taklitçisidir ve saldırıya uğradıklarında mandibullarını ve savunma kimyasallarını kullanırlar. Formicine karıncaların zehir bezleri vardır, bunlar asidofor vasıtasıyla mandibullar tarafından açılan yaraya sprey şeklinde formik asit püskürtürler.

Sosyal Hymenopter’lerdeki diğer bezler de ek savun​ma bileşikleri üretirler, bunlar genellikle iletişimde rol alırlar. Örneğin birçok uçucu bileşik, alarm feromonları olarak görev yapar. Bunlar bir ya da daha fazla sa​vunma eylemini harekete geçirir: ya daha fazla sayıda bireyi bir tehlikeye karşı uyarır veya bir avcının yerini işaret eder ya da son çare olarak koloninin bir tehlike​den kaçmasını sağlar. Mandibular bezler, birçok bö​cekte alarm feromonları ve aynı zamanda mandibullar tarafından açılan yarada acıya neden olan maddeler üretirler. Bazı karınca türlerindeki metapleural bezle​rin ürettiği bileşikler, yuva içindeki mikroorganizma​lara karşı antibiyotik etkili savunma sağlar. Her iki tip bez seti, yapışkan savunma maddeleri üretebilir, aynı zamanda bunlarla ilgili birçok farmakolojik maddenin insan yararına kullanılabilirliği üzerine halen çalışma​lar yapılmaktadır.

En iyi savunmaya sahip böcekler bile taklitçiler tara​fından zarara uğratılabilir ve en iyi kimyasal savunmalar bile bir avcı tarafından aşılabilir. Sosyal bö​cekler, Insecta grubunda görülen en incelikli savunma​ların bazılarına sahip olmalarına rağmen, bunlar yine de tehlikeye açıktır. Örneğin, birçok böcek kendilerine sosyal böcekleri model alır, birçok böcek takımının tem​silcileri özellikle bel incelmesi, kanat körelmesi ve hatta anten kıvrıntısı açılarından morfolojik olarak karınca​lara benzerlik gösterir. Bazı en olağanüstü karinea-taklitçisi böcekler, Hamma cinsindeki (Membracidae) tropikal Afrika böcekleridir, bu bölümün kapak sayfasında hem dorsal hem de lateral görüntüsü verilen Hamma rectum da bu böceklere örnektir.
[image: image23.jpg]



[image: image24.jpg]o)




Üç farklı karınca taklitçisi: (a) bir sinek (Diptera: Micropezidae: Badisis); (b) bir yarımkanatlı (Hemiptera: Miridae: Phylinae); (c) bir örümcek (Araneae: Clubionidae: Sphecotypus). ((a) Me Alpine 1990’dan; (b) Atkins 1980’den: (c) Oliveira 1988'den.)
Vespid yabanarılarının ve apid arılarının uyarıcı sarı-siyah desenleri dünyanın her tarafındaki yüzlerce taklitçiye model oluşturur. Sosyal böceklerin iletişim sistemleri sadece bozulmakla kalmaz aynı zamanda yuvaları da birçok parazite ve yuva konuklarına geliş​meleri için rahat bir barınma yeri sağlar. Savunma, süreklilik gösteren ve silahlanma yarışına benzeyen bir birlikte evrim süreci olarak görülmelidir. Bu süreçte yeni savunma yöntemleri gelişir, bunlar değişime uğrar ve daha sonra seçilime uğrayarak aşılır, bu da savunmanın geliştirilmesini teşvik eder.
KUTULAR

Böcekler için seçilim ajanı: Avcı kuşlar

Taklitçilik teorisini ilk kez tanımlayan Henry Bates, kuşlar gibi doğal düşmanların, kelebekler gibi çeşitli avların seçiliminde, taklitçilik modelleri ve tat durumları arasındaki ilişkinin önemli olduğunu öne sürmüştür. Bir asır sonra Henry Kettlewell, gündüzleri, endüstrileşme sonucu kirlenmiş veya kirlenmemiş ağaçların üzerinde dinlenen benekli güveleri (Geometridae: Biston betularia) avlayan kuşların, güvelerin ağaçlar üzerinde gizlenebilmelerine göre, koyu ve açık renkli morfların oranlarının değiştirdiğini ileri sürmüştür. Koyu renkli (melanik) carbonaria formlarının oranlarını kayde​den amatör Lepidoptera araştırıcıları, bunların 19. yüzyılın ortalarından itibaren, kuzey İngiltere’deki endüstriyel kirlenmeyle beraber belirgin olarak arttığını göstermişlerdir. Kirlenmeyle beraber açık renkli likenlerin ağaçlar üzerinden yok olmasıyla bu yerlerde açık renkli normal morfların, likenleri dökülmüş kirli renkli ağaç gövdelerinde kolay görülebilir hale geldiği ileri sürülmüş, böylece güvelerin avcı kuşlar için görsel olarak daha belirgin bir duruma geldiği ifade edilmiştir. Bu olgu endüstriyel melanizm olarak adlandırılmış ve doğal seçilim yoluyla meydana gelen evrimin en çok gösterilen klasik bir örneği olmuştur.

Benekli güve/avcı kuş etkileşim örneği çeşitli çalışmalarda; deneysel tasarım, yöntem ve canlandır​ma açılarından ele alınmıştır. Bu olay aşağıdaki öngörülere dayanır:

· görüntüye duyarsız ve gece avcısı olan yarasalardan ziyade esas avcılar, kuşlardır,

· güveler, dallar altında ya da ağacın taç kısmında dinlenmekten ziyade ağaç gövdelerinde “açıkta” dururlar,

· koyu ve açık renkli morflar, gizlenebilmek için kendi renklenmelerine uygun olan zemini tercih ederler,

· kripsis, insan gözü için ölçülebilirdir ve bu durum güveyle beslenen kuşlarda da böyledir,

· seçilim, güvenin yaşam döngüsünün ergin evresinde yoğundur,

· melanizmden sorumlu genler, belirli bir tarzda ve yüksek derecede etkili bir seçilimle birlikte iş görür.

Bu belirtilenler tam olarak kanıtlanamamasına rağmen, evrimin meydana geldiği şüphesizdir. Koyu morfların (melanik allellerin) oranı, sanayileşme ile beraber zaman içerisinde artmıştır, hava şartlarının iyileştiği “sanayileşme sonrası” dönemde ise, koyu morflar tekrar azalmaya başlamıştır. Bununla bir​likte, avcı kuşların bir doğal seçilim etmeni olarak B. betularia üzerindeki önemi artık azalmıştır. Buna ilave olarak, koyu ve açık renkli olan iki belirgin formdan başka, benekli güvenin tamamen koyu ile tamamen açık renkler arasında kalan ve insularia adı verilen ara renkli formları da bulunmaktadır.

Doğrudan gözlenen avcılık deneyleri, kelebek kanatlarındaki kuş gagası izlerinden yapılan çıkarım​lar ve renk değiştiren gündüz güveleriyle yapılan deneyler daha ikna edicidir. Örneğin, kış göçmeni kral kelebeklerin (Danaus plexippus) savunmasız ve zayıf bireyleri, Amerika siyah sırtlı sarıasma kuş​ları (Icteridae) tarafından yenilmektedir. Ayrıca bu kelebekler, toksinlere tamamen duyarsız olduğu bilinen siyah başlı kardinal kuşları (Fringillidae) tarafından da tercih edilmektedir. Özelleşmiş bazı avcılar, örneğin Eski Dünya arı kuşları (Meropidae), Hymenopterlerin iğneleri ile (Örneğin, kırmızı bo​yunlu arı kuşu, Merops bullocki; resimde bir daldaki arıyı yerken görülüyor, Fry vd. 1992’den) ve neotropik jakamar kuşları (Galbulidae) kelebeklerin toksinleri ile baş edebilirler. Benzer bir grup kuşun, seçici olarak zararlı karıncalarla beslendiği bilinmektedir. Bu özelleşmiş avcıların, çeşitli desenlerdeki ve yenilebilirlik düzeylerindeki avlarını ayırabilmeleri, onları evrimde seçilim ajanı yapar ve “taklitçi savunma” olayının sürdürülebilmesini sağlar.

Kuşlar, laboratuvar çalışmalarında da izlenebilir böcekçillerdir, onların nahoş besinlere karşı gös​terdikleri davranışsal tepkiler kolayca gözlenebilir. Bunlar; baş sallama, kusma, dil çıkarma, gaga silme, öğürme, ötme ve ani kusma gibi davranışlardır. Zararlı kimyasallarla olan sadece bir öğrenme deneyimi bile, birçok kuşta belli bir böcekten uzun süreli bir kaçınmaya, hatta uzun süreli olarak be​sinlerden uzaklaşma davranışlarına ve sonuçta hastalanmalarına neden olduğu görülmüştür. Bununla birlikte, besin rejimleri üzerindeki kontrollü çalışmalar, kuşların yeni bir şeye karşı olan korkularından (neofobi) dolayı zorluklar içermektedir; bu fobi avdan ürkme ve korkma davranışı ortaya çıkartır ve sonuçta av reddedilir. Diğer taraftan, Kettlewell’in modeller kullanarak yaptığı deneyler​deki kuşların B. betularia morflarının her ikisini de, ağaç gövdeleri üzerinde tanıması, kuşların tercih konusu olan besinlerini çabuk öğrendiğini göstermektedir.

Belki de hiçbir böcek avcıların dikkatinden tamamen kaçamaz ve bazı kuşlar böceklerin şiddetli savunma mekanizmalarının üstesinden gelebilir. Örneğin; sürüler halinde yaşayan ve uyarıcı renklen​meye (aposematik) sahip olan hantal çekirge (Acrididae; Romalea guttata) saldırıya uğradığı zaman, bir tıslama sesiyle birlikte, keskin kokulu ve uçucu kimyasallar püskürtür. Hantal çekirge son derece toksiktir, Lanius ludovicanus (Laniidae) türü örümcek kuşu hariç, kertenkeleler ve kuşlar hantal çekir​geden sakınır. L. ludovicanus, hantal çekirgeler dahil avlarını yakalar ve kısa bir sürede, “dekoratif“ bir şekilde bu avları dikenlere takar. Avı dikene takma olayı hem besinin belli bir süre orada depolanma​sında, aynı zamanda eşeysel ya da teritoryal gösteride de rol oynar. Hantal çekirge, tazeyken örümcek kuşlarına kusturucu gelmekle birlikte, muhtemelen toksinlerin zamanla bozulması nedeniyle iki gün depolama sonrası yenebilir duruma gelir. Dikene takma davranışı, birçok örümcek kuşu tarafından sergilenmektedir ve bu ön uyumu olan bir davranış olduğundan L. ludovicanus türünün son derece iyi savunmaya sahip bir böcek üzerinde beslenmesine olanak sağlar. Korunmanın ne kadar iyi olduğu önemli değildir, çünkü av ve avcı arasındaki silahlanma yarışında kesin korunma diye bir şey yoktur.

Döküntülü böcekler: öldürmeye kuşanmak mı?

Bazı Batı Afrika avcı böcekleri (Hemiptera: Reduviidae), abdominal kıllarından salgılanan yapışkan salgılarla, üzerlerine yapışan tozlardan oluşan bir örtüyle vücutlarını dekore ederler. Nimfal evreler (çe​şitli türler olabilir), bu toz örtüsünün üzerine, bitkisel materyalleri ve aynı zamanda daha önceki avlarını oluşturan karınca ve termitlerin çeşitli parçalarını ekleyebilirler. Sonuçta “döküntü” adı verilen bu atıklar, hayvanın kendisinden çok daha büyük olabilir (Şekil M. Brandt tarafından çekilen bir fotoğraftan alınmış​tır). Döküntülü böceklerin avcılarının veya avlarının, bu böcekleri fark etmeyerek, bunların bir çöp birikinti​si olduğunu sanarak aldandıkları düşünülmektedir. Fakat bu şekildeki aldatıcı kamuflaj, oldukça az sa​yıda örnekte ciddi olarak test edilmiştir.
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Bununla ilgili ilk davranış deneyinde Brandt ve Mashberg (2002), bu böcekleri; tipik doğal ortamla​rındaki örümcek, kertenkele ve çıyan gibi avcılarına maruz bıraktılar. Böcekler üç farklı deney grubu altında test edildiler. Bunlar: doğal olarak toz örtü ve döküntü içerenler, sadece toz örtü içerenler ve ne toz örtüsü ne de döküntü içerenlerdir. Deneyde böceklerin davranışları etkilenmemesine rağmen, avcı​ların tepkileri aşağıdaki gibi farklılıklar göstermiştir. Örümcekler ve kertenkeleler, diğer iki gruba göre, döküntülü böcekleri avlamada daha yavaş davranmıştır. Çıyanlar ise, bu böceklerin hiçbirine saldırmazken, döküntüsüz nimflerin çoğunu tüketmişlerdir. Buradan çıkarılabilecek nokta, avcılara karşı korunmanın ke​sinlikle bir kısım görsel gizlenmeyi içerdiğidir, fakat buradaki çalışmada sadece kertenkele görsel bir avcı, örümcekler dokunsal, çıyanlar ise kimyasal ve dokunsal sinyalleri kullanarak avlanan avcılardır. Bu döküntüler gizlenmeden öte daha çok göze çarpıcıdır, fakat bunlar görsel, dokunsal ve kimyasal taktikleri kullanan avcıların görme, hissetme ve koku alma açısından avlarını şaşırtmalarına neden olmaktadır.

Daha sonraki deneyde, görsel olarak farklı şekilde kaplanmış böcekler ve bunların esas avı olan karıncalar kullanılmıştır. Üzerinde çalışılan karıncalar, örtüden yoksun olan böceklere, toz örtülü ya da döküntülü olan nimflerden çok daha fazla saldırganlık göstermiştir. Sadece döküntünün bulunduğu durum​lar bir yana, karıncaların döküntü bulunan türdeşlerinin kokularıyla cezbedilebileceği akla gelse de, döküntü saldırganlık yanıtını azaltmamıştır (her zamanki sezinleme meydana gelmiştir). Deneyde kullanılan av; oldukça saldırgan fakat kör, yani avcıyı görsel olarak sezinleyemeyen asker karıncadır. Asker karıncanın da saldırganlığı diğer karıncalar gibi örtüsüz nimflere karşı olmuştur. Açıkça belli ki, herhangi şekilde bir örtünme “gizlenme” sağlamaktadır ama bu daha önce de varsayıldığı gibi görsel bir korunma mekanizması şeklinde değildir.

Böylece, bu tarzda olan basit görsel kamuflaj, gizlenerek aldatmanın kimyasal ve dokunma duyarlı avcı ve avlarla ilgili daha başka bir durumunu ortaya koymaktadır. Bunlara ilave olarak, böceklerin sahip oldukları diğer bir korunma da döküntülerini dökme yetenekleridir. Brandt ve Mahsberg araştırma örneklerini toplarken, bazı böceklerin, kertenkelelerin metabolik maliyetli kuyruk bırakma davranışına benzeyen fakat pek fazla maliyeti olmayan ototomi davranışı sonucunda kolayca döküntülerini döktük​lerini gözlemlediler. Bu çeşit deneysel araştırma şüphesiz diğer görsel kamuflaj/avcı aldanması ile ilgili diğer hususlara [image: image26.jpg]


daha da ışık tutacaktır.
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Şekil: Kanarya otu (Senecio jacobaeae) üzerinde beslenen, nahoş ve uyarıcı renklenmeye sahip zencefil kırmızı güve. Tyria jacobaeae (Lepidoptera: Arctiidae) tırtılları. (Balney 1976’dan.)
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Florida’da, Müller eş-taklitçisi olan üç nymphalid kelebek türü: (a) kral kelebek (Danaus plexippus); (b) kraliçe kelebeği (Danaus gilippus)', (c) vali kelebeği (Limenitis archippus). (Broıver 1958’den.)








Şekil  Dinlenme halindeki Biston betularia (Lepidoptera: Geometridae) güvesinin açık ve koyu (carbonaria) renkli formlarının (a) açık renkli likenle kaplanmış ve (b) koyu renkli ağaç gövdesi üzerindeki görünümleri.





Şekil  Ön kanatları ve kanat damarlanması bir yaprağa, beneklenmesi de i'ungus kaplı alacalı zemine benzeyen yaprak taklitçisi bir katidid. Mimetica mortuifolia (Orthoptera: Tettigoniidae). (Belwood 1990’dan.)










