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TURKCE BASIMA ONSOZ

1990’larin baginda Parma Universitesinde Giacomo Rizzo-
latti ve meslektaglar1 baz1 néronlarin sasirtici 6zellikleri
oldugu kesfetti. Ayna noéronlar1 olarak adlandirilan bu né-
ronlar, denek (¢gogunlukla maymun) hem belirli bir eylemi
gerceklestirirken, hem de bagka birinin ayni eylemi gergek-
lestirmesini izlerken aym tepkiyi veriyordu. Bu sonuglar bi-
ligsel norobilimi derinden etkiledi. Ramachandran gibi kimi
nérobilimcilere gore “DNA biyoloji i¢in ne anlama geliyorsa,
ayna noéronlar1 da psikoloji i¢gin ayn1 anlama geliyordu.” Bu
noronlarin beklenmedik 6zellikleri yalnizca nérobilimcilerin
dikkatini cekmekle kalmamisg, ayrica birgok sosyolog, antro-
polog ve hatta ressami da derinden etkilemigtir. Yonetmen
ve tiyatro yazan Peter Brook ayna néronlarin, oyuncular her
sahneye ¢ikiginda ve seyirciyle her yiizlestiginde ortaya ¢i-
kan o gizemli baglantiya yeni bir agiklama getirdigini vur-
gulamastir; iyi bir oyuncuyu izlemek, gézlemcinin beyninde
hem eylemler hem de duygular bakimindan belirli alanlan
aktiflegtirir. Bu bolgeler ile oyuncunun beyninde aktif olan
bélgeler aymdir.

Bilimde ne zaman paradigmalarn yikan bir kesif yapilsa,
bu kesif kabul gérmeden énce ii¢ asamadan geger. Insan-
lar ilk olarak inanmaz; sonra ilgilenmediklerini iddia eder;
lglinci olarak da zaten eskiden beri bildiklerini séylerler.
Ayna néronlarnn 1990larin baginda Giacomo Rizzolatti, Vit-
torio Gallese, Marco Iacoboni tarafindan kegfedilmesi bu iig
asamadan da gegti. Ayna néronlarinin kesfi yalnizca insan
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BEYINDEKI AYNALAR

beynine bakigimiz1 degil, her seyi degistirdi. Ayna néronlan,
bizi gevreleyen kigilerin davranig ve duygularna, bagkalan-
n1 bizim bir par¢amiz haline getirecek sekilde ayna tutarlar.
Bu hiicrelerin mevcudiyeti insan davraniginin birgok gizem-
li yoniinii agiklayabilir. Ornegin, yaninizdaki birinin diyet
geregi sizin yememeniz gereken bir geyi yedigini gérmeniz,
diyetinize bagh kalmaniz1 zorlagtirir. Bagka bir ornegi ele
alalim: Aciniz oldugu zaman, beyin hiicrelerinin belirli bir
ag orgisi etkinlegir; yalnizca aci hissettiginiz zaman degil,
ayn1 zamanda, bagka bir kisiyi ac1 iginde gérdiigiiniizde de
etkinlegirler. Bu ac1 hiicreleri ayna néronlarinin bir 6rne-
gidir. Bagkalarnnin hissettiklerini sezinlememizi saglarlar.
Ayna néronlan bizi toplumsallagtirir, empati gibi duygula-
rmizin nedeninin agiklar, insan duygularnnin, algilarinin,
sezgilerinin, konugma yeteneginin ve paylagma etkinliginin
altinda yatan mekanizmay ortaya koyar. Bu nérolojik kesif,
psikolojiden toplumbilime, hukuktan etige kadar, toplumsal
yasamdaki hemen her olgunun kokenini agiklamakta.

Dolayisiyla bir birey ve ayn1 zamanda da toplumun bir
lyesi olarak hareket etme kapasitemizin 6ziinde bulunan
deneyimlerin paylagilmasi bakimindan, ayna néron sistemi,
olmazsa olmaz gibi gériinmektedir. Bu bizi bagkalarina bag-
layan bagin ne kadar giiglii ve kéklii oldugunu veya bagka bir
deyisle, biz olmadan beni diiglinmenin ne kadar tuhaf olaca-
g1n1 gosterir.

Beyindeki Aynalarin dili diger popiiler bilim kitaplarin-
dakilerden biraz daha tekniktir. Ancak bu 6nemli kesfin bi-
rinci elden paylasilmasinin Tiirkge bilim literatiiriine katki
yapacagini diigiiniiyorum.

Kerem Cankogak
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TESEKKUR

11k olarak bu kitaba olan inanc1 igin Giulio Giorello'ya tegek-
kiir ederiz; onun destegi olmadan bu projeyi gergeklestirmek
son derece gii¢ olacakti.

Bu kitapta betimlenen aragtirma ve bulgularnn birgogu,
Parma Universitesinde bir¢ok arkadas ve meslektagimizin
etkin olarak katildigs, yillar boyunca yiiriitiillen galigmalarin
sonucudur. Massimo Matelli, Maurizio Gentilucci ve Giusep-
pe Luppino birgok kortikal motor alanin tanimlanmasina ve
iglevlerinin arastirilmasina gok biiylik katkilarda bulundu.
Luciano Fadiga, Leonardo Fogassi ve Vittorio Gallese en ba-
sindan beri ayna néronlarinin gasirtici 6zelliklerinin keg-
fedilmesinde gorev aldi. Michael Arbib, Marc Jeannerod ve
Hideo Sakata bu kitapta sunulan kuramin olgunlagmasinda
biiyiik bir rol oynad. Scott Grafton, Marco Iacoboni, Giovan-
ni Buccino’ya ve Ferruccio Fazio'nun yonetimindeki Milan
Beyin Goériintiileme Grubuna, sayisiz PET ve fMRI deneyin-
deki yardimlari igin tegekkiirii borg biliriz. Laila Craighero,
Pier Francesco Ferrari, Christian Keysers ve Maria Alessand-
ra Umilta kapsaml deney ¢aligmalarina katildi: onlara ve
Parma ekibinin ge¢misteki ve mevcut diger tiim iiyelerine
icten tegekkiirlerimizi sunanz.

Taslag1 okuyup, degerli yorumlarini ve 6nerilerini pay-
lagan Claudio Bartocci, Giorgio Bertolotti, Antonio Cilluffo,
Gabriella Morandi ve Stefano Moriggi'ye minnetarz. Dome-
nico Mallamo da resim ve diyagramlar konusunda bize yar-
dima oldu.
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Son olarak projenin her bir agamasinda gésterdigi tutku
ve yetkinliginden dolay1 Mariella Agostinelli'ye, sabirlan ve
deger bigilemez editoryal yardimlar i¢in Raffaella Voi ve Gi-
orgio Catalano’ya ve bu ¢alismay: azami dikkatle ve hevesle
cevirdigi igin Frances Anderson’a en derin minnetlerimizi
sunariz.
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ONSOZ

Bir siire once biiyiik tiyatro yonetmeni Peter Brook répor-
tajlarindan birinde, ayna néronlarin kesfiyle nérobilimin
nihayet, tiyatroda uzun zamandir bilinen bir geyi anlama-
ya basladigini séylemigstir: eger aktdr tiim kiiltiirel ve dilsel
engelleri agmay: ve etkinlige katkida bulunarak sahnedeki
oyuncularla bir olan seyirciyle viicut seslerini ve hareketle-
rini paylagmay1 bagaramiyorsa, gabalarn bogunadir. Bu pay-
lagim tiyatronun lizerinde geligsip odaklandig: bir temeldir
ve birey hem bir eylemi gergeklestirirken, hem de bagkalari
tarafindan gergeklestirilen eylemleri gézlemlediginde etkin-
lesen ayna noronlar, artik bu paylasima biyolojik bir agikla-
ma saglamaktadir.

Brook'un ayna néronlar hakkindaki yorumu, bu néron-
larin beklenmedik o6zelliklerinin néro-fizyoloji digindaki
alanlarda biiyiik bir ilgi uyandirdigimi kanitlar niteliktedir.
Ressamlar, psikologlar, pedagoglar, sosyologlar, antropolog-
lar ve diger birgogu ayna néronlarla yakindan ilgilenmistir.
Ama muhtemelen yalnizca birkagi kegfedilme tarihleri ve
bulunmalarini miimkiin kilan deneysel aragtirma ve kuram-
sal gikarimlardan haberdardir; bu kesfin beynin mimarisi ve
igleyisini algilama ve anlama seklimizi nasil degistirecegini
digtinebilenlerse daha bile azdir.

Iste kitabin konusu da budur. Kitap, bir nesneye uzanip
elle tutmak, yiyecegi agiza tagimak gibi rutin olduklar igin
¢ok 6nem verilmeyen belirli giinliik beden dili hareketlerinin
analiziyle baglar. Nérobilim (ve diger disiplinler) yillarca be-
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den dilinde baglica role sahip olan motor sistemini yalnizca
bir fazlalik olarak gorerek 6nemsizlestirmistir.

On yillar boyunca, serebral korteksteki motor alanlarin
yalmzca yonetimsel goérevleri yerine getirdigi diiglincesi
hakim olmusgtur; bunlarda, biligsel deger bir yana, etkili hig-
bir algisal deger olmadig: diigiiniilmiigtiir. Bu goriise gore
biligsel siireglerin altinda yatan noéral temelin farklilagmasi
ve farklh duyusal girdilerin detaylandirilmasi, motor dav-
ranigimizda agiklanmasi en zor olan istemler, inanglar ve
isteklerin tretilmesiyle baglantilidir. Beynin digaridan ge-
len bilgi akigin1 segebildigi ve bunlar1 neredeyse otomatik
olarak yaratilmig zihinsel temsillerle birlestirebildigi kabul
edildigi anda, harekete 6zgii sorunlar hareketin uygulanma
mekanigine indirgenir; klasik diizen sudur: alg, biligsellik,
hareket.

Bu diizen fazlaca basitlestirilmis motor sistemi goriisi
ortaya ¢ikana dek son derece tatmin ediciydi. Ancak giinii-
miizde bu goériis degisti. Artik bu sistemin yalnizca gorsel,
igitsel ve dokunsal alanlarla yakindan baglantili frontal ve
parietal alanlarin birlesiminden olugmadigini, bunun ya-
ninda sanmildigindan gok daha karmasik iglevsel 6zelliklerle
donanmig oldugunu biliyoruz. Ozellikle belli alanlarda, yal-
nizca basit hareketler degil, amaca yonelik motor eylemler
karsisinda etkinlegen néronlar bulundu; ayrica bu néronlar
nesnelerin gekil ve boyutlarina gére, hem onlarla etkilegime
gectigimizde, hem de onlan gozlemledigimizde tepki goste-
rir. Bu néronlar somut bir éyleme doniigiip déniigsmeyecek-
lerinden bagimsiz olarak, duyusal bilgiyi ayirip, bu bilgiyi
ortaya konulan potansiyel hareket gegitleri baglaminda kod-
lama becerisine sahipler.

Davramiglarimizla ilgili baz1 agiklamalar, kasith hareket-
lerimizi, bu hareketlerin gergeklestirilmesi i¢in gerekli olan
saf fiziksel hareketten ayirmaktadir. Beynin ¢aligma sekli al-
tinda yatan mekanizmalara bakildiginda, bu aligildik agikla-
malarin ne kadar soyut oldugu goériiliiyor. Aslina bakarsaniz
bu agiklamalar en az, néron etkinligi kaydetmek igin, kul-
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ONsOZ

lanilan maymun gibi hayvanlarn yalnizca belirli gérevleri
yapmaya programlanan kii¢iik robotlar olarak degerlendi-
rildigi bir¢cok deney kadar soyuttur. Diger yandan hayvan,
sunulan yiyecek ve nesne alma konusunda istedigi gibi ser-
best birakilarak, néron etkinligi etolojik bir baglamda kay-
dediliyorsa motor sistemin kortikal diizeyde yalnizca tekil
hareketlerle degil eylemlerle de ilgili oldugu agiga kavusur.
Bir diigiinilin; insanlar igin de aym gey gegerlidir: kollarimiz,
ellerimizi ve agzimiz1 nadiren bir amacimiz olmadan oyna-
tinz; genelde uzanilacak, tutulacak veya 1sirilacak bir nesne
s6z konusudur.

Bu hareketler amaca ydnelik olup, sadece basit hareket-
ler olmadiklan silirece gevremizdeki geyleri deneyimleme-
miz igin bir temel olugturur ve nesnelerin bize dogrudan bir
anlam ifade etmesini saglar. Algisal, motor ve biligsel iglem
arasindaki bu gii¢lii aynm biiyiik 6l¢iide yapaydir; gegmiste
diistiiniildiigiinden gok daha karmasik hale gelen alg, hare-
ketin dinamiklerinde saklidir. Ancak hepsinin yani sira ey-
lemdeki beyin ayrica anlayan beyindir. Daha sonra da go-
recegimiz gibi buradaki “anlamak”, anlamanin pragmatik,
kavrayig oncesi ve dil oncesi bi¢imi olmakla birlikte kesin-
likle daha az 6nemli degildir, ¢linkii bilinen birgok biligsel
kabiliyetimizin temelinde yatmaktadir.

Bu tiir bir anlama ayrica ayna néronlarinin etkinlegme-
sinde kendini go6sterir. Ayna néronlar 1990'larin basinda
kesfedilmistir ve bagkalarinin hareketleri ve hatta niyetleri-
nin taninmasinin her seyden énce motor dagarcigimiza da-
yandigim gosterir. Kavrama gibi temel hareketlerden, piya-
noda sonat ¢almak veya karmagik dans adimlan atmak gibi
belirli beceriler gerektiren daha karmasik hareketlere kadar,
ayna noronlan beynin kendimizin yaptig: hareketler ile géz-
lemledigimiz hareketleri eglestirmesine, béylece onlan an-
lamasina olanak tanir. Bir ayna mekanizmasi olmadan hala
duyusal temsile, yani digerlerinin davraniglarinin “resimsel”
bir tasvirine sahip olsak da onlarnn aslinda ne yaptigim bi-
lemeyiz. Sliphesiz ki algiladiklarimiz {izerine diigiinmek ve
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bagkalarinin niyetleri, beklentileri veya giidiilerinden anlam
cikararak eylemlerinin nedenini anlamak igin yiiksek bilig-
sel yetilerimizi kullanabiliriz. Ancak ikinci durumda beyni-
miz herhangi bir mantiga ihtiya¢ duymadan yalnizca motor
yeteneklerimize dayanarak anlama kabiliyetine sahiptir.

Bu yiizden bir birey ve ayn1 zamanda da toplumun bir
liyesi olarak hareket etme kapasitemizin 6ziinde bulunan
deneyimlerin paylagilmasi bakimindan, ayna néron sistemi,
olmazsa olmaz gibi goriinmektedir. S6zli ve bedensel ileti-
sim ile 6grenmenin hem basit hem de karmasik taklit bigim-
leri belirli ayna devrelerinin etkinlegsmesine baghdir. Aym
zamanda bagkalarinin duygusal tepkilerini anlama kapasi-
temiz, yansitma 6zellikleriyle bilinen belirli bir grup alanla
iligkilidir. Duygular, ayn1 hareketler gibi, aninda paylagilir;
bagkalarinin yagadigi aci, yas ya da igrenmeyi algilamak, se-
rebral kortekste bu duygulan kendimiz hissettigimizde gali-
san ayn alanlarn etkinlegtirir.

Bu bizi bagkalarina baglayan bagin ne kadar giigli ve
kokli oldugunu veya bagka bir deyisle, biz olmadan beni dii-
siinmenin ne kadar tuhaf olacagini goésterir. Peter Brook'un
bize hatirlattig1 gibi, sahnedeki oyuncular izleyicileri hare-
ket ve duygularn ortak deneyimine dahil etmek i¢in tiim dil-
sel ve kiiltiirel engelleri agarlar. Ayna néron arastirmasi ilk
defa, tiyatronun sagladig: ve aslinda ortak deneyimlerimizin
temelini olugturan bu tiir bir ortak katilimin gifresini ¢6zen,
deneysel ve kuramsal béliinmez bir yap1 6nermektedir.
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Bolim 1

MOTOR SISTEM

Bir Fincan Kahve

Hadi gergekgi bir 6rnekle baglayalim. Bir fincan kahveyi al-
maktan daha basit ne olabilir ki? Oysaki bu basit beden ha-
reketi ilk bakigta biri digerinden ayrilamayacak kadar bir-
birine bagh ¢ok miktarda iglem gerektirir. Oncelikle fincana
dikkatimizi yoneltmek i¢in fincani1 onunla yansan gesitli
nesnelerden ayirmamiz gerekir; bunun i¢in fincanin goriin-
tiisii ilk olarak gérme keskinliginin en yliksek oldugu goéz gu-
kurumuza diismelidir; daha sonra fincanin gegitli yonlerini
incelemek igin (gekli, tutacagin yoni, rengi vb) kafamizi ve
gozlerimizi dondiirmemiz gerekir. Ardindan fincam gergek-
ten alabilmek i¢in viicudumuza gére fincanin tam konumunu
belirleriz. Ancak tiim bunlardan sonra, fincani en uygun bi-
cimde tutmak i¢in aym anda ellerimizi ona dogru uzatabilir
ve dolayisiyla fincanin ne oldugunu anlayabiliriz.

Fincan geometrik 6zellikleri ve tutma yollariyla ilgili bil-
gi verir: Bu bilgiye gére nasil davranacagimiza karar vermek,
en uygun oldugunu diiglindiigiimiiz veya en aligik oldugumuz
kavrayis1 se¢gmek bizim elimizdedir. Bu baglangi¢ hareketle-
rinin her zaman farkinda olmasak da fincana dokunmadan
once bile, fincanin hedefledigimiz kisminin geometrik geklini
tahmin ederek, parmaklarimiz kivrilmaya ve elimiz biikiil-
meye baglar. Fincana dokundugumuz anda el, miikemmel bir
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sekilde kavramamaiz: ve fincani agza tagimamizi saglayan de-
rimiz, eklemlerimiz ve kaslarimizdan bilgi alir.

Yani bir fincan kahve almak gibi basit bir beden hareketi-
nin ardinda, bu hareketlerin her birinin yapiligini ve sonug-
larini tahmin eden ve viicudun dinamik dengesi i¢in gereken
kontroli giivence altina alan postural ayarlamalarla, 6gren-
me silirecinde oynanan rol ve genel olarak nesneleri tanimla-
ma, yerini belirleme, uzanma ve tutma sirasinda kazandigi-
miz uzmanlik bir yana, duyular (gérme, dokunma, koklama,
propriyoseptif), glidiisel baglantilar, viicut ayarlamalar ve
motor performansin karmagik bir gekilde birlikteligi s6z ko-
nusudur. Tim bu unsurlar birbiriyle ve diinyamiz1 dolduran
nesnelerle iyi kétil bir uyum iginde etkilesir.

Simdi bir fincan kahveyi alirken meydana gelen iglemin
karmasiklhigini1 ¢ok kisaca anlatmig olduk, peki ama noéro-
fizyoloji alanina baktigimizda, orada ne olmaktadir? Bu ig-
lemlerin anatomik ve iglevsel perspektiflerden bakildiginda
oldukga farkh olan kortikal devrelerle baglantili oldugunu
beklememiz mi gerekir? O kahve fincanim aldigimizda kor-
tikal diizeyde dahil olan néral sistemlerimiz hangileridir?
Bunlar nasil etkilegir?

Frontal Motor Alanlarinin Diizenlenmesi

Bunun gibi giinliik hayatta yapilan bir beden hareketinin, bi-
ligsel bilimlerin yani sira nérobilim hakkinda konugmak igin
kullanilmasi1 okuyucularnmizin birgogunu sagirtabilir ama
kavramak gibi temel hareketlerin altinda yatan néral me-
kanizmalar lizerine son yirmi yi1lda yapilan analizler, 6zel-
likle motor sistemin diizenlenmesi ve bunun diger sistem-
lerle (duyusal sistemler gibi) iglevsel iligkisiyle ilgili olarak
beynin nasil galigtig1 geleneksel gériigiiniin ana 6zelliklerine
ikinci bir kez bakmamiz1 sagladi.

Uzun bir siiredir duyusal, algisal ve motor mekanizmala-
rin, tamamen farkh kortikal alanlarda bulundugu digiinil-
mektedir: Bir tarafta oksipital lobda konumlanmig gérsel
alanlar, postsantral girustaki bedensel-duyusal [somatosen-
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sori] alanlar, superior temporal® girustaki igitsel alanlar ve
digerlerinin de dahil oldugu duyusal alanlar varken, diger
motor alanlar, agranular frontal korteks olarak da bilinen
frontal lobun posterior bélgesinde bulunur. Bu gériige goére
iletim alanlan olarak tanmimlanan gok biiyiik kortikal bol-
geler genelde duyusal ve motor alanlarin arasindadir; bu
iletim alanlarinda, &zellikle temporo-parietal boélgelerde,
¢esitli duyusal alanlardan gelen bilginin bir araya getirildi-
gi, ayrica duyulur nesne algisinin ve mekansal alginin hare-
ketin diizenlenmesi i¢in motor alanlara gonderilmek iizere
olugtugu samlmaktadir (Sekil 1.1).

Bu modele goére ellerimizle bir nesne aldigimizda, beyin
entegrasyon i¢in duyusal alanlardan iletim alanlarina giden
bilgiyi génderen, seri olarak diizenlenmis birgok iglem ger-
¢eklestirir. Daha sonra uygun hareketleri etkinlegtirmek igin
sonugtaki verileri motor kortekse iletir.

Bu yilizden motor sisteminin rolii gevresel olup, hemen
hemen tiim néroloji ve norobilim kilavuzlarinda bulunan
iglevsel haritalarda da gériilebilecegi gibi neredeyse sade-
ce diizenleyicidir. Maymunlarin (simiunculus) ve insanlarin
(homunculus) motor korteks yiizeylerine yerlestirilen mak-
ro-elektrotlarin yarattig) elektrik uyarimi ile yirminci ytz-
yilda elde edilen Clinton Woolsey'in klasik simiunculus'u ve
Wilder Penfield'in aynm1 derece klasiklegsmis homunculus'u
buna 6rnek olarak verilebilir (Sekil 1.2).! Her ikisi de motor
alam ikiye ayirmigtir: birincil motor alan (MI) ve tamamla-
yic1 motor alan (SMA, bazen ayrica MII olarak da belirtilir);
MI'da daha detayl ve SMA'da biraz daha detaysiz olmak tize-
re, hareketlerin biitiin bir temsili tarafindan nitelenir.

Ne var ki bu haritalar yirminci yilizyilin baginda Korbini-
an Brodmannn? tanimladigi, primatlarda frontal lobun
posterior bolgesindeki (motor korteks) sitoargitektonik' or-

Sakak bolgesi —yn.

Woolsey vd (1952); Woolsey (1958); Penfield ve Rasmussen (1950).

2 Brodmann (1909).

t Cytoarchitecture veya cytoarchitectonics (yunanca xvtog= “hiicre” +
apxrtextoviri}= “mimari”), viicut dokusundaki hiicresel mimariyi aragtir-
ma dahdir -yn.
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ganizasyonla tam olarak uyumlu degildir. Brodmann frontal
lobun bu bélgesini V kortikal katmandaki piramit hiicrelerin
dagitimina dayanarak iki ayr1 alana bélmiistiir (4 ve 6. alan-
lar) (Sekil 1.3). Aslinda MI 4. alanin tiimii ve 6. alanin biiyiik
bir kisminm1 kapsarken, SMA 6. alanin mesiyal yiizeyde ko-
numlanan bir kismiyla ortiigiir. Woolsey bu tutarsizlig: agik-
lamak igin 4 ve 6. alanlar arasindaki sitoargitektonik uyus-
mazhigin iglevsel bir ayrim degil, farkh bir somatotopik’
temsile sahip oldugunu ifade etmigtir. Bu yiizden el, agiz ve
ayagin hareketleri (distal hareketler) 4. alanda bulunurken,
6. alan kol ve bacak hareketlerinin (proksimal hareketler) ve
govde hareketlerinin (eksenel hareketler) gerceklestigi bol-
gedir.

Frontal Lob Santral Sulkus
> Parietal Lob

Oksipital
“"Lob

Superior Temporal
Sulkus

Temporal Lob

Sekil 1.1 Insan korteksinin yandan gériiniimii. Oksipital lob ve tempo-
rallobun temporal sulkusun altinda bulunan kisminin gérsel iglevleri
vardir. Birincil igitsel alanlar aynca Silvius fisiirii (Silvian fisiir) ola-
rak bilinen lateral sulkusta bulunur. Superior temporal girus (superior
temporal sulkusun iistiindeki korteks) genelde igitsel iglevlere sahiptir.
Superior temporal sulkus hem yiiksek kademeli gérsel alanlann hem de
¢ok modlu alanlan (gérsel, igitsel ve somatik duyulann birlegtigi alan-
lar) kapsar. Parietal lobun 6n kismi1 dokunma ve propriyoseptif uyanya
tepki veren alanlar igerirken, arka kismi genelde iletim olarak siniflan-
dinlaniglevleri olan alanlara ev sahipligi yapar. Frontal lobun arka bo-
limi motor alanlan kapsarken, 6n kism (prefrontal lob) biligsel iglev-
leri olan alanlan barnndinr.

Bedenin 6zel alanlarnna iligkin; beynin motor alanlarnnin ve korteksin
motor kontrolle ilgili belli bolgelerinin érgiitlenmesini betimleyen —yn.
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Sekil 1.2 Sol iist: maymun beyninin ortadan ve yandan goriiniigii. Kesikli
gizgiler birincil ve tamamlayic1 motor alanlan klasik nérolojide harita-
landig1 gibi belirtmektedir. Sag iist: Clinton Woolsey'in simiunculi'si.
ki simiunculi birincil ve tamamlayic1 motor kortekslerdeki hareketle-
rin temsilini gematik olarak resmetmektedir. Sol alt: Wilder Penfield'in
motor homunculus'u.

Bu birgok kigi tarafindan her ne kadar gegici bir ¢éziim
olarak goriilse ve azimsanamayacak kadar elestiri almig olsa
da genel iki simiunculi kavram yillar boyunca nérolojinin
kose taslarindan biri olarak kabul edilmigti. Bunun en az iki
nedeni vardr ilk olarak motor korteksteki hareketlerin sinir-
larinin belirlenmesi sorununa, klinik perspektiften kolayca
uygulanabilir, dogrudan bir agiklama saglamaktadir; ikincisi,
herhangi bir algisal veya biligsel rolden tamamen yoksun ola-
rak, iletim alanlarinin igledigi duyusal bilginin vang noktasi
olarak kabul edilen ve bugiin ge¢mise gére ¢ok daha yaygin
olan motor korteksin iglevsel birligi kuramini yansitmaktadir.
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Sekil 1.3 Insan (sirasiyla sol ve sag) ve maymun (Cercopithecus aethi-
ops) kortekslerinin sitoargitektonik haritasi. Bu haritalar hiicre gévde-
lerini lekeleyen histolojik bir yontem kullanarak (Nissl yontemi) Brod-
mann tarafindan ¢izilmigtir. Bu yontem katmanlarin say: (genelde alt1)
ve biiylikligiine, igerdikleri néron sayisina ve kortikal néronlarin temel
tirlerinin (piramit, yildiz, graniiller ve igsi néronlar) dagilimina gére
aynlan kortikal alanlarin taninmasina olanak tammmaktadir. Bu harita-
lar maymun ve insan kortekslerinin birkag temel benzerligi oldugunu
gostermektedir: ikisi de aym ana sulkusa (santral sulkus, lateral sulkus,
superior temporal sulkus) ve birkag istisna olmakla birlikte aym sitoar-
sitektonik alanlara sahiptir. Ancak bunlarnn yani sira baz1 6nemli fark-
hliklar da bulunur: 6rnegin, parietotemporal oksipital bolge insanda,
maymuna kiyasla ¢gok daha biiyiiktiir. Bu, gérsel alanlarda bir kaymaya
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neden olur; insan korteksinde yarnmkiirenin orta yiizeyini kaplarken,
maymunlarda yan yilizeydeki (17. Alan) beyin yanmkiirelerinin kaudal
kutbunun genig bir kismim olugturur. Ayrica insanlarda frontal lob fark
edilebilir bigimde biiylimiigtiir. Diger bir yandan maymunlar insanlarda
bulunmayan ve frontal lobu hem sitoargitektonik hem de iglevsel olarak
farkh iki kisma ayiran bir sulkus olan arkuat sulkusa sahiptir. 4 ve 6.
alanlar tarafindan bigimlendirilen arka kisim neredeyse hig graniile sa-
hip olmamasiyla ve 4. katmanin (i¢ graniiller katman) bulunmamasiyla
(agranular korteks teriminin kullanilmasinin nedeni) tamnir. Insanlar-
daki makroskopik incelemeler frontal lobun tam belirlenmig bir alt bol-
gesini gostermese de sitoargitektonik aragtirmalar ve iglevsel analizler
bu lobda, ilki (4 ve 6. alam igerir) 6ncelikle motor eylemlerle ve ikinci-
siyse (genelde prefrontal lob olarak séz edilir) biligsel iglevlerle ilgili
olan 6n ve arka kismin insanlarda da birbirinden ayirabilir oldugunu
gosterir.

Elwood Henneman'in sézleriyle, boyle bir sistem beyinde
yalnizca “diigiince ve hislerin harekete aktarilmasi” igin var
olabilir. Siiphesiz ki buradaki asil mesele béyle bir aktari-
min nasu ve ne zaman gergeklestigidir. Bagka bir deyisle
diigtince ve his ne zaman kendileri olmay:1 birakip hareket
haline déniigiir? Henneman “su anda bu islemin ilk adimi-
nin analiz oldugunu™ eklemigtir. Ancak “su andan” yalnizca
birkag yil sonra (1984) motor sistemin “diiglince ve hisle" il-
gili serebral etkinlikten sorumlu kortikal alanlarla anatomik
olarak baglantili olmasinin yani sira, diizenleyici bir harita
kavramiyla tamamen uyumlu olmayan ¢ok sayida igleve sa-
hip oldugu agiga kavusmustur.

Sadece iki alanda (MI ve SMA) organize olmus olmasi
mimkiin olmayan kortikal motor sistem, birgok alanin kii-
melenmesiyle olugur.® Kisa siire 6nce ortaya atilan, agranular
korteksi anatomik-iglevsel béliimlerine ayirma goriisiiniin,
Sekil 1.2 ve 1.3'te gosterilen haritalarla Sekil 1.4'te gosteril-
digi gibi bir kargilagtirmasi, Woolsey'in varsayiminin aksine
birincil motor korteksin (MI, burada F1 olarak s6z edecegiz)

3 Henneman (1984, s. 670).
Ibidem.
Matelli vd (1985; 1991); Petrides ve Pandya (1997).
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nasil 4. Brodmann alaniyla kesistigini gostermektedir. Diger
yandan 6. alan ii¢ ana bolgeye (mesiyal, dorsal ve ventral),
onlar da rostral (6n) ve kaudal (arka) kisimlara ayrilmigtir:
mesiyal bélge F3 (SMA) ve F6 (6n-SMA) olmak tizere iki alan-
dan; dorsal bélge (premotor dorsal korteks) F2 (PMd olarak
da bilinir) ve F7'den (6n-PMd); ventral bélgeyse (premotor
ventral korteks, PMv) F4 ve F5'ten olusur.

Sekil 1.4 Maymun beyninin ortadan ve yandan goriiniigii frontal motor
korteksin anatomik-iglevsel boliimlere ayrilmasini gosteriyor. F harfi-
ni takip eden rakam frontal agranular korteksin alanlarnni belirtmek-
tedir. Bu adlandirma insan korteksinin alanlarim siniflandirmak igin
von Economo ve Koskinas tarafindan 1925'te kullanilan adlandirma
sisteminden tiiremigtir. Kullanilan diger kisaltmalar: Ai; inferior arkuat
sulkus, As; superior arkuat sulkus, C; santral sulkus, Ca; salkarin fisiir,
Cg; singulat sulkus, IP; intraparietal sulkus, L; lateral fisiir veya Silvius
fisiird, Lu; lunate sulkus, P; ana sulkus, ST; superior temporal sulkus.

Kiiglik projeksiyon néronu gruplarini uyarabilen mikro-
elektrotlarin kortekse yerlestirildigi daha geligsmis elektro-

fizyolojik tekniklerin kullanilmasi, motor korteksin iglevsel
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olarak birbirinden farkli ve yukarida listelenen alanlan si-
nirlayan birgok harita igerdigini gosterdi. 6. alanin mesiyal
bolgesiyle ilgili olarak, F3'iin diigiik yogunluklu akimlarla
elektriksel olarak uyarilabilecegi ve viicut hareketlerinin bii-
tin bir temsilini kapsadig:; F6'nin ise yalmizca daha yogun
akimlarla uyarilabilecegi ve yalnizca yavag ve karmagik kol
hareketlerine yol agtig1 kesfedildi. Dorsal bolgede F2 alani
elektrikle uyarilabilir nitelikte olup kaba bir somatotopik
organizasyonu vardir (bacak ve kol temsilleri sirasiyla dor-
sal ve ventrali superior presantral gukurda konumlamigtir);
diger bir yandan F7 alani elektrik uyarimina 6zellikle tepki
vermez ve iglevsel 6zellikleri ¢ok az bilinmektedir. Son ola-
rak ventral bolgeyle ilgili olarak, hem F4 hem de F5 alani
elektrik uyarimina tepki verir ama ilkinin motor temsilleri
kol, boyun ve yiiz hareketleriyle ilgiliyken, ikincisininkiler el
ve agizla ilgilidir.

Islevsel bakis agisindan daha énemlisiyse tek tek néron-
larin kaydedilmesiyle elde edilen verileridir. Bu veriler mo-
tor korteksteki cgegitli alanlarin duyusal uyariya nasil farkh
sekilde tepki verdiklerini gostermis, ayrica etkin hareket-
ler arasindaki 6nemli farkliliklar1 agiga ¢ikarmiglardir. Bu
yizden motor korteksin iki alana ayrilmasi ¢ok basit gibi
gelebilir ve eger Woolsey'in simiunculi kuramim1 dogrudan
reddetmek istemiyorsak, en azindan klasik ikili temsili,
¢oklu bir somatotopik tanimla degigtirerek baz1 ayarlama-
lar yapmamiz gerekir. Dahas1 agranular frontal korteksin
anatomik-iglevsel yapisinin ge¢miste sanildigindan daha
karmagik oldugu bulusu motor sistem ile duyusal sistemler
(gorme, igitme, koku, bedensel-duyusal vb) arasindaki bariz
ikilemi agmaya yardimci olmugtur.

Retina ve koklearin serebral kortekste birden ¢ok temsi-
li oldugu konusunda genel bir uzlas: s6z konusudur; aynisi
bagimsiz bedensel-duyusal temsillere sahip gesitli sitoar-
sitektonik alanlar i¢in de gegerlidir. Oyleyse motor korteks
farkl temsillerde benzer ¢okluklar gosterdiginde neden sa-
siralim? Anatomik ve iglevsel bolluk diigiinildiigiinde, ha-
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reketin ayarlanmasi ve kontroliinde farkh alanlarin nasil
calistigimi belirlemek asil sorundur. Bir hiyerarsi iginde mi,
yoksa paralel olarak mi galigirlar? Hareket alanlan onlara
dogal olarak verilen iglevlerle mi sinirhidir, yoksa genelde
duyusal bilginin motor emirlere “gevrilmesinde” kritik olan
“iletim alanlan” i¢in ayrilan bagka iglevler de tagirlar mi1?

Parietofrontal devreler

Motor korteks sisteminin niteligini ve amacin1 tamamen
anlamak igin yalmzca agranular korteksteki anatomik ve
iglevsel olarak farkl alanlarimi olusturan gesitli pargalarin
tamimlanmasindan ¢ok daha fazlasi gerekir. Ayrica diger mo-
tor alanlarla baglantilarini (i¢ baglantilar), agranular fron-
tal korteksin diginda kortikal alanlara sahip olanlar (dig
baglantilar) ve subkortikal merkezler ve omurilige olan yan-
simalarimin organizasyonunu da (azalan baglantilar), goz
6niinde bulundurmamiz gerekir.

Artik agranular frontal korteksin arka kismindaki motor
alanlar (F2-F5) ile anterior motor alanlar (F6-F7) arasinda
azimsanamayacak bir farklilik oldugunu biliyoruz. Arka ki-
simdaki bu motor alanlar dogrudan F1 ile baglantil olup bir-
birleriyle somatotopik olarak bagh gibi gériiniirken, anterior
motor alanlar Fl'e uzanmaz ama diger motor alanlarla giigli
baglantilar: vardir.® Benzer bir b6liinmeyi azalan baglantilar-
da da gériiriiz. F1,F2, F3 ve F4 ile F5'in kisimlan kortikospinal
yolu olusturur ama F6 ve F7 aslinda omurilige bagh degildir;
beyin sapinin diger kisimlanyla baglantihdir, bu da posterior
alanlann aksine hareketi yalnizca dolayh olarak subkortikal
nakiller araciligiyla kontrol edebilecekleri anlamina gelir.’

Diger motor alanlardan baglayan (F2-F5) sinir lifleri ne-
redeyse yalnizca omuriligin orta bélgesinde biterken, F1'den
gelen sinir liflerinin omuriligin orta kisminda ve motor né-

5  Bkz.Matsumara ve Kubota (1979); Muakkassa ve Strick (1979); Matelli vd
(1986); Lupino vd (1993).
Daha fazla bilgi i¢in bkz. Keizer ve Kuypers (1989); He vd (1993; 1995);
Galea ve Darian-Smith (1994); Rizzolatti ve Luppino (2001).
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ronlarin bulundugu laminada sona ermesi ilgingtir. Bu ana-
tomik farklilik, islevin de farklilagmasina neden olur: F2, F3,
F4 ve F5'in baglantilari, hareketin genel gergevesini belir-
leyen 6nceden bigimlenmis mediiler devreleri etkinlegtirir;
diger bir yandan F1'in baglantilar1 dogrudan motor néron-
larda sona erdigi igin fiziksel baglantil sinerjileri bozar ve
hareketin detayl morfolojisinden sorumludur.

Dis baglantilara iligkin olarak, agranular frontal korteks
alanlan ii¢ ana bolgeden gelen kortikal girdileri alir: pref-
rontal lob, singulat korteks ve parietal lob (birincil bedensel-
duyusal korteks veya SI ve posterior parietal korteks).

Prefrontal lobun ¢aligma bellegi ve zamansal eylem plan-
lama gibi yiliksek diizeydeki iglevlerde énemli bir rol oyna-
dig1 genelde kabul goriir. Ayrica ¢gogu zaman, istemin uyum-
luluguna katkida bulundugu diigiiniilmistir: prefrontal
lezyonlara sahip kigilerin istemleri dogrultusunda hareket
etmede zorlandig: ve kolayca dikkatlerinin dagildig: ¢ok iyi
bilinir.® Bu yilizden prefrontal bélgelerin eylemlerimizden
once beliren ve onlara y6n veren istemlerin bigimlendigi n6-
ral alt katmanlar1 barindirdig: gériisii ortaya ¢ikmistir.

Singulat korteks hakkinda ¢ok az gey bilinmektedir; ne
var ki bu bélgenin gogunlukla, istemlerimizin temeli olan ve
eylemlerimizin gidigatim etkileyen giidiisel ve duygusal bil-
ginin islenmesiyle ilgili oldugu digiiniilmektedir.

Son olarak posterior parietal lob konusunda daha detayh
bir anatomik betimleme gerekmektedir. Bu betimleme olma-
dan gesitli motor devrelerinin olasi iglevlerini tamamen an-
lamak miimkiin olmayacaktir.

Primatlarda posterior parietal lob evrimsel agidan en
eski sulkuslardan biri olan intraparietal sulkus (IP) tara-
findan iki ana bélgeye ayrlir: superior parietal lob (SPL) ve
inferior parietal lob (IPL) (Sekil 1.5). Bu bdlgelerin her ikisi
de, duyusal bilginin kimi 6zelliklerini islemden gegiren ¢ok
sayida bagimsiz alan tarafindan olugmakta olup, 6zel etken-

8 Bkz.Fuster (1989).
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lere baghdir. Bu alanlarin bazilar1 bedensel-duyusal, bazi-
lan gorsel kiplerle, bazilarysa her ikisiyle de baglantilidir.®

Sekil 1.5 Maymun beyninin ortadan ve yandan goriiniigii. Motor korteks
ve posterior parietal korteks bir dizi anatomik ve iglevsel alana ayril-
migtir. Posterior parietal korteksin alanlan P harfi ve arkasindan gelen
bir veya daha fazla harfle belirtilmigtir. Sagdaki ¢izim intraparietal sul-
kusta (IP) bulunan alanlan goéstermektedir: AIP; anterior intraparietal
alan, LIP; lateral intraparietal alan, MIP; mediyal intraparietal alan,
PEIp; intraparietal PE alan, VIP; ventral intraparietal alan. Kullanilan
diger kisaltmalar: Cg; singulat sulkus, DLPFd; ventral dorsolateral pref-
rontal korteks, SI; birincil bedensel-duyusal korteks, Pos; parieto-ok-
sipital sulkus. Yukarida listelenenlerin digindaki kisaltmalar igin Sekil
1.4’e bakimiz (Luppino, Rizzolatti, 2000).

Posterior parietal kortekste motor kortekste bulunana
benzer gekilde zengin bir béliimlenme goriilir. Noral etkin-
ligin, uzun zamandir iletim bolgeleri olarak siniflandirilan
posterior parietal bélgelerdeki motor eylemlerle baglantil
bir gekilde g6ézlemlendigini unutmamak gerekir.'® Bu yiiz-
den eger motor néronlarimin hareketle baglantili néronlar

Bkz. Colby vd (1988); Colby ve Duhamel (1991); Tanné vd (1995); Lacqua-
niti vd (1995); Caminiti vd (1996); Rizzolatti vd (1997); Wise vd (1997)
Bkz. Mountcastle vd (1975); Hyvéarinen (1981); Andersen (1987); Sakata vd
(1995).
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oldugu tamimi dogruysa, posterior parietal korteks kortikal
motor sistemin bir pargasi olarak degerlendirilmelidir. Ana-
tomik bir bakis agisiyla bakildiginda, frontal parietal bag-
lantilarnn yiliksek diizey 6zgiilliikk gostermesi ve sonug olarak
anatomik olarak birbirinden ayrilmig bir dizi devre olugma-
s1 bunun kanitidir. Bu durumun islevsel iligkisi, bu devrele-
rin her birinin, 6zel duyusal-motor déniisiimde veya bagka
bir deyisle duyusal uyaranin motor uyarana 6zel bir gekilde
“tercime edilmesinde” rol oynamasidir.

Simdi kisaca frontal motor alanlara dénelim. Frontal mo-
tor alanlarn nasil posterior (F1-F5) ve anterior (F6 ve F7)
alanlara boliindigiini gordiik. Asagidaki semalar béyle bir
alt bolimiin nasil dig baglantuar igin de uygulanabilir ol-
dugunu géstermektedir. Posterior motor alanlar ana kortikal
girdilerini parietal lobdan alir (Sekil 1.6); diger bir yandan
anterior motor alanlar kendi girdilerini prefrontal korteks
ve singulat korteksten alir (Sekil 1.7).

O nedenle bu iki tiir motor alanin farkh iglevleri oldugu
sonucuna ulasilabilir. Posterior alanlar parietal lobdan bii-
yik miktarda duyusal bilgi alirlar. Bunlar daha sonra hare-
keti diizenlemek ve kontrol etmek i¢in kullanilacaktir. Her
bir devrenin belirli duyusal-motor déniigiimlerde rol aldig
paralel iglemler tarafindan bu bilginin detayina inilir; &r-
negin bazi devreler kol ve bacak hareketlerini kontrol eden
viicut pargalarin belirlemek i¢in bedensel-duyusal bilgiyi
analiz eder, kimi devrelerse etrafimiz1 saran uzam: kodla-
mak, nesnelere uzanmak veya eli uygun bir bigimde hareket
ettirmek igin goérsel bilgiyi kullanir. Aksine anterior alanlar
¢ok az duyusal bilgi aldig: i¢in duyusal-motor déniigiim ig-
leminde 6nemli bir rol oynamalar1 pek de miimkiin degildir.
Ancak anterior alanlar da uzun dénem motor planlar veya
gudiilerle ilgili yliksek diizey biligsel bilgiler alir; béylece
posterior alanlar tarafindan segilen potansiyel motor ey-
lemlerinin ne zaman ve hangi gartlar altinda etkin harekete
doniigmesi gerektigini belirleyerek, bu alanlarin esas olarak
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iglevleri kontrol ettigi varsayimi i¢in temel olugturur.!

Sekil 1.6 Posterior motor alanlann dig girdi baglantilarinin gemayla
gosterimi. Baglantilanin giicii oklarn kalinligiyla belirtilmigtir. Esas
motor girdiyi belirli bir motor alana génderen parietal alanlar kirmi-
z1yla, kiigiik yansimalarn kaynag olanlar siyahla gosterilmistir (Rizzo-
latti, Luppino, 2001).

' Daha fazla detay igin bkz. Rizzolatti vd (1998).
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11k Sonug

Sekil 1.7 Anterior motor alanlann dig girdi baglantilarinin gematik tem-
sili. Bir 6nceki diyagramda oldugu gibi baglantilann giicii oklann ka-
linligiyla belirtilmigtir. Ana motor girdiyi belirli motor alana gonderen
frontal korteks ile singulat korteks alan kirmizi, kiigiik yansimalarin
kaynag) olan frontal ve singulat alansa siyahla belirtilmigtir (Rizzolatti,
Luppino, 2001).
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Kortikal alanlarin diizenlenmesine ve baglantilarina
iligkin yaptigimiz bu kisa girig, deneysel bilginin son yir-
mi yi1lda motor sistemin fizyoloji ve nérobilim alanlarinda-
ki hakimiyetini 6nemli 6lgiide degistirdigini gostermekte-
dir. Agranular frontal korteks ve posterior parietal korteks
birbirine gii¢li bir gekilde bagh olup, anatomik ve iglevsel
agidan ayr olan ve es zamanh galigarak belirli etkenlerle
baglantili duyusal ve motor bilgiyi biitiinlestiren devreleri
bigimlendiren bdlgelerin bir araya gelmesiyle olugmustur.
Aynisi, istemleri olugturmaktan, uzun dénem planlama yap-
maktan ve hareket edecek uygun zamam belirlemekten so-
rumlu olan prefrontal ve singulat korteksleri iceren devreler
icin de gegerlidir.

Bu bulgularin 1s1g1nda birtakim varsayimlar artik yeter-
siz kalmigtir ve bu yetersizlik yalnizca Woolsey ve Penfield'in
gosterdigi yontemlerle ¢izilen klasik haritalar i¢in gegerli
degildir. Ornegin ge¢migte gokg¢a savunulan ve bugiin hala
alint1 yapilan, duyusal, algisal ve motor iglevlerin farkl ve
birbirinden ayr1 bolgelerde barindirdig: varsayiminin du-
rumu fazla basitlestirmis oldugu gorilebilir. Ashhnda motor
sisteme ait oldugu bulunan ¢ok sayida yap: ve iglem, motor
sistemin roliiniin bagka bir yerde ortaya ¢ikan komutlarin
edilgen bir infazcis1 olamayacagin1 gitgide daha belirgin
hale getirmektedir.

Ayrica motor sistemin roliiniin hareketin iiretimiyle si-
nirh oldugu kabul edildiginde, o iglemin ilk safhalarini yani
duyusal bilginin, istemlerin, giidiilerin ve digerlerinin uygun
motor eylemlere “nasil” ve “nerede” “terciime edildigini” an-
lamak i¢in higbir yol yoktur. O agsamaya gelince iletim bolge-
lerine bagvurmak ¢6ziimiin kendisinden ziyade sorunun var
oldugunu gostermektedir. Akla gelen ilk sorulardan biri “ile-
timi” motor girdiye doniistiirmek i¢in hangi mekanizmalarin
kullanildigidir.

Geleneksel goriigte meydana gelen biiyliik degisimler
posterior parietal korteksin alanlarinin (genelde “iletim”
olarak adlandirlir) duyusal alanlardan giiglii girdiler alma-
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sinin yaninda agranular frontal kortekstekilere benzer mo-
tor 6zellikle bulundurdugu kesfiyle baglamigtir; o kadar ki
agranular frontal korteks ve posterior parietal korteks bir
araya geldiginde, aslinda son derece 6zellesmis intrakorti-
kal devreler olusturmaktaydi. Bu, motor sistemin gevresel ve
serebral etkinligin geri kalanindan izole olmak géyle dursun,
nesneleri ayirt etmek ve konumlarini belirlemek igin gerek-
li duyusal-motor terciimelerin (daha agik ifade etmek gere-
kirse déniigiimlerin) liretilmesine katkida bulunan ve giin-
lik yagsamimizi olusturan hareketleri gergeklestirmek icin
gerekli hareketleri uygulayan, anatomik ve iglevsel olarak
farklh karmasik bir kortikal alan agindan meydana gelmis
oldugunu gostermistir. Dahas1 duyusal ve motor bilginin be-
lirli fronto-parietal devreler tarafindan nitelenen ortak bir
bigime sahip olmasi, motor sistemin motor davraniglarimizi
diizenlemesinin otesinde daha birgok iglevi oldugunu ortaya
koymaktadir. Bunlar normalde yiliksek diizey olarak deger-
lendirildigi i¢in biligsel sistemlere atfedilen belli iglemleri
kapsamaktadir; digerleri tarafindan gergeklestirilen eylem-
lerin algilanmasi ve tanimlanmasi, taklit, bedensel ve s6zel
iletigim gibi iglemlerin birincil néral alt katmanlarinin mo-
tor sistemde bulunmasi son derece miimkiindiir.

Bu konulan ilerleyen béliimlerde daha detayl olarak tar-
tigacagiz ama 6nce bolimiin baginda bahsettigimiz kahveyi
icelim.
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Hareketler ve Motor Eylemler

11k béliimde bir fincan kahve gibi bir nesneyi almanin, ba-
g1ms1z olmalarina ragmen kendi aralarinda eggiidiimli olan
uzanma ve kavrama islemlerinin bir birlesimi oldugunu
gordiik. Cogunlukla uzanmanin kavramadan 6nce meydana
geldigi digtinilir, ama durum béyle degildir. Kol ve el ha-
reketlerinin kaydedilmesi, bu iglemlerin es zamanlh olarak
baglayip devam ettigini géstermistir. Kol fincana dogru ha-
reket ederken aym anda el kavramak i¢in nesnenin bigimini
tahmin eder.

Gelin kavrama iglemine daha yakindan bakalim. Elin ger-
¢ekten bir nesneyi kavramas: icin beyin: (1) kavranacak nesne-
nin geometrik 6zellikleriyle (“i¢ 6zellikler”) ilgili duyusal bilgiyi
parmaklarin uygun sekli almasina doniigtiiren mekanizmaya
sahip olmaldir; (2) esas kavramay: meydana getirmek i¢in elin,
ozellikle de parmaklarn hareketlerini kontrol edebilmelidir.

Kavrama iglevinin, omurilikteki motor néronlarla dogru-
dan baglantilar nedeniyle, yalitilmig parmak hareketlerini
(vyani fiziksel olarak bagh sinerjilerin pargasi olmayan ha-
reketler) kontrol eden tek alan olan birincil motor korteksin
(F1) katihmim gerektirdigi uzun siiredir bilinmektedir. F1'in
hasar almas: gevseklik ve giiciin kaybiyla sonuglanir ve par-
maklar bagimsiz olarak hareket ettirme yetenegini yok eder.!

' Ornegin bkz. Schieber ve Poliakov (1998); Fogassi vd (2001); daha énceki
literatiiriin bir incelemesi Porter ve Lemon‘da (1993) bulunabilir.
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Ancak F1'in gorsel bilgiye dogrudan erigimi yoktur; da-
hasi, bu alandaki gérsel uyarana tepki vermeyen néronlar
(ve bunlann sayisi ¢ok azdir) nesnelerin geometrik 6zellikle-
rini uygun motor diizenlere déniigtiiremezler. Bu déniigiim-
ler kavrama gibi hareketler i¢in garttir ve artik bunlarin F5
alani tarafindan gergeklestirildigini biliyoruz.

F5'in kismen birbiriyle ortligen el ve agiz motor temsil-
lerini igerdiginden daha 6nce bahsetmigtik. Diger kortikal
alanlarda oldugu gibi bu alanin iglevlerini ayirt eden en yay-
gin tekniklerden birinde néronlann etkinligi tek tek kayde-
dilir ve bu da hayvanlardaki motor davranisla iligkilendiri-
lir. Bunu yapmanin iki farkh yolu bulunur: néron etkinligi,
yalnizca hayvanlarin yapmak igin egitildigi? ve deneyci tara-
findan daha 6nceden belirlenmis hareketleri gergeklestirir-
ken deneyler sirasinda veya hayvan miimkiin olan en dogal
baglamda kendiliginden ¢esitli hareketler yaparken kayde-
dilebilir.

Ikinci yaklagim biraz éznel gibi gériinse de, bu yaklag:-
min birtakim 6nemli avantajlarnn bulunur. Sabit ve basmaka-
lip hareketler sirasinda néronlarn etkinligi aragtirnildiginda
yalnmizca deneyden 6nce deneyci tarafindan segilen motor
eylemlerle ilgili 6zellikler ortaya gikacaktir, bu ytizden né-
ral diizenlemenin beklenmedik yo6nlerini kesfetme ihtimali
elenecektir. Diger yandan kayitlar, 6rnegin maymunun farklh
tir nesneleri segebildigi, daha dogal bir baglamda gergek-
lestirilirse, aragtirma daha sonra tamamen dnyargiya do-
niigme tehlikesi tagiyan pesin hiikiimli kavramlara daha az
duyarh olur. Ayrica daima yeni ve beklenmeyen iglevleri keg-
fetme ihtimali vardir.

Bu yiizden F5 alaninin 6ngoériilemeyen 6zelligini agiga
¢ikaran yaklagimin bu olmasi ¢ok da sasirtici degildir: F5
alanindaki néronlarin ¢ogu bireysel hareketleri degil motor
eylemleri (amaca y6nelik hareketler) kodlar.® Aslinda may-
mun, sag ya da sol eliyle veya hatta agziyla bir parga yiye-
cegi kavramak gibi bir motor eylem gergeklestirdiginde bir-

2 Ornegin bkz. Evarts vd; Poliakov (1984); Weinrich ve Wise (2001).
Rizzolatti ve Gentilucci (1988); Rizzolatti vd (1988)
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¢ok F5 néronu etkinlegir. Ayrica birgok vakada néronu 6zel
bir motor eylem sirasinda etkinlegtiren belirli bir hareketin,
goriniirde baglantili olan diger eylemler sirasinda etkin-
lestirmedigi goriilmiigtiir; 6rnegin isaret parmagini biikme,
kavrama sirasinda bir néronu tetiklerken, kasima sirasin-
da tetiklememektedir. Bu yilizden bu néronlarin etkinligi
valnizca hareket bakimindan yeterli olarak tanimlanamaz
ama motor eylemlerin etkinligi siniflandirmanin temel 6l¢i-
ti olarak alindiginda, en yayginlar “el-ve-agizla-kavrama”,
“elle-kavrama”, “tutma”, “ayirma”, “elle-hareket-ettirme” ve
benzeri eylemler olan 6zel kategorilere ayrilabilir.

Sekil 2.1, hayvan yiyecek lokmasini agziyla (A), kars: ta-
raftaki eliyle (B) ve aym taraftaki eliyle (C) aldiginda ateglen-
digi gorilen tipik bir “el-ve-agizla-kavrama” néronunun dav-
raniginl resmetmigtir. Néron duygusal uyaran gibi yiyecek
disindaki higbir uyarana agzin agilip kapanmasi igin tepki
vermedigi gibi hayvan kolunu yiyecegi kavramadan uzatti-
ginda veya sadece kendisini rahatsiz eden nesneleri ittigin-
de de tepki vermemigtir. Bu bulgulan 6zetlemek gerekirse,
agiz ve ellerin kavrama digindaki eylemler sirasinda ger-
ceklestirdigi hareketler, aym kaslar dahil olmasina ragmen
noronu tetiklememigtir; bilakis néron, maymun ayni amagla
yiyecegi almak igin farkli hareketler gergeklestirdiginde de
tepki vermemisgtir.

Birgok F5 néronu, kategorisine bakmaksizin, ayrica elin
s6z konusu eylemi gergeklestirmesi i¢in gerekli sekli alma-
sim kodlar, béylece maymunlar hassas tutugu kullandiginda
(isaret parmag ile bagparmagin kars: kasiya gelmesi anla-
mina gelir ve genelde kiigiik nesneleri almak ig¢in kullanilir)
etkinlegsen néronlary;; maymun nesneyi kavramak igin elinin
tiim parmaklarimi kullandiginda etkinlesen néronlar (bu tu-
tus normalde orta boy nesneler i¢in kullanilir) ve son olarak
tutus giicti olarak da bilinen biiyiik nesneleri kavramak igin
tim elin tutug pozisyonuna gegmesi sirasinda ateglenen, di-
gerlerine goére daha nadir olan diger néronlarn buluruz. Or-
negin bir kiireyi kavramak gibi tiim elin tutusunu kodlayan
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noéronlar (tiim parmaklar tarafindan gii¢ kullanilir), bag par-
magin gerekli olmadig: silindir kavramay: kodlayanlardan
farkhdir.*

0 560 0 560

Sekil 2.1 “El-ve-agizla-kavrayan” bir F5 noronu. Tablolar maymun bir
parga yiyecegi agziyla (A), karg1 taraftaki eliyle (B) ve aym taraftaki
eliyle (C) kavradiginda meydana gelen néron etkinligini gostermektedir.
Taramali kisimlar ve grafikler maymunun yiyecege dokundugu ana gore
ayarlanmigtir. Grafikler on deneyin ortalamasini temsil etmektedir. Ya-
tay eksen, araliklarla ifade edilen zamam gosterirken (1 aralik = 10 mi-
lisaniye), dikey eksen ani artig/aralik oranini géstermektedir (Rizzolatti
vd'den uyarlanmigtir, 1988).

F5 noronlarn belirli tiir tutuglara 6zel olmalarinin yanin-
da, motor eylemin farkl agamalarinda etkinlesirler. Ornegin
elle tutus durumunda parmaklarin biikiilmesi esnasinda
néronlarin yaklasik tigte biri ateslenmeye baglarken, kalan
tigte ikisi biikkmeden 6nce ateslenir ve neredeyse tutug tama-
men saglanana kadar etkinlegsmeye devam eder. Biikmeden

Jeannerod vd (1995).
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once ateglenen bu néronlarin yaklagik %50'si parmaklar uza-
tilirken, diger yanysa herhangi bir gozlemlenebilir uzak ha-
reket baglamadan 6nce etkinlegir. Bu durum F5 néronlarinin
bireysel hareketlere degil, motor eylemlere segilimsel olarak
tepki verdiklerine dair daha fazla kanit tegkil etmektedir. As-
linda tutug isleminin son agamasinda 6zellikle etkinlegenler
harig, diger F5 noéronlar (yani toplam F5 néronlarinin yak-
lagik %70'i) hem parmaklar uzatilirken (tutusun 6n bigim-
lenmesi) hem de biikiiliirken (asil tutug) ateglenir. Bu yilizden
etkinlegmelerini ister parmaklar uzatmak, isterse biikmek
olsun, herhangi 6zel bir harekete atfetmek zordur.5

Gorsel-Motor Ozellikleri

Onceki béliimde betimlenen motor ézellikler F5'e 6zgiidiir.
Ancak konu hakkindaki en eski aragtirmalarda, bu néronla-
rin bir kisminin ayrica gorsel uyarana segerek tepki verdigi
goriildii.® Bu yiizden F5 néronlarinin gorsel-motor iglevleri-
ni daha detayh aragtirmak amaciyla gorsel tepkileri motor
tepkilerden ayirmak igin tasarlanmig deneysel bir paradig-
ma planlandi.

Akira Murata ve meslektaglar’’ tarafindan yiriitiillen
bu deneyde bir maymun farkhh geometrik gekil ve boyutla-
ra sahip (bir levha, bir halka, bir kiip, bir silindir, bir koni
ve bir kiire) alt1 adet kat1 nesne igeren bir kutunun 6niine
oturtuldu. Bu nesneler maymuna tek tek ve daima ayni mer-
kezi konumda olacak gekilde gésterildi. Deney ii¢ kogul iger-
mektedir: (A) nesneyi 1g1kta kavramak; (B) nesneyi karanlikta
kavramak ve (C) nesneye odaklanmak. {1k kogulda kirmizy/
yesil 151k yayan diyottan (LED) gelen az miktarda kirmizi 151k
nesnenin ilizerine, nesneyi goriiniir kilmayacak sekilde yan-
sitilir. Hayvan bu az miktarda 151ga bakip daha sonra kutuyu
ve igerigini aydinlatan bir tusa basmak zorundadir. Maymun
tusu birakip nesneyi kavradig1 anda LED yesile déner. Ikinci

*  Rizzolatti ve Gentilucci (1988).
Ornegin bkz. Rizzolatti vd (1988).
Murata vd (1997). Ayrica bkz. Rizzolatti vd (2000); Gallese (2000).
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kosulda hayvan nesneyi gordiikten sonra ilk olarak kavrar;
daha sonra 1g1k s6ndiiriliir ve siradaki deneyler karanlikta
gergeklestirilir. Bu yiizden bu kogsulda maymun artik gériigii-
ne giivenemez, bunun yerine nesnenin konumu ve 6zellikle-
rine dair 6nceden edindigi bilgiye bagvurmasi gerekir. Tim
etki ve amaglarn ilkiyle ayni oldugu tigiincii kogulda kirmizi
LED yesile dondiiglinde maymun tugu birakip, nesneyi kav-
ramaksizin sadece nesneye odaklanmak zorundadir.

Kaydedilen veriler, bu deneyde aragtirilan néronlarin
%50'sinin yalnizca kavramayla ilgili hareketlerde etkinle-
sirken (motor noronlar), diger %50'nin hem gérmenin ardin-
dan kavramanin geldigi, hem de maymunun sadece nesneye
odaklandig: kosulda, biiyiik oranda nesnenin goriiniigiine
tepki verdigini (gérsel-motor néronlar) géstermistir. 1ki tiir
noronun da igte ikisi, 6zel bir tutug kipi kodlamigtir.

Ne var ki asil 6nemli olan motor segilimi gésteren tiim
gorsel-motor noéronlarin ayrica gorsel olarak segici olmasa-
dir. Yalnizca digerlerinin aksine, belirli geometrik katilara
odaklanirken daha giiglii bir gekilde etkinlegsmekle kalma-
miglardir. Bunun yani sira (C, nesneye odaklanma) kogulun-
da ortaya gikan gorsel segilim ile maymunun sunulan nesne-
yi kavramas istenen (A) kogulunda bulunanlar aymdir. Elin
tustan kaldirilmasin gerektiren (C) kogulunda (A)'dan farkh
olarak, nesnenin gekli gérevin yerine getirilmesiyle alakasiz
oldugu i¢in bu durum daha bile sasirticidir. Dahas1 dene-
yin ii¢ kosulunda da gorsel-motor noéronlarinin segilimsel
tepkilerinin bir karsilagtirmasi, ¢ogunlugun $Sekil 2.2'de res-
medilene benzer bir davramg sergiledigini, bunun da belirli
tir bir tutusun motor se¢ilimiyle, farkh sekil ve boyutlarda
olmalarina ragmen motor diizeyde ayni tutusun kodlandig:
nesnelerin gorsel segilimi arasinda agik bir értiigme oldugu-
nu gosterir.

Benzer veriler ayrica insanlarda da bulundu: fMRI arag-
tirmalan® kavranabilir araglarin veya nesnelerin normal

8  Bkz. Perani vd (1995); Martin vd (1996); Grafton vd (1997); Chao ve Mar-
tin (2000); Binkofski vd (1999); Ehrsson vd (2000).
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deneklerde, hem tutuga ihtiyag oldugunda hem de olmadi-
ginda, F5'in insan homologu olarak kabul edilen premotor
korteks alanim etkinlestirdigini gosterdi.

Nesne Kavrama
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Sekil 2.2 F5 gérsel-motor néronunun bir 6rnegi. $eklin ist kismi1 may-
mun c¢esgitli nesneleri gézlemlerken ve kavrarken noéronun etkinligini
gostermektedir. Taramali kisimlar ve grafikler maymunun kolu agaga it-
tigi ve nesnenin goriinir oldugu ana gore ayarlanmigtir. Néron halkaya
secilimsel olarak tepki verir: tepki zirvelerinden ilki halkanin gériiniigi,
ikincisi tutma hareketi sirasinda iiretilir. Maymunun nesneyi kavramak
zorunda olmadan, nesneye odaklandig: deneylerde de halkaya gorsel
tepki verilir (sol alt tablo). Son olarak sag alt panelde, nesne olmadan
maymunun 151kl1 noktaya odaklanmasi gerektiginde ortaya gikan néron
etkinligi gésterilmektedir. (Murata vd'den uyarlanmigtir, 1997,1988.)
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Bu sonuglar nasil yorumlanmalidir? F5 néronlarinin mo-
tor siiflandirmasiyla, bu néronlarin bazilarinin nesne su-
numunda goérsel tepkiler verdigi gergegini uzlagtirmak nasil
mimkiindiir? Bu tepkiler nasil yorumlanmalidir? Tepkiler
maymunun nesneyi alma istemi, hatta istegi oldugunun ifa-
desi olabilir mi? Veya dikkatle ilgili unsurlara atfedilebilirler
mi? Oyle gibi gériinmesine ragmen néronlar nesnelere segi-
limsel olarak tepki vermemesi gerektiginden, varsayimlarin
hi¢biri tatmin edici degildir. {stem ve dikkat, ilgili nesnenin
belirli 6zelliklerinden bagimsiz olarak, hala aymidir. Geriye
iki olasilik kalir: tepkiler dogada ya motor ya da goérsel ola-
rak degerlendirilmelidir. Ancak motor tepki dogru ¢6ziimse,
etkin hareket sirasindaki varligini nasil agiklayabiliriz?

Alg: ve hareket kavramlarinin nérofizyolojide geleneksel
olarak nasil ele alindigina siiphe diigiiren bu sorular: incele-
meden 6nce kavrama, tutma, yirtma vb hareketlerde rol alan
duyusal-motor déniigiim mekanizmalarinin analizine devam
etmemiz gerekir. Anatomik bir bakig agisindan bakildiginda
F5 alaninin néronlari el hareketleri sirasinda etkinlegen an-
terior intraparietal alanla (AIP) yakindan ve karsilikl olarak
baglantilh oldugu akilda tutulmalidir.

Hideo Sataka ve meslektaglar® F5 noronlarim aragtirmak
icin sonradan benimsenen paradigmaya benzer bir deney-
sel paradigma kullanarak, (A) 1g1ikta kavrama; (B) karanlkta
kavrama ve (C) nesneye odaklanma olmak iizere li¢ kogulda
kaydedilen tepkilerle birlikte AIP néronlarim ii¢ kategoriye
ayirmanin miimkiin oldugunu gosterdi: motor baskin, gérsel
ve motor baskin ve gorsel baskin. 11k ikisinin ézellikleri F5
motor ve goérsel-motor néronlarinin 6zelliklerine benzerdir:
motor baskin néronlar, (A) ve (B) kogullarinda etkinlegirken
(C) kosulunda sessiz kalirlar; gorsel ve motor néronlar (A)
kogulunda (B) koguluna gore daha etkindir ve ayrica (C) ko-
sulunda da etkinlegirlar. Diger bir yandan F5'te bulunmayan
gorsel baskin néronlar (A) ve (C) kosullarinda etkinlegirken
(B) kosulunda olmazlar.

®  Sakata vd (1995).
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Murata vd'?, farkl geometrik gekil, boyut ve konumlarda
olan ii¢ boyutlu nesneler igin (A), (B) ve (C) kogullarinda etkin
olan AIP néronlannin goérsel segilim durumunu aragtirmak
icin Sakata'nin deneyini kopyaladi. Kaydedilen néronlarin ne-
redeyse %70'inin gorsel uyarana segilimsel olarak tepki verdi-
gini ve bunlarin 6nemli bir kisminin yaygin olarak tek bir nes-
ne veya sinirh sayida nesneyi kodladigini buldular (Sekil 2.3).

Isikta Kavrama  Karanlikta Kavrama Nesneye Odaklanma

&= - ER
Hfotor RIS

Baskin

&=

Gorsel
ve motor

Odaklanma Tutug

Sekil 2.3 Farkl tiir AIP noron 6rnekleri. Isikta kavrama ve nesneye odak-
lanma kogullanndaki deneysel paradigmalar $ekil 2.2'deki yalnizca
kavrama ve odaklamadakilerle aymdir. Karanlhkta kavrama kogulunda
maymunun aydinlatilan bir kutunun igindeki nesneyi gérebildigi bir
hazirhik deneyi yapilir; daha sonra 151k s6ndiiriiliir ve siradaki tiim de-
neyler karanhkta yiriitilir. Nesneler kaliplar iginde sunulur. Bireysel
deneyler ve tepki grafikleri kavrama kosullarindaki “bagla” sinyali ve
odaklanma kogulundaki gérevin baglangicina gére ayarlanmigtir (Mu-
rata vd'den uyarlanmigtir, 2000).

Bu néronlarin islevsel 6zellikleri AIP-F5 devresinin nes-
ne kavramak igin gerekli olan gorsel-motor déniisiimlerde
rol aldigim gosterir. Ancak agranular frontal kortekste diger

' Murata vd (2000).
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el hareketi temsillerinin olmasi, bu devrenin diginildigi
kadar elzem olmayabilecegi ihtimalini ortaya gikardi. Bunun
ardindan F5 ve AIP alanlarindaki bazi kisimlarda tersine
gevrilebilir etkisizlegsmenin etkileri lizerine aragtirmalar ya-
pild1. Bu etkiler, gama-aminobutirik asidi (GABA) etkinleg-
tiren miisimolun mikro-enjeksiyonuyla meydana gelir. Ga-
ma-aminobutirik asit (GABA) merkezi sinir sistemindeki en
yaygin inhibitér néro-ileticilerden biridir.

AIP'nin etkisizlestirilmesiyle, gesitli gekil, boyut ve ko-
numlardaki geometrik gekilleri kavramak igin egitilen may-
munlar, 6zellikle hassas tutus gerekiyorsa, hasar goéren
yarimkiirenin karsisindaki eli, kavranan nesnenin yapisal
ozelliklerine gére bigimlendirirken biyiik giiglik cektiler.
Yalnizca nesnenin yiizeyine dokunup kesfederek parmak ha-
reketlerini tekrar tekrar diizelttikten sonra, nadiren gorevi
gergeklestirmeyi bagardilar.!!

F5'in bir kisminin etkisizlegtirilmesiyle benzer sonuglar
bulundu. Ancak bu durumda ek olarak, herhangi bir motor bo-
zulmaya neden olmamakla birlikte, hasar alan taraftaki elin
6nceden gekil almasinda belirgin bir eksiklik vard (Sekil 2.4).
Bu yalnizca F5'in el hareketleri iizerinde iki y6nlii kontroli
oldugunu degil, ayrica alanin gegici olarak etkisizlegtirilmesi-
nin ardindan gelen goérsel-motor déniigiim eksikliklerinin, tek
bagina motor bozulmadan kaynaklanmadigini gosteriyor.'?

Kavramayla baglantili gorsel-motor doniiglimlerinin
esas olarak AIP-F5 devrelere dayandigy varsayimi, insan
hastalarn intraparietal sulkusun lateral kenarinin anterior
bélgesinde meydana gelen lezyonlar: takiben ellerini sekil-
lendirmede 6nemli eksiklikler sergiledigini gosteren birgok
aragtirma tarafindan kanitlanmig gériinmektedir.!® Bu alan
saglikhh deneklerde nesnenin tutulmasi veya kullanilmasiyla
etkilegen alanin aynisidir.™

1 Bkz.Gallese vd (1994).
Bkz. Fogassi vd (2001).
Binkofski vd (1998).
Binkofski vd (1999).
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Sekil 2.4 F5'in bir kisminin gegici olarak etkinlegtirilmesinden 6nce ve
sonra gekilen ve kiigiik bir nesnenin kavranmasa ile el gekillendirme asa-
malanyla ilgili olan videodan gizimler. Bu deneysel paradigmada may-
mun farkh boyut ve sekillerde birtakim nesneler igeren bir kutunun 6nii-
ne oturtulur; kutunun maymuna déniik olan yam LCD malzemesindendir.
Her bir deney, hayvan kolu gektiginde baglar. 200 milisaniyeden sonra
kutunun maymuna déniik yan hayvanin igerigi goérmesi igin saydamlag-
tinlmigtir. Belirli bir zaman araligindan sonra (1,2 ila 1,8 saniye) kutunun
yan1 maymunun kutuya uzamp nesneleri kavrayabilmesi igin agag: indi-
rilir. Her bir ¢izimin altinda gosterilen zaman elin hareket etmeye bagla-
dig1 anda hesaplanmigtir. (Fogassi vd'den uyarlanmigtir, 2001.)

Kavrama Devresi

AIP ve F5 tam olarak nasil etkilegir? Néronlar goérsel bilgi-
nin bir eylemi gergeklestirmek i¢in gerekli olan motor bigi-
me doniigiimiinde nasil bir rol oynar?

Gorsel baskin ile goérsel ve motor AIP néronlarinin en énem-
li 6zelliklerinden birinin, belirli bir {i¢ boyutlu uyarana segi-
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limsel olarak tepki vermeleri oldugunu biliyoruz. Kimi kiiresel
nesnelere, kimi kiiplere, kimiyse diiz nesnelere vs tepki verir.
Yillar 6nce James J. Gibson tarafindan ortaya atilan olanaklilik
kavram1's bu tepkilerin iglevleri bakimindan 6nemini agiga ka-
vugturmaktadir; Gibson bir nesnenin gérsel algisinin, bizim bu
algiyla olan etkilegitnimizi diizenleyen asil 6zelliklerin hemen
ve otomatik segilimini vurguladig1 gériigiinii savunmaktadir.
Bunlar “yalnizca soyut fiziksel [veya geometrik] 6zellikler degil-
dir,” ayn1 zamanda nesnenin kendisini algilayan organizmaya
sundugu kullamgh olanaklarin cisim bulmug halidir.!® Bizim
su bir fincan kahveye geri donecek olursak, motor sistemimize
sunulan goérsel saglayicilar bu durumda kulp, fincanin gévdesi,
bardak agz vs ile ilgilidir. Fincani gériir gérmez bu saglayici-
lar segilimsel olarak AIP néron gruplarim etkinlegtirir. iste o
zaman gorsel bilgi artik bireysel olanakhliklari degil, onlara
benzeyen motor eylemleri kodlayan F5 goérsel-motor néronlar-
na aktarilir. Bu yolla gorsel bilgi motor bilgiye terciime edilir ve
bu bigimiyle eylemin gergeklestirmesi i¢in F1 alanina ve gesitli
subkortikal merkezlere gonderilir.

Su anda etkin tutma, kavrama gibi eylemlere yol agan
motor tepkilerin nesnelerin gorsel 6zellikleriyle adim adim
nasil eslestigini agiklayan bir deneysel veri mevcut degil-
dir. Ancak ¢ok erken yaglardan baglayarak nesnelerin belirli
6zelliklerini, onlarla en etkin gekilde etkilesmemizi saglayan
motor eylemlerle iligkilendiriyor olmamiz muhtemeldir. F5'e
ulagan gorsel bilginin biraz farkl oldugu dogrudur; fakat
zaman iginde geri bildirim devreleri araciligiyla yalnizca ye-
terli motor davranig olugturmamiz saglayanlar geriye kala-
caktir. Farkl tiir motor eylemleri, nesne saglayicilar olmak
iizere, nesnelerle ilgili belirli gorsel 6zelliklerle nasil birles-
tirecegimizi kegfettigimizde, motor sistemimiz (kahvemizi
almamiz dahil) gerekli tiim eylemleri gergeklestirebilecektir.

Ne var ki hala agiga kavugmayan bir nokta vardir. Kah-
vemiz gibi birgok nesne birden c¢ok olanakliliga sahiptir.

5 Gibson (1979).
Ibidem, s. 206.
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Bu nesneleri gérdiigiimiizde her biri belirli bir olanaklilik
kodlayacak birden ¢ok néral AIP kitlesi tetiklenecektir. Bu
eylem dnerileri biiylik ihtimalle F5'e génderilerek potansiyel
motor eylemler olarak tanimlanabilecek seyi tetikleyecektir.
Artik nasil eyleme gegilecegi segenegi yalnizca s6z konusu
nesnenin yapisal 6zelliklerine degil (sekli, boyutu ve konu-
mu), ayrica onunla ne yapmay: planladigimiza, iglevlerine
vs'ye de baghdir. Bir kez daha kahvemize dénecek olursak
icmemize, yikamamiza veya sadece yerini degistirmemize
bagh olarak fincani1 farkh gekilde kavrariz. Dahasi fincani
tutugsumuz parmaklarimizi yakmaktan korkup korkmadigi-
miz veya fincanin etrafinda bagka nesneler olup olmadigina
gore de degisir; ayrica geleneklerimiz, aligkanhklarimiz ve
belirli toplumsal kurallara bagh kalma egilimlerimiz vb de
tutusumuzu etkileyecektir.

Kavrama gibi eylemleri destekleyen kortikal mekanizma-
larin analizi, dogada daha giidiisel veya karara bagh olabi-
lecek ve AIP-F5 devresiyle beraber prefrontal lob, inferior
temporal lob (IT) ve singulat korteksteki diger alanlar da
igeren bu tiir bilgilerin detaylandinnlmasinin altinda yatan
stireci de hesaba katmalidir. Bilhassa frontal lob ve singulat
korteksin alanlannin, neyin neden yapildigina (6rnegin fin-
canin kahveyi igmek i¢in mi, yoksa yerinden oynatilmak igin
mi kavrandigina) bagl olarak hangi tiir tutusun kullanilaca-
g1 gibi kararlarda 6nemli bir rol oynadig: diigtintilmektedir.

Bu kararin esas olarak nerede meydana geldigiyle ilgili
iki ¢izgi vardir. Baz yazarlara gore F5'te meydana gelmekte-
dir.” Bu alanda AIP'nin sagladig: bilgi tarafindan belirtilen
(Sekil 2.5) birgok potansiyel motor eylem arasindan uygun
motor eylem segilir. Ancak digerleri frontal lob ile F5 ara-
sindaki dogrudan baglantilarin biraz zayif oldugunu ileri
slirmiigtiir.’® Ancak artik bir siiredir AIP de dahil inferior pa-
rietal lob ile prefrontal korteks arasinda giiglii bir baglanti

7 Ornegin bkz. Fagg ve Arbib
' Ornegin bkz. Rizzolatti ve Luppino (2001).
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oldugu kabul edilmektedir.!® Bu ylizden kararlarin F5'te de-
gil, AIP'de verildigi ve motor eylemlerle degil olanakhiliklarla
ilgili oldugu dogru olabilir. Diger bir deyisle tek bir saglayic
hakkindaki elde edilen bilgiye dayanarak F5 hangisinin en
uygun motor eylem olduguna karar verir.

Prefrontal
Korteks

Sekil 2.5 Birisi kahve fincanim kavradiginda gergeklesen AIP-F5 etkile-
simlerinin gematik temsili. AIP: anterior intraparietal alan; IT: infero-
temporal korteks,PIP: AIP ile baglantilh posterior parietal alanlar. Re-
simde AIP'nin nesnelerin fiziksel 6zellikleri (PIP'den gelen gorsel bilgi)
ve anlamlarina (IT'nin gonderdigi bilgi) gére onlardan gorsel olanaklilik
cgikardigim ve F5'deki potansiyel motor eylemleri (kavrama eylemlerini)
aktive ettigini gosteriyor. Aracinin (prefrontal korteksin gonderdigi bil-
gi) maksatlarnna gére F5 bir motor eylem segerek (bu durumda fincan
kulbunun hassasiyet tutuguyla kavranmas), bu se¢imi AIP'ye iletir. Bu
sirada uygun olanakhliklan (+ ile biten kirmiz1 ¢izgi) vurgulayarak, di-
ger olanaklliklan (- ile biten kirmizi gizgiler) baskilar. Potansiyel motor
eylemin (F5'de kodlanan) gergeklegen bir eyleme déniigsmesi i¢in mesiyal
kortikal alanlarin miidahale etmesi gerekir.

Motivasyonel se¢im nesneyi tanimamiz sayesinde sag-
lanmis ve birlestirilmigtir. Ornegin bir kursun kalem ve bir
igaretleyici benzer saglayicilara sahiptir, ama bir kursun
kalemi (yazmaya ihtiya¢ duydugumuzda) bir derz kalemini
tuttugumuzdan farkh bir gekilde tutariz. Bu kurgun kalemi
tanidigimiz1 ve derz kaleminden ayirabildigimizi gosterir.

19 Petrides ve Pandya (1984).
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Daha sonra gérecegimiz gibi nesnelerin tanimlanmasi igin
gerekli 6zelliklerin kodlanmasi inferior temporal lobda ger-
ceklesir. Haliyle AIP’'ye bu lob tarafindan goénderilen bilgi
biiylik olasilikla, kullanilacak en uygun kavramanin segi-
minde degerlendirilecek, motivasyonel yoniin ¢ok daha ote-
sinde, bagka bir unsurdur.

Gorsel Akimlar

Posterior parietal korteksin gorsel olarak yonlendirilen ey-
lemlerin gergeklesmesi igin gerekli duyusal-motor dénii-
siimlerde ¢ok 6nemli bir rol oynadig1 kavrami, digerlerinin
yani sira 1990'larin baginda Melvyn Goodale ve David Mil-
ner tarafindan onerilen iki gorsel sistem modelinde de orta-
ya ¢ikan temel bir gikarimdir.?

On yil 6nce Leslie Ungerleider ve Mortimer Mishkin,? Da-
vid Ingle,?? Colwyn B. Trevarthen® ve Gerald R. Schneider®
tarafindan ortaya koyulan gorsel diizenlemeyle ilgili 6nemli
fikirler ve her seyin 6tesinde maymunlardaki beyin lezyonla-
rindan kendileri elde ettikleri veriler temelinde zaten iki gor-
sel sistem modelini 6ne siirmistii. Birincil goérsel korteksteki
(17. alan veya V1) bilgiyi daha yiiksek merkezlere tagiyan iki
akim oldugunu savunmusglardir. Dorsal konumda olan birin-
cisi (dorsal akim) parietal lobda son bulur ve nesnelerin ye-
rini belirlemekten sorumludur. Bu akim ayrica konum akimi
olarak da bilinir. Ventral konumda olan ikincisi (ventral akim)
temporal lobda son bulur ve nesnelerin bigimsel 6zelliklerinin
taninmasini diizenler. Ayrica nesne akum olarak da bilinir.

Milner ve Goodale® gorsel sistemin iglevsel olarak farkh
iki sistem igerdigi fikrini kabul etmig fakat iglevlerinin daha
once 6ne siiriilenden farkl oldugunu savunmuglardir. Oksi-
pital-temporal lobda ¢ok sayida lezyondan mustarip olan bir

2 Goodale ve Milner (1992).
Ungerleider ve Mishkin (1982).
Ingle (1967; 1973).

Trevarthen (1968).
Schneider (1969).
Milner ve Goodale (1995).
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hasta (DF) tizerinde yapilan bir dizi ustaca deney araciligiyla
DF’'nin temel gorsel 6zelliklerine (6rnegin goris keskinligi)
iligkin goreceli olarak normal goériige sahip oldugunu, ancak
en temel geometrik bigimleri bile ayirt etmekten tamamen
mahrum oldugunu goéstermigtir.

Bu vakanin ilging yani, DF'nin bigimleri ayirt etme yete-
negi koti bir gsekilde zarar gérmiis olsa da, nesnelerle etkile-
sim kurabilme becerisidir. Sopa kavrama eylemi son derece
karmagik motor dinamiklerinin uyarlanmasini gerektirme-
sine ragmen, top, hatta sopa gibi giinliik nesneleri miikem-
mel bir sekilde tutabilmektedir.

Belirli deneysel kogullarda eylemlerinin farkinda olmadan
hareket edebilen saghkh deneklerden elde edilen veri ve goz-
lemler 15181nda, Milner ve Goodale iki akim arasindaki temel
farkin Ungerleider ve Mishkin'in diigiindiigi gibi gérsel bil-
gi isleminin sagladig) alg tiirti (mekdn yerine nesne) degil,
bu bilginin iist merkezlerde kullanilmasi oldugunu 6ne siir-
miigtiir. Ventral akim uyaran almak igin gerekli bilgiyi, dor-
sal akim eyleminin kontrol edilmesi i¢in gereken bilgiyi iletir.
Marc Jeannerod?® iglenen bilginin hem “anlamsal”, hem de
“edimsel” olabilecegini ileri siirerek, ayn1 dénemde benzer bir
kuram ortaya atmigtir. Ventral akima ait olan anlamsallik dig
diinyanin bilingli bir gekilde algilanmasim saglarken, dorsal
akima 6zgii edimsel olma motor programlamaya adanmastir.

Takdir hig siiphesiz tek pargali gorsel korteks kavramini,
gorsel kortekse motor ve algisal islevler kazandirarak yikan
Goodale ve Milner'a ait olmakla birlikte, boliinme oOnerile-
ri hem parietal lobun iglevsel karmagikligi, hem de lezyon
sonucu olusan klinik diizen igin gegerli olamayacak kadar
katidir. Ayrica alg1 ve eylemin tamamen ayr oldugu merkez
varsayim algiy1 gorsel 6zelliklerin yalnizca ikonik bir tem-
siline ve eylemi duyusal-motor déniigiimiin baglantili1 kont-
rol iglemlerine indirger.?’

% Jeannerod (1994). Bu modelin daha geligmig bir tiirii igin bkz. Jacob ve
Jeannerod (2003) ve ayrica Jeannerod (2006).
Goodale-Milner modelinin elegtirel bir incelemesi Gallese vd'de (1999)
bulunabilir.
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Sekil 2.6 Leslie Ungerleider ve Mortimer Mishkin tarafindan 6nerilen mo-
dele gore iki gorsel akimin anatomik diizeninin gematik temsili. Ventral
akim (nesne akimi) V4'te ortalanmigtir ve V1'i inferior temporal kortekse
(IT) baglarken, dorsal akim (konum akimi) medial-temporal (MT) alan-
da ortalanmigtir ve birincil gorsel alani (V1) posterior parietal kortek-
sin alanlanna baglar. David Milner ve Melvyn Goodale’in 6nerdigi model
ventral akim bakimindan Ungerleider ve Mishkin'inkiyle uyumludur ama
dorsal sistemin goérsel bilginin, nerede’den degil (uzam algisi), nasi’dan
(yani eylemleri kontrol eden bilgiyle) sorumlu oldugunu savunur.

Sekil 2.7 ki akimin gérsel alanlarin detayh bir gekilde gésteren diyag-
ram (Ungerleider, Mishkin'den uyarlandi, 1982).
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Goodale-Milner modeli, genelde sag inferior parietal lob-
¢uk hasar aldiginda ortaya ¢ikan nérolojik bir sendrom olan
“ihmal” konusunda zayif kalmaktadir. thmalden mustarip
hastalar kontralateral uzamdan gelen uyarani alamazlar.?®
Ornegin deneyi gergeklestiren kisi hastalarla sag ellerinin
oldugu taraftan konusursa, hastalar normal olarak cevap
verir ama eger sol ellerinin oldugu tarafa geger ve konugur-
sa, hastalar ya deneyi gergeklestiren kigiyi gérmezden gelir
ya da sag taraflarinda bir ses kaynag ararlar. Tabaklarinin
sol tarafindaki yiyecegi yok sayarlar ve eger bir resmin ay-
nisinl yapmalan istenirse, sag tarafi kopyalayip sol tarafi
tamamen yok sayarlar. Kisacasi ihmalden mustarip hastalar
lezyonun kars: tarafindaki uzam “kaybeder” veya Ennio De
Renzi'ye gére uzamlar “budanmigtir.”? Bu yilizden dorsal
akimin, uzamin hareketleri kontrol etme eyleminin sahasini
kisitlamadig: agiktir; ayrica 6rnegin uzamin temsiliyle bag-
lantili alg1 iglemlerinde de rol oynar (bkz. B6lim 3).

Bu klinik degerlendirmeler mutlaka anatomiyle ilgili ve-
rilerle birlestirilmelidir. Superior (SPL) ve inferior (IPL) pari-
etal lobguklarin anatomik béliimlenmesinin yiliksek diizeyde
oldugundan ve motor sistemin anatomik ve iglevsel yapisini
anlamak i¢in frontal parietal baglanti analizlerinin 6nemin-
den daha dnce bahsetmistik. Eger gorsel bilgiyi isleyen ve
ileten devreleri degerlendirecek olursak, dorsal akimin Un-
gerleider-Mishkin ve Goodale-Milner modellerinin ona atfet-
tiginden ¢ok daha karmasik bir dolagimi oldugunu gérebili-
riz. Kisa siire 6nce elde edilen anatomik ve iglevsel bilgilere
gore bu akim iki ayn alt-akima aynlabilir: ventral-dorsal
akvm ve dorsal-dorsal akim (Sekil 2.8).

Ventral-dorsal akimin iglem ve dagitim merkezi, daha
once de gordiigiimiiz gibi dorsal gorsel sistemin diigiim nok-
tasi sayllan MT/V5 alaniyken, dorsal-dorsal akimin merkezi
V6'da bulunmustur (Sekil 2.9). MT/V5 ve V6 dorsal akimdaki
paylarim dogrular nitelikte ortak iglevsel 6zelliklere sahip-

28 Bisiach ve Vallar (2000).
De Renzi (1982).
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tir.3° Ancak faaliyetleri oldukga farklidir: MT/V5 esas olarak
inferior parietal lobguktaki (IPL) alanlara uzanirken, V6 su-
perior parietal lobguk (SPL) i¢in ana bilgi kaynagidir. Dahasi
son zamanlarda yapilan deneyler IPL'nin superior temporal
sulkusta (STS), 6zellikle superior polisensorial temporal alan
(STP) olarak bilinen bélgede kodlanan, ¢gogunlukla uzam ve
biyolojik hareketlerle ilgili gok kapsaml gorsel bilgiye sahip
oldugunu, SPL iginse boyle bir durum olmadigini géstermis-
tir.3!

Sekil 2.8 Maymun beynindeki ili¢ gérsel akim. Ventral akim 6nce gelen
modellerde gosterildigi gibidir (bkz. Sekil 2.6) ama dorsal sistem infe-
rior parietal lobgukta (IPL) son bulan ventro-dorsal akim ile superior
parietal lobgukta (SPL) son bulan dorso-dorsal akim olarak ikiye ayrilir.

Bu yilizden dorsal akimin bir biitiin olarak, tek bir iglevsel
simiflandirma sisteminde ayrilmasi1 miimkiin degildir; dor-
so-dorsal akim yalnizca —veya neredeyse yalnizca— Milner-
Goodale'in ileri siirdiigii baglantih kontrol 6zellikleri ara-
ciligiyla motor etkinliginin diizenlenmesinde rol oynar.
Ventro-dorsal akim ve inferior parietal lobguk ise eylemleri
kontrol etmekten ¢ok daha fazlasini yapmakta olup, algi nes-
nelerinin dogasiyla m1 (Ungerleider ve Mishkin tarafindan
onerildigi gibi nesneye kars1 uzam), yoksa bilginin nasil kul-

30 Bkz. Galletti vd (1999; 2001); Gamberoni vd (2002).
Bkz. Rizzolatti ve Matelli (2003).
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lanildigiyla m1 (Goodale-Milner modelinde oldugu gibi alg:
icin gériis veya eylem icin gériig) ilgili olduguna bakmaksi-
zin, hertiir basit ikilemin listesinden gelen ¢ok gesitli motor-
algisal iglevler gosterir.

Dorso-dorsal Akim

Ventro-dorsal Akim
SsTS T

Sekil 2.9 1ki dorsal akimin anatomik baglantilarini gésteren diyagram.
Ust kisim: dorso-dorsal akim (gri kutucuklar); alt kisim: ventro-dorsal
akim (yesil kutucuklar). Ventro-dorsal akim superior temporal sulkus
(STS) ve inferotemporal lob (IT) iginde yer alan farkh alanlardan (san
kutucuklar) girdiler alr.

Eylem Sézliigii

Nerleyen béliimlerde gegitli duyusal-motor etkilegim me-
kanizmalarini ve algi ile eylem arasindaki baglantiy:1 daha
detayh olarak inceleyecegiz. Ancak simdi, dorsal denen aki-
min anatomik ve iglevsel diizenlenmesiyle ilgili yapilan de-
gerlendirmeler 15181nda 6zellikle dikkat g¢ekici olduklar igin
anterior parietal alan (AIP) ve F5 noronlarimin 6zelliklerini
analiz ederken ucunu agik biraktigimiz noktaya geri dénme-
miz gerekiyor.
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Daha o6nce gordiigiimiiz gibi tek F5 néronunun kayde-
dilmesinden ortaya g¢ikan en gasirtici husus, belirli motor
eylemler (kavrama, tutma, yirtma vb) ve bu eylemler iginde
belirli uygulama kipleri ve etkinlesme siireleri igin segilim
gostermeleriydi. Bu F5'in, sézciiklerin néron topluluklariy-
la temsil edildigi bir tiir sézliige sahip oldugu varsayimini
beraberinde getirir. Bunlarin bazilar1 genel eylem amaci
(tutma, kavrama, kirma vb) tasirken, bazilariysa belirli bir
motor eylemin gergeklesebilecegi yontemi (hassas tutusu,
parmak hassasiyeti vb) isaret etmekteydi. Son olarak temel
hareketlerde (elin agilmasi ve kapanmasi), motor eylemin za-
mansal béliimlenmesini belirleyen bir grup vardi.

F5'in motor eylemlerin sézliigii agisindan yorumlanma-
s, iglevine dair énemli imalarda bulunur. 11k olarak belirli
motor eylemleri kodlayan néronlar kavrami nesnelerle giin-
lik etkilesimlerimizin neredeyse her seferinde aym sekilde
gerceklesme sebebini agiklar. Gelin, yine kahvemize déne-
lim; birgok farkl yolla tutulabilecekken, biz yalnizca belir-
li yollan1 kullaniriz. Ornegin kulpu kavramak igin asla orta
ve yliziik parmaklarimizi kullanmayiz. Bu biiyiik ihtimalle
¢ocuklugumuza kadar uzanan 6grenme mekanizmalan yii-
ziinden bdyledir ve sonug olarak daha etkin motor eylemler
kodlayan F5 noéronlarinin segilimine neden olan kavrama
bagarisina (“motor takviye”) dayanur. tkinci olarak, bir sézliik
bu eylemler ile AIP néronlar: tarafindan elde edilen olanak-
lihklar arasindaki baglantiy1 diizenler. Son olarak motor sis-
teme, geleneksel olarak duyusal sistemlere atfedilen biligsel
iglevlerin temelinde olan bir eylem “repertuar1” saglar. Bu
ileriki bélimlerde daha detaylh olarak agiklanacaktir.

Az 6nce yukarida tarif ettigimiz, F5 néronlarimin motor
ozellikleriyle ilgilidir. Ancak bu néronlarin belirli bir yilizde-
sinin, motor tepkiler (tutug bi¢imi) ile gorsel tepkiler (nes-
nenin gekil, boyut ve konumu) arasindaki yiiksek diizeydeki
uyumu gosterir nitelikte, hem eylemin asil gergeklestirildigi
sirada hem de nesne gozlemlenirken etkinlestigini biliyo-
ruz. Nesnenin yalnizca gézlemlendigi ve eylemin s6z konusu
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olmadig: kosullarda kaydedilen tepkiler aninda, devamh ve
belirlidir; bu onlarin tamamen gérsel olarak yorumlanmasi-
n1 saglar. Ne var ki bu kogullarda etkinlegen aym noronlar,
aydinhkta veya karanlikta eyleme gectiginde de etkinlegir;
bu durum “motor” néronlar olarak siniflandirilmalarini dog-
rular niteliktedir.

Bu néronlarin davramglarna getirilebilecek tek miimkiin
agiklama, hem gorsel hem de motor tepkilerin aym iglevsel
anlama sahip oldugudur. Bagka bir deyisle maymun belirli
bir nesneyle (yiyecek veya geometrik kaliplar) etkilesime gir-
diginde veya yalmizca nesneyi gézlemlerken F5 gorse}-motor
néronlar tarafindan diger merkezlere génderilen mesajlar
aymdir. Bir eylem gergeklestirilirken néronun etkinlesmesi
“bunu hassas tutugla al” gibi bir motor emirin etkinlegmesini
temsil eder. Peki ama igin iginde hig¢bir eylem yoksa ve yalmz-
ca gbozlem varsa ne olur? Eger néron bu kosulda da aym sekil-
de ategleniyorsa, bu etkinlik hayvan hareket ettiginde gonde-
rilen mesajla bire bir aym1 ama agik eylemi belirlemek yerine
potansiyel asamada kalan bir mesaj iletmelidir. Maymun be-
lirli bir nesneye her baktiginda bu otomatik olarak gergekle-
sir. Eger gercek bir eylem gerekliyse, prefrontal lobdan gii¢li
girdiler alan ve motor davranig1 modiile edebilen F6 gibi diger
alanlar igleve dahil edilmelidir. Ancak kontrol veya uygulama
mekanizmalariyla dikkatimizin dagilmasina miisaade etme-
meliyiz; biz burada higbir belirgin eylem amaci olmadiginda
bile motor eylem s6zliige atfedilen iglevlerle ilgileniyoruz.

Kavrama gibi potansiyel bir motor eylemin ¢agrigim as-
linda gesitli hareketlerin gergeklestirilmesi igin gerekli pa-
rametrelerin 6zellikleriyle agiklanamaz. Asil sahip oldugu
sey gorsel-motor ihtimalleriyle bilinen belirli tiirdeki bir
nesneye referanstir.3?

Bir kez daha sadik kahvemiz miikemmel bir 6rnek tegkil
ediyor: Duyusal bilginin fincan kulpunun sekline, boyutuna
ve konumuna, bardak agzina vs gore detaylandirilmas fin-

32 Bkz. Livet (1997)
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cani kaldirmay: saglayan bir dizi hareketi (eli sekillendiren-
lerden baglayarak) isaret ederek, kavrama tiiriiniin segilimi
iglemi i¢in gereklidir. Amacimizda bagariya ulagmamiz veya
basarisiz olmamaiz, ilgili bireysel motor iglemleri gergekles-
tirme ve kontrol etme becerimiz gibi birgok unsura baghdir
ama bu durum fincanin iligki dogas1 goz 6niine alindiginda
etkinlestirdigi motor diizeni tanimlayan ve bu diizen tarafin-
dan tanimlanan sanal bir eylem kutbu olarak her iki durum-
da da ige yaradig: gergegini degigtirmez.

Gorsel-motor F5 ve AIP néronlarinin hem uygulamaya yo6-
nelik (bir nesneyi kavrama) hem de gozlem sirasindaki nes-
ne sunumuna tepki verdigi bulgusu ilgili nesnenin her iki
kosulda da ayni bigimde kodlandigini1 géstermektedir. Diger
bir deyisle fincanin gériintiisii, nesneyi gergekten alip alma-
digimiza bakmaksizin, fincam iki parmakla vs ile kulpundan
kavranacak bir gey olarak niteleyen ve bdylece onu etrafim
saran motor firsatlarin iginde tamimlayan, eylemin baglangici
niteligindeki bir bi¢imi, deyim yerindeyse kollara bir ¢agndir.

Onceki sayfalarda tanimlanan modele geri dénecek olur-
sak, AIP'de yapilan goérsel girdilerin se¢iliminin ve uyumlu
potansiyel motor eylemlerin F5'teki etkinlegsmesi yalnizca
motor sistemin y6netimsel alanlarina yoneltilen emirlerin
temelinde yer almaz, ayrica kavrayis tiirii ile nesne tiirii ara-
sindaki iligkiyi olugturur. Bu iligki bagarili olursa, AIP-F5
devresi tarafindan inga edilen baglantilar yalnizca gorsel
uyarana verilen uygun tepkilerin etkinligini diizenlemez, ay-
rica nesneleri olasi eylemler bakimindan simiflandirir.

Bu tiir bir simiflandirmanin bebeklerin yasamlarinin ilk
aylarinda yaptigr nesne siniflandirmasinda biiyiik ihtimal-
le kritik bir rol oynadigini dikkate almak gerekir. Nesneleri
anlamsal olarak tanimadan 6nce, onlar1 sunulan motor ola-
naklara gore kiiciik ya da biiylik, egik ya da diiz vs olarak
siniflandinirlar. Bu siniflandirmanin nesne anlambiliminin
kaynagin1 saglayan geg¢ gorsel deneyimin olustugu iskeleyi
de igermesi olasidir.®

33 Bkz.Rizzolatti ve Gallese (1997).
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Ellerle Gormek

“Dokunmak igin bakariz ve baktigimiz i¢in dokunabiliriz”
sOzleri neredeyse yiiz y1l 6nce George Herbert Mead tarafin-
dan alginin “g6z gibi bir organin el gibi bir organ tarafindan
veya tam tersi gekilde devaml kontroli olmadan”** miimkiin
olmayacagini vurgulamak ig¢in kullanilmigtir. Bu karsilhikh
kontrol olmadan kahvemizi kavramamiz miimkiin olmazdi.
Ancak AIP-F5 noéronlan tarafindan isletilen goérsel-motor
déniigiimlerin analizi, eli yénlendireni gérmenin ayrica (ve
en 6nemlisi) nesnenin eyleme yonelik birtakim belirli davet-
ler olarak, aninda kodlandig elle gérme oldugunu belirtmisg-
tir.% AIP-F5 néronlannin gérsel ve motor segilimi arasindaki
uyum esasen, eylemin asil uygulanmasini ve bagimsiz olarak
daha sonrasini diizenleyecek parametrelere bakmaksizin,
ac1ga cikarilmig potansiyel motor eylemlerin nesneye 6biir
tirld sahip olamayacag bir “anlam” bagiglayarak, “gériilen”
nesneyi su veya bu sekilde, su veya bu tutugsla kavranabi-
lir vs olarak nasil siniflandirdigim1 gostermektedir.3® Diger
bir deyisgle bu noéronlar uyaranin duyusal yéniindense bire-
ye ilettigi anlama yanit vermektedir ve anlama tepki vermek
tam anlamiyla “anlamak” denildiginde kastedilen geydir.?’
Dogasinda “pragmatik” olan bu “anlamanin”, yalnizca
elle tutulabilir bir nesne olmayip, bir fincan kahve olarak
tanimlanacak ve belirlenecek olan nesnenin anlamsal tem-
siline kendi bagina karar vermedigine giiphe yoktur.3® F5 ve
AIP néronlar nesnenin yalnizca belirli 6zelliklerine tepki
verir (sekil, boyut, konum vs) ve 6zellikleri gérsel saglayici
ve potansiyel motor eylem sistemleri olarak ele alindigin-
dan bu néronlarin segilimleri 6nemlidir. Diger bir yandan
inferior temporal kortekste bulunan ve profilleri, renkleri ve
dokular kodlayan bu néronlar, bir zamanlar bellege adanan

3%  Mead (1907, s.388).
3%  Bkz. Mead (1938, s. 23-25).
36 Gallese (2000, s. 31).

Petit (1999, s. 239).

Bkz. Jeannerod (1994; 1997).
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gorselleri, segilmis bilgiye déniigtlirerek, nesnelerin goérsel
ozelliklerini tanimlamamizi saglar.

Bu degerlendirmelerden sonra héld ventral ve dorsal
akim arasindaki anatomik ayrimin alg: igin gérme ve gérme
icin eylem arasindaki iglevsel ayrima karsilik geldigini sa-
vunmak mimkiin miidiir? Bize gére degildir; en azindan alg
nesnelerinin ikonik bir temsiline, nesnenin tanimina ve ey-
lem, nesnenin kendisiyle herhangi bir iligkisi olmayan salt
hareket kontroliine indirgenmedikge miimkiin olamaz.

Higbir sekilde inferior temporal korteks alanlarinin (vent-
ral akim) nesneleri siniflandirma goérevine (diger bir deyisle,
taninmasi ve kavramsallagtirilmasina) katkilarim1 reddet-
meyi istemeyiz. Amacimiz daha ziyade motor sistemin igle-
vinin, hareketlerin yonetim ve kontroliiyle sinirli olmadigim
ve AIP-F5 devresinde bulunan motor s6zliigiiniin, kavrama
gibi basit eylemlerde bile alg ile eylem arasindaki devamlh
etkilesimi gerektirdigini vurgulamaktir. Ancak bu etkilegim
her ne kadar “pragmatik”® olsa da nesnelerin hissini olug-
turmada belirleyici bir rol oynamaktadir; o olmadan sézde
“yiiksek diizey” biligsel islevlerin ¢ogu gergeklesemez.

F5 ve AIP néronlarinin davranigi bu yiizden Roger Sperry
(“alg1 esas olarak tepkinin agik bir hazirhgidir"*) tarafindan
belirtilen dogrultudaki algi kavraminm yeniden nitelendir-
memize ve Maurice Merleau-Ponty'nin sézleriyle “orijinal
ve belki de birincil olarak tanimlanmasi gereken diinyaya ve
nesneye erigsme yolu saglayan” deneyimin motor boyutunu
néro-fizyolojik seviyede yakalamamiza yardimci olur: “bir
nesneye dogru kaldirilan elin eyleminde, nesneye bir bagvu-
ru vardir; bu son derece 6zel nesneye dogru yo6nelir, yakinin-
da oldugumuzda gergeklesmesini 6ngorir ve sonunda onu
ele gegiririz."!

Asil 6nemli olan, dahil olan el motor eylemi tiiriine ve
duyusal-motor doniigim analizlerinden anladiklarimiza

3% Jacob ve Jeannerod (2003).
4 Sperry (1952).
Merleau-Ponty (1945, s. 159-162).
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bakilmaksizin, bu motor eylemlerin ister uygulansin ister-
se potansiyel olarak uyarilsin, daima “y6nelim ve kavrama
eylemleri” ile “motor miidahaleyi” bir araya getirmesidir.
Jean-Pierre Changeux ve Paul Ricoeur 1998'deki iinlii diya-
loglarinda bunun diinyay “gegerli yollar ve az gok agilabilir
engellerle kesigen” “yaganabilir” bir gevre olarak diizenleme-
ye katki sagladigini savunur.?? Aslinda ileriki béliimlerde de
gorecegimiz gibi, bu “yaganabilir ortamin” yapisi bu veya su
nesneyi almaya (ya da alma amacimiza) bagh degildir, ayrica
hareket etme kapasitemizi ve etrafimizi saran uzamda y6nii-
miizii bulabilmemizi gerektirdigi gibi digerlerinin istem ve
eylemlerini anlama becerimize de ihtiyag duyar.

% Changeux ve Ricoeur (1998, s. 137).
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Nesnelere Uzanmak

Onceki béliimde analizimiz kahve fincanim kavradigimizda
ortaya c¢ikan kortikal mekanizmalara odaklanmigti. Ancak
fincan1 gergekten kavrayabilmek i¢in ona uzanmamiz, bu-
nun i¢in de konumunu belirlememiz gerekir. Bir diger deyis-
le harekette yer alacak viicut kisimlarimizla, kahve s6z ko-
nusu oldugunda bu kolumuzdur, nesne arasindaki mesafeyi
tahmin etmemiz gerekir. Kolu fincana yéneltmek i¢in beynin
uzuv ile fincan arasindaki uzamsal iligkileri kodlamaktan,
bu bilginin uygun motor komutlara déniigtiiriilmesine kadar
bir dizi islemi gergeklestirmesi gerekir. Kavrama eyleminde
oldugu gibi bu islemler posterior parietal lob ile agranular
frontal korteksin belirli alanlar1 arasinda 6zel kortiko-korti-
kal etkilegimler olmasini gerektirir.

11k béliimde ventral premotor korteksin F5 alani ve ay-
rica kaudal-dorsal bélimde bulunan ve inferior parietal
lobiilden, 6zellikle de ventral intraperietal alandan (VIP)
gicli girdiler alan F4 alanindan olugtugunu goérdiik. Elekt-
rikli intrakortikal mikro-uyarim kullanan deneyler boyun,
ag1z ve kol hareketlerinin F4'te temsil edildigini ve kol hare-
ketlerinin hem viicudun kendisine hem de uzamdaki belirli
konumlara dogru dogrultuldugunu gérdiik.! Dahas1 néron

! Gentilucci vd (1988); Godschalk vd (1984).
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kayitlan ¢gogu F4 néronunun hem motor eylemlerin uygulan-
masinda hem de duyusal uyanma tepki olarak etkinlegtigini
goOstermigtir;? sonug olarak bu noéronlar iki gruba ayrilmig-
tir: “bedensel-duyusal” néronlar ve iki modlu néronlar ola-
rak da bilinen “bedensel-duyusal ve gorsel” néronlar.? Yakin
zamanda bedensel-duyusal, gorsel ve igitsel uyarimin tiimii-
ne tepki veren ti¢ modlu néronlar da kaydedilmigtir.*

F4 bedensel-duyusal néronlarnnin ¢ogu yapay dokunsal
uyarimla etkinlegsmektedir: Oksama veya deriye bir seyin
degmesi hissi bunlan tetiklemek igin yeterlidir. Bedensel-
duyusal reseptif alanlar yiiz, boyun, kol ve ellerde bulunur;
bu boélgeler birkag santimetrekareden fazlasini kapsar.

Iki modlu néronlarin bedensel-duyusal 6zellikleri saf
bedensel-duyusal néronlarinkine benzerdir. Fakat bunlar
ayrica li¢ boyutlu nesnelerden gelen gorsel uyarimla da te-
tiklenebilir. Cogu hareket eden nesnelere duyarh olsa da
(6zellikle viicuda dogru hareket edenler), bazi néronlar ha-
reketsiz nesnelere de giiglii tepkiler verirler.® Bu 6zelliklerin
yaninda F4 iki modlu néronlarin en ilging iglevsel yonii, gor-
sel uyarima yalnizca dokunsal reseptif alanlarinin yakinla-
rinda ortaya giktiginda, daha kesin olarak belirtmek gerekir-
se gorsel reseptif alanlarini temsil eden bu 6zel uzam kismi
dahilinde tepki veriyor olmasidir. Ayrica bunlar bedensel-
duyusal reseptif alanlarina da bir eklenti olugturur.

Bu durumda gorsel ve somatik uyarimlar “egit” olmaktan
¢ok daha fazlasidir. Alain Berthoz'un belirttigi gibi: “[Uzamsal-
gorsel] [Ylakinhk bir bakima viicudun dokunulacak bélgesiyle
ongoriilen temastir.”® Viicut bu “6ngoriilen baglant1” bigimini,
organlarinin (kol, ag1z, boyun vb) ve duragan veya hareketli ol-
duguna bakilmaksizin gérsel yakinliktaki nesnelerin konumu-
nu belirleyerek, etrafindaki uzami tamimlamak i¢in kullanir.

2 Rizzolatti vd (1981 a,b).
Fogassi vd (1992; 1996 a, b); Graziano vd (1994).
Graziano vd (1999).
Fogassi vd (1996 a); Graziano vd (1997).
Berthoz (1997, s. 69).
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Sekil 3.1 bazi1 F4 néronlarnin iki modlu reseptif alanlari-
m gostermektedir. Gorsel reseptif alanlarin her zaman kendi
reseptif bedensel-duyusal reseptif alanlarinda konumlan-
digin1 unutmamak gerekir. Bu alanlarin gekil ve boyutlan
birka¢ santimetreden 40-50 santimetreye kadar degisebilir.
Bu nedenle maymunun 6n koluna degdigimizde etkinlesen
ayn1 néron, ayrica elimizi hayvanin 6n koluna dogru oynatip,
gorsel reseptif alanina girdigimizde de etkinlesir. Eger bunu
inanmas1 zor buluyorsaniz elinizi yanaginiza yaklagtirin:
parmaklarimiz gergekte yanaginiza dokunmadan 6nce hisse-
deceksiniz. Neredeyse yanaginizin kigisel alani (derisi), etra-
fim saran gorsel uzama ulagmak i¢in ona uzaniyor gibidir.

Sekil 3.1 F4 iki modlu néronlarin bedensel-duyusal ve gorsel reseptif
alanlari. Golgeli alanlar bedensel-duyusal reseptif alanlar goéster-
mektedir; kat1 gekiller gorsel reseptif alanlar tasvir eder. (Fogassi vd,
1996a’dan uyarlandi.)

Viicut Koordinatlar:
F4'le ilgili yapilan en sasirtic1 kesif birgok iki modlu néro-
nun goérsel reseptif alaninin, kendileriyle ilgili reseptif be-
densel-duyusal alanlara bagh olmalar: ve bu yiizden bakigin
yoniinden bagimsiz olmalardir.”

Gentilucci vd (1983); Fogassi vd (1996a,b).
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Bu en iyi bigimde F4 iki modlu néronun gorsel reseptif
alaninin 6zelliklerini gosteren bir deneyin ($ekil 3.2) sema-
tik temsiliyle agiklanabilir. Kogul (Al)'de maymun dogrudan
6niinde olan bir noktaya (y1ldiz imiyle gdsterilmigtir) odak-
lanirken, aym1 anda gorsel bir uyarim sabit hizla goérsel re-
septif alanina (¢izgili alan) girer. Néron ateslenme zamanla-
masi ve yontemlerini resmeden grafik etkinlegsmenin, uyarim
hayvandan yaklagik 40 santimetre uzakliktayken bagladigini
agikgca gostermektedir. Kogul (B1l)'de maymunun bakig: hala
o6niindeki noktaya yonelmis ancak uyarim odaklanma nokta-
sinin soluna, gorsel reseptif alanin digina gikmigtir. Bu du-
rumda néron etkin olmaz.

(A2)'de maymunun bakig1 30 derece sola kaymistir. Sagir-
tic1 bigimde, bu durumda ardindan uyarim gelen yériinge
retina koordinatlar1 bakimindan tamamen farklh olmasina
ragmen, néron temelde (Al)'de kaydedilen sekilde tepki verir.
Son kogul (B2)'de, maymun (A2)'deki ayn1 noktaya odaklan-
maya devam eder ama uyarim odaklanma noktasinin sagina
hareket eder. Eger reseptif alan retina koordinatlarinda kod-
lanmigsa, néronun tepkisi (Al)'dekine benzer. Fakat aslinda
grafik, néronun etkinlesmedigini gostermektedir.

Genel olarak bu deney néronun gorsel reseptif alam ko-
numunun retina tizerindeki uyarimin konumuna bagh olma-
digin1 gosterir. Eger bagh olsaydi, maymun bakigini oynat-
tiginda gorsel reseptif alanin da kaymasi gerekirdi ancak
deney bunun aksini gésteriyor. F4 iki modlu néronlariyla
ilgili birgok deney yapildi. Bu deneyler, néronlarin %70'inde
gorsel reseptif alanlarin bedensel-duyusal alanlara bag-
I1 oldugunu ve retinaya zit olarak somatik koordinatlarda
mekansal uyarimlari kodladigin1 gosterdi.
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B1

Sekil 3.2 Viicuda bagh gorsel reseptif alanla iki modlu F4 néronu. Yuka-
ndan agag) grafikler dikey ve diigey géz hareketleri, bireysel deneme-
lerde néron ateglenmesi, tepki grafigi (yatay eksen: zaman; dikey eksen:
ani artig/aralik, aralik boyutu 20 ms) ve uyarim ile maymunun kafasi
arasindaki mesafede zaman degiskeni. Egrinin azalan kismi1 uyarnmin
maymuna dogru olan hareketini gosterirken, yiikselen kismi ters yon-
li uyarinmin hareketini temsil eder (yatay eksen: zaman [saniye]; dikey
eksen: mesafe [santimetre]). Dokunsal reseptif alan sag yari-yiizde bu-
lunur. Gérsel reseptif alan dokunsal alanin civarinda konumlanmigtir.
(Fogassi vd, 1996a'dan uyarlandi.)
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Bu noktada gok sayida hareket kuramcisi tarafindan ali-
nan pozisyona ragmen, bu koordinatlar viicudun belirli bir
yerinde bulunan, kafa veya omuzlar gibi, tek bir referans
sistemini kastetmemektedir. F4 iki modlu néronlarn, gorsel
reseptif alanlardaki bedensel-duyusal reseptif alanlarin et-
rafinda yer aliyor olmasi, gérsel alanin ilgili bedensel-du-
yusal alanina gore dagitilan farklh viicut referans sistemleri
tarafindan kodlandigini gosterir. Yani kafa, boyun, kollar, el-
ler vs’'ye odaklanan koordinat sistemlerimiz vardir. Bunlar
tiredikleri duyusal reseptif alanlara baghdirlar. Bu neden-
le bagh olduklar viicut organlarinin gevresindeki uzamda
bulunan goérsel uyarimin belirlenmesine katkida bulunurlar.

Sekil 3.3 Bu lig ¢izim bakiglarin yo6niine iligkin olarak F4 gérsel reseptif
alanlann bagimsizhgim gosteriyor. Paragrafta detayh agiklama yapil-
migtir. Jules-Henri Poincaré'nin portresi de dikkatli okuyucularimizin
dikkatini gekmis olmaly; Fransiz matematikg¢inin bu deney ve sonuglarin-
dan memnun kalacagina eminiz. (Rizzolatti vd'den uyarlanmigtir, 1997.)

Sadece bir dakikaligina Sekil 3.3'teki manken oldugunu-
zu ve klavyedeki noktaya odaklandiginizi hayal edin (Sekil
3.3A). Eger gozlerinizi oniintizdeki bilgisayar ekranina kal-
dirirsamiz ($ekil 3.3B) agzimiz ve 6n kollariniz etrafindaki
bedensel-duyusal reseptif alana (gri sekiller) bagh gorsel
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reseptif alan (sariyla ¢izili) 6nceki konumunda kalacaktir.
Simdi saginizdaki kahve fincanina déner ($ekil 3.3C) ve onu
almak igin hareket ederseniz ($ekil 3.3C) perkiitan® gorsel re-
septif alanlar hareket eder. Bu, bakiglarinizin yoniine degil,
kafa ve 6n kolunuzun konumuna ya da bagka bir deyisle, be-
densel-duyusal reseptif alanlarin konumuna baghdir.

Konuyu basitlestirmek adina viicudumuzdaki birgok re-
septif alandan yalnizca ikisini ve yalnizca bir hareket gesi-
dini (gévde ve basin hareketi) agikladik. Ancak Sekil 3.1'deki
maymunlar gibi, mankenimiz de kimisi fincanin konumunu
kapsayan birgok peripersonal reseptif alana sahiptir. Peki,
mankenimiz elini fincana dogru hareket ettirirse ne olur?
Bakiginin yoniinden bagimsiz olarak, fincanin eline, 6n kolu-
na vs gore konumu uygun perkiitan gorsel reseptif alanlarla
belirtilmistir. Uyarimlan deriyle asil temasi 6ngoérecegi igin,
elin fincanin yerini bulmak i¢in ona fiziksel olarak dokun-
masina ihtiyaci yoktur; elin gorsel reseptif alanlan aracih-
giyla néronlan tetiklemesi igin biraz yakin olmasi yeterlidir.
Bu alanlar sadece reseptif kiitandz' alanlarinin ii¢ boyutlu
bir uzantisi oldugu igin, aym fincanin gorsel bireysellestir-
mesi kolun belirli hareketlerini baglatir, béylece gorsel ko-
ordinatlan hig¢bir bagka bigime doniistiirmeden (déniigiirse
son derece karmasik ve zahmetli olacaktir), sanki dokunma
uyarimiymig gibi, el ileri hareket eder.

Yakin ve Uzak

F4 ve ona yakindan bagh olan VIP'deki® gérsel reseptif alan-
larin varlig: yalnizca nesnenin konumunu belirleme ve nes-
neye uzanma eylemlerinin belirttigi duyusal-motor dénii-
stimlere 151k tutmakla kalmaz, ayrica geleneksel tek uzamsal
harita kavram hakkinda da siiphe uyandirirlar. Ashinda bu

Deri yoluyla, deri araciligiyla -yn.

Deriye ait —-yn.

Benzer reseptif alanlar ayrica inferior parietal lobun digbiikeyliginde
bulunan PF alaninda da bulunur. Daha fazla detay igin digerlerinin ya-
ninda bkz. Fogassi vd (1996); Rizzolatti vd (2000).
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kavram gesitli amaglarla kullanilmak iizere (g6z, kafa, gévde
ve kol hareketleri gibi) parietal lobda yer alan tek bir uzam-
sal harita oldugunu varsayar.? 11k béliimde parietal kortek-
sin anatomik bolimlere ayrilmasi, boylece paralel galigan
bir dizi devre olarak organize olmasi hakkinda uzunca yaz-
migtik. Bu anatomik érgiitlenme uzamin tek bir kortikal tem-
sili oldugu kavramiyla tamamen geligkilidir. Parietal lobu
olusturan ve oksipital ve frontal loblarla olan baglantilan
araciligiyla uzam bilgisini igleyen cesitli alanlarin iglevsel
ozelliklerini degerlendirdigimizde, hepsinin farkh gekillerde
c¢aligtigy agikardir. Bunun sebebi farkli motor hedefleri kont-
rol etmeleri ve kendi gorsel girdileri olmasidir.

VIP-F4 devresinin iglevsel 6zellikleri lateral intraparietal
alan (LIP) ve frontal g6z alanlanyla (FEF) kiyaslandiginda,
fark iyice agiga ¢ikar. tkinci devrenin roli, islevi foveay: gér-
sel alan gevresinde bulunan hedeflere odaklamak olan hizli
g6z hareketlerini (saccadici olarak da bilinir) kontrol etmek-
tir. Her iki devrede de ndronlar gorsel uyarima tepki verir
ve belirli tiir hareketlerle baglantili olarak etkinlegirlar ama
benzerlikleri buraya kadardir. LIP-FEF alanlarinda néron-
lar asil bulundugu konumun mesafesinden bagimsiz olarak
gorsel uyarnima tepki verir; gorsel reseptif alanlar retinal
koordinatlarda kodlanmigtir (alanlarin her birinin foveayla
ilgili retinada kendi 6zel konumu vardir); motor 6zellikleri
ancak goz hareketlerini ilgilendirir.'!® Diger yandan, daha
o6nce de gordiiglimiiz gibi, VIP-F4 néronlan genelde iki mod-
ludur ve basit 151kl uyarima kiyasla {i¢ boyutlu nesnelere
daha giigli tepki verir; reseptif alanlar1 somatik koordinat-
larda kodlanmagtir ve viicudun ¢esitli kisimlarina baghdir;!!
son olarak 6nemli noktalardan birisi d e gorsel uyarim onlar1
etkinlestirmek i¢in perkiitan uzamda ortaya gikmalidir. Di-
ger bir deyisle tiim nesnelerin kolun uzanabilecegi mesafede
oldugu uzamsal boélgede ortaya ¢ikmalar: gerekir. Bu uzam-

9  Bkz.Stein (1992).
Bkz. Andersen vd (1997); Colby ve Goldberg (1999).
Gentilucci vd (1983; 1988); Graziano ve Gross (1995; 1997; 1998).
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sal bolgeyi ekstrapersonal veya uzak uzamdan ayirmak igin
peripersonal veya yakin uzam olarak adlandiracagiz.!?

Burada 6zel ilgiyi hak eden iki nokta vardir: ilki LIP-FEF
ve VIP-F4 devrelerinin farkh koordinat sistemleri kullanma-
s1 ve ikincisiyse kontrol ettikleri hareketin yakin uzamimiz
ile hemen erigemedigimiz uzam arasindaki farki kapsama-
sidir.

1k nokta iizerinde biraz duralim: uzamsal bilgiyi LIP-
FEF'e ileten néronlarin basit géz hareketlerini programla-
mak i¢in gerekli retinal koordinatlarda kodlanmig gorsel re-
septif alanlar1 vardir. Eger 151k demeti foveamizdan 5 derece
sagda belirirse, gbézlerimizi 5 derece oynatmamiz gerekir;
diger bir deyisle 151k demetinin konumu ile gerekli géz ha-
reketinin giddeti arasinda dogrudan bir baglant1 vardir. An-
cak bu her zaman gegerli degildir. Mesela iki 151k demetinin
gozlemci gozlerini sabit tutarken, hizli bir sekilde ardisik
olarak agildig: bir 6rnegi ele alalim: 11ki 5 derece sagina, di-
geriyse 5 derece soluna. Kiginin 1g1klara birbiri ardina odak-
lanmas isteniyor. Bu durumda retinal koordinatlar gérevi
bagarili olarak tamamlamak igin yeterli degildir; aslinda
151k demetlerine ulagmak igin iki hareketin gerekli oldugunu
gosterirler: 5 derece sagda ve 5 derece solda. Gozlemci bu
gorev igin yalnizca retinal koordinatlan gorevlendirirse go-
revin ilk kismin (5 derece saga oynamak) dogru olarak ger-
¢eklestirebilir ancak ikinci demete ulagamayacaktir. Giinki
bu, retina tarafindan igaret edilmeyen 10 derecelik bir hare-
ket gerektirir.

Gok temel gorevlerin haricinde okiiler motor sistem, nes-
nelerin retinadaki konumlarimi degil, nesneleri gevreleyen
uzamda nesnelerin konumunu gézlemcinin bir iglevi olarak
hesaplayabilen bir koordinat sistemi gerektirir. Bir retinal
koordinat sisteminden, uzamdaki konumu kodlayabilen bir
sisteme ge¢menin nasil miimkiin oldugunu agiklayan g¢ok
saylda model Onerilmigtir. En ¢ok bilinen!* ama evrensel

12 Rizzolatti vd (1983).
Zipserve Andersen (1988).
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olarak kabul edilmeyen modellerden biri, lateral intrapari-
etal alandaki noron kategorisini vurgular; bu néronlar re-
tina lizerindeki uyarimin konumunu (retinal koordinatlar)
sinyal olarak génderen ancak gorsel uyarima tepkileri goz
cukurundaki goziin konumu (orbital etki) tarafindan degis-
tirilen reseptif alanlara sahiptir. Gézlemci uyarimin retina
tizerinde nerede oldugunu ve goziin géz gukurunda nerede
bulundugunu bildigi anda, ¢ok sayida néron gerektiren bir
hesaplamayla, nesnenin yerini belirleyebilir ve bakiglarim
ona dogrultabilir.!*

VIP-F4 devresi tarafindan uzamdaki nesnelerin konu-
munu belirlemek igin kullanilan koordinat sisteminin ta-
mamen farkli oldugu agiktir. Burada uzam viicudun gegitli
kisimlarin1 merkez alan somatik koortinatlarda kodlanmaig-
tir; bu koordinatlarla iligkili uyarimin uzamsal konumunun
ozellikleri néron diizeyinde iglem goriir ve gok sayida noé-
ronun bir arada ¢aba gostermesine ihtiya¢ duymaz. Daha
once bahsettigimiz gibi iki modlu VIP-F4 néronlarinin gor-
sel reseptif alanlan ilgili reseptif bedensel-duyusal reseptif
alanlarina, bu yiizden de viicudun gesitli kisimlarina (eller,
kollar, boyun vs) baghdir. Bu yiizden uyarim gézlerin konu-
mundan bagimsiz olarak konumlanmigtir. Devamli olarak
miimkiin olan en iyi referans sistemini sagladiklar: igin, bu
durum s6z konusu viicut kisimlarinin hareketlerinin 6rgit-
lenmesini son derece kolaylagtirmaktadir.

Maymunlarda FEF ve F4'deki lezyonlardan kaynaklanan
hastaliklar tizerinde yapilan aragtirmalar uzamin, yakin ve
uzak seklindeki iglevsel ayrimini dogrular niteliktedir.!s FEF
lezyonlarinda sakathik temelde kiginin uzak uzami etkiler-
ken, F4'te olusan lezyonlar ¢ogunlukla kigisel veya kiitanéz
alan olarak bilinen yakin uzama etkiler.

Uzamsal kusuru olan kigiler tizerinde yiiriitiilen bir arag-
tirmada da benzer sonuglar gézlemlenmistir. Peter W. Halli-

4 Bagka g¢oziimler digerlerinin yanminda, Bruce (1988); Goldber ve Bruce
(1990); Goldberg vd'de (1990) bulunabilir.
Rizzolatti vd (1983).

67



BEYINDEKI AYNALAR

gan ve John C. Marshall'in tanimladig: bir vakadaki hasta-
nin kusuru, yakin uzamdaki bir parga kagitta ¢izili kisimlan
kalem kullanarak ikiye ayirmasi istendiginde belirgin hale
gelmektedir. Ancak kagit uzak uzamina hareket ettirilip ayn
gorevi lazer igaretgiyle yapmasi istendiginde, kusur biiyiik
olgiide, hatta neredeyse tamamen kaybolmustur. Bu hala
en sevdigi hobisi olan darttan hala nasil keyif alabildigini
agiklamaktadir!!’® Alan Cowey ve meslektaglarn kusurun zit
bigimine sahip bes hastanin vakasim bildirmigtir; onlarda
uzak uzamlarindaki bozukluk, yakin uzamlarindakinden gok
daha ciddidir."’

Insanlarda ve maymunlardaki néral érgiitlenmenin tek
ortak o6zelligi yakin/uzak ayrnmi degildir; ayrica her ikisi-
nin de yakin uzami iki modlu néron sistemiyle kodlanmigtir.
Giuseppe di Pellegrino ve meslektaglar'® bedensel-duyusal
yoksunlugu'® olan bir hastanin gérsel ve dokunsal uyarima
verdigi tepkileri test etmigtir. Bu testte gérsel uyarim hasta-
nin lezyonun oldugu sag eline yakin bir yerde gosterilmis,
ardindan lezyonun etkiledigi ele (sol el) hafif¢e dokunuldu-
gunda dokunsal uyarimlan algilayamadigini kegfetmigtir.
En ilginci de gorsel uyarim hastanin yakin uzaminin diginda
gosterildiginde, gorsel yoksunlugun hastanin dokunma his-
sine ya gok az etki etmesi ya da hig etki etmemesidir.

Maymunda uzamsal bilginin iglenmesinde F4 ve VIP'nin
oynadig1r roller diigiiniildiigiinde, di Pellegrino ve mes-
lektaglarinin agikladigr olgunun iki modlu noéronlardan
olusan bir alt tabakas1 olmasi olanaksiz degildir. Burada
bir iglevsel MRG aragtirmasinin insan beynindeki bazi

6 Halligan ve Marshall (1991). Ayrica bkz. Berti ve Frassinetti (2000); Berti
ve Rizzolatti (2002).
Cowey vd (1994). Ayrismanin bu formu yine Cowey tarafindan bulunmug
ve Cowey vd (1999); Vuillemieur vd (1998); Frassinetti vd (2001)'de bildi-
rilmigtir.
di Pellegrino vd (1997); ayrica bkz. Ladavas vd (1998a).
1ki simetrik uyarim biri sag biri sol elin tarafinda ayn1 anda gosterildi-
ginde, hastanin yalnizca lezyondan etkilenmeyen tarafinda olugan uya-
rimi algilamasiyla tanimlanan klinik bir resimdir.

68



CEVREMIZDEKI UZAM

¢ok modlu alanlann (dokunsal, gorsel ve igitsel uyarimla
etkinlegen)?® konumlarin1 saptadigini da unutmamak gere-
kir. Ozellikle intraparietal sulkusun (IP) tabaninda, ventral
premotor kortekste ve ikincil bedensel-duyusal alanlarinin
(SII) etrafindaki kortekste 6nemli bir gok modlu konverjans
bulunmugtur. Mevcut verilerle SII'nin roliiyle ilgili sonug-
lara ulagmamiz zor olsa da IP ve ventral premotor kortek-
sin anatomik konumu ve 6zellikleri bunlarin, maymundaki
VIP ve F4 alanlarinin insanlardaki karsiligi oldugunu gos-
termektedir.

Poincaré’nin Diiellosu

Tek bir harita olugturmak goyle dursun, uzamin hem insan
hem de maymunlardaki kortikal temsili farkli duyusal-mo-
tor devrelerin etkinlesmesine dayal gibi goriinmektedir. Bu
devrelerin her biri s6z konusu viicut kismina gore (el, agiz,
gozler vb) nesnelerin yerlerinin bulunmasini gerektiren mo-
tor eylemleri (uzanma gibi) diizenler ve kontrol eder. Ancak
yine de bu uzamsal temsili ve temsilin F4 ile VIP néronlari-
nin gorsel-motor tepkileriyle iligkisini agiklamamiz gerekir.

Burada 6nceki bélimde bahsettigimize benzer bir so-
runla kars: karsiyayiz: F5 ve AIP'de oldugu gibi F4 ve VIP'de
hem hayvanin etkin hareketleri hem de gorsel uyarima tepki
sirasinda etkinlegsen néronlar vardir. Kodlanan eylem tiirii-
niin farkh olduguna dair higbir gsiiphe yoktur (ilk durumda
kavrama ve tutma, ikincisinde uzanma). Buna ragmen motor
etkinlesmeyle baglantili gorsel tepkilerin her iki néral dev-
rede de var olmasi, nesneler igin gegerli olan her seyin uzam
icin de gegerli oldugunu ileri siirmektedir. Bagka bir deyisle,
F4-VIP noronlarnin etkinligi yalnizca koordinat sistemi te-
melinde bir gérsel uzam igindeki uyarimin konumunu igaret
etmekle kalmaz, eylem olasiligl bakimindan konumunu ta-
nimlayan ve uyarima dogru yonelmis potansiyel bir motor
eylem ortaya ¢ikarir.

20 Bremmer vd (2001).
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Somatik koordinatlarda kodlanmig yakin uzamin sadece
varlig1 bile bu yorumu dogrulamaktadir. Ornegin F4 néron-
larinin uyarimin varligina devamh olarak ve yiiksek duyar-
hilikla tepki vermesine dayanarak yakin uzami goérsel olarak
tanimlarsak, normal kirilma ve g6z mercegi uyumuna sahip
gozlerin neden yalmizca gézlemcinin viicudunu gevreleyen
uzamsal bolgeden geldigini agiklamak zor olacaktir. Ancak
gegici bir gesit varsayimda bulunur ve 6rnegin, F4'iin yakin
uzamin Gtesinden gelen gorsel bilgiyi eleyen karmasik bir
mekanizmasi oldugunu farz edersek, durum bagkadir. Bura-
da asil soru bu mekanizmaya ihtiyacimizin olup olmadigi-
dir. Bu néronlarin motor 6zelliklerinin (6nceki béliimde agik-
landig) gibi “eylem sozliigiiniin”), yakin ile uzak arasindaki
farki belirleyerek, aksi halde farklilagmamig bir gorsel bilgi
olacak bir eylem uzami yaratmaya 6nemli 6l¢iide yardimci
oldugunu varsaymak ¢ok daha basit ve ekonomik olmaz miy-
d1? Sonugta ellerimizi esneterek uzanamiyorsak yakin uzam
nedir ki?

Hepsinden 6nemlisi, premotor korteks ve inferior parietal
lob seviyesinde kodlanmig uzam temsilinin etkin dogas: iis-
tinde durarak, biiyiik bir doktor ve fizyolog (ve kendini dyle
tanimlamaktan kaginsa da bir “filozof”) olan Ernst Mach'in
derslerini tekrar etmis oluyoruz. Yaklasik yiiz yil 6nce “fizyo-
lojik uzam noktalarnnin” “kavrama, bakma ve hareket kabili-
yeti gibi gesitli hareket hedeflerinden” bagka bir sey olmadai-
g1n1 yazmigtir.?! Bu hareketler viicudumuzun etrafimizdaki
uzami haritaladig1 noktadan baglar ve bunun sebebi hare-
ketlerin, uzamin bizim i¢in bigimlendirmesi gereken hedefe
yonelik olmasidir.

Bu kavrama ayrica bir bagka biiyilkk matematikgi ve fi-
zikg¢i olan Jules-Henri Poincaré de aginaydi. Mach'in aksine
Poincaré filozof olarak anilmaktan hognutsuzluk duymaz-
d1 ama ikisinin de ortak yani1 uzamsal temsilin olugumu ve
yapisini uzun yillar aragtirmig olmalariydi. Poincaré’e gore

21 Mach (1905, s. 260).
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kina varmaliy1z.2

Poincaré'nin goriigiine gore bu iligkiler, sayesinde etrafi-
mizdaki nesnelere ulagtigimiz motor eylemler bakimindan

yorumlanmalidir:

Ornegin o aninda A nesnesinin varlig1 gérme duyusuyla
ortaya gikar; # aninda bir diger nesne olan B, duyma veya
dokunma gibi bagka bir duyuyla ortaya gikar. B nesnesi-
nin A nesnesiyle aym miktarda yeri kapladigini diiglinii-
yorum. Bu ne anlama gelir? [BJu nesnelerden bize gelen
izlenimler tamamen farkl yollar izlemistir [...ve] nitelik-
sel olarak bakildiginda higbir ortak 6zellikleri yoktur. Bu
iki nesneden olusturabilecegimiz temsiller tamamen he-
terojen ve birbirine indirgenemezdir. $unu biliyorum ki,
A nesnesine ulagmak igin yalnizca sag kolumu belli bir
sekilde uzatmam gerekir; bunu yapmaktan kaginsam bile
o uzantiya eglik eden kas ve diger benzer duyulan ken-
di kendime canlandinyorum. Bu canlandirma [temsil],
A nesnesinin temsiliyle baglantili olarak ortaya gikiyor.
$imdi, B nesnesine de aym gekilde, ayn kas duyumlan-
nin eglik ettigi sag kolumu uzatarak ulagabilecegimi bi-
liyorum. Bu iki nesnenin ayni konumu kapladiginmi da ¢gok
iyi biliyorum. Ayrica A nesnesine sol kolun benzer bagka
bir hareketiyle ulagabilecegimin de farkindayim. Bu yiiz-
den béyle bir harekete eglik edecek duyularn 6nce can-
landiriyorum. Sol kolun ayni hareketlerin eglik ettigi ayni
hareketiyle B nesnesine aym gekilde uzanabiliyorum. Bu
¢ok onemli ¢linkii bu sayede A nesnesi veya B nesnesinin
neden olabilecegi tehlikelere karsi kendimi koruyabili-
yorum. Doga gelebilecek her darbeye karsi kendimizi ko-
rumamizi saglayan bir veya birden ¢ok savusturma yon-
temi vermigtir. Ayni savugturma birka¢ darbeyi bertaraf

22

Poincaré (1913, s. 97-98).
Poincaré (1908, s. 100).
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edebilir. Bu yiizden sag kolun aym hareketi A nesnesine

kars1 a aninda ve B nesnesine kargi £ aninda kendimi-

zi korumamiz1 saglar. Benzer olarak aym darbe birkag

sekilde savugturulabilir; sag kolun veya sol kolun belli

bir hareketiyle A nesnesine aym derecede ulagabiliriz.

Bu savusturmalarn darbeyi bertaraf etme diginda hig-

bir ortak yani yoktur ve uzamin ayni noktasinda biten

hareketler var derken kastettigimiz yalmzca budur. Buna
benzer olarak ayni1 savugturmanin kendimizi onlara kar-

s1 korumamiz saglamasi diginda, uzamin aym noktasini

kapladiklarim sdyledigimiz bu nesnelerin de higbir ortak

yam yoktur.?*

Eger “duyularin temsilini” “potansiyel motor eylemle” de-
gistirir ve deri temasiyla ilgili “6nceden beklenen” iglevin
F4 reseptif alanlarinin ii¢ boyutlu uzantisiyla saglandigim
aklimizda tutarsak, Poincaré'nin “[muhtemel] savugturma-
lann ¢oklugundan”? kaynaklanan kargilikli “koordinasyon”
agisindan tanmimladigi ve bizim yakin uzam” dedigimiz uzam
bélgesi igin daha iyi bir agiklama bulmak zordur. Bunu daha
ileri gotiirecek olursak, Poincaré’'ye gore bu savugturmalar
“sinir sisteminin en alt kisimlarim” dahil ettik¢e, meydana
gelen koordinasyon “bireyin” bagarisi olmak yerine “tiirtin”
bagarisi olur ve izleri aslinda yeni doganlarda bile goriile-
bilir.

Bu bagarilar ne kadar gerekliyse, dogal segilimle o kadar
hizli getirilmigtir. Bu anlamda, daha 6nce bahsettikle-
rimiz biiyiik ihtimalle en erken ortaya ¢ikan bagarilar-
dandir. Giinkii onlar olmadan organizmanin kendini sa-
vunmas! imkansiz olur. Hiicreler artik sadece yan yana
olmay1 birakip, karsihkli destek olmalar1 gerektiginde,
tanimlamakta oldugumuz bu tiir mekanizmalarin bazila-
11, destegin bagarili bir gekilde tehlikeyi ortadan kaldir-
masl igin kesinlikle érgiitlenmig olmalidir.26

24 Age.(s. 101-102) (italik yazilar yazar tarafindan yerlestirilmigtir).
Age.(s. 104).
Age.(s. 103-104).
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Evrim baglaminda bakildiginda yakin-uzak ayriminin
yaninda, viicudun gegitli kisimlarinin motor olanaklan ile
uzamsal iligki kiplerinin kodlanmasi arasindaki baglanti-
lar ilk zamanlarda pek bilinmese de artik bu gizemin biiyiik
kismi yok olmugtur. Uzam artik serebral kortekste bir yerde
kendi bagina temsil edilemez; yapilanmasi, birincil iglevi ha-
reketleri organize etmek olan noral devrelerin etkinliklerine
baglidir. Bu devreler farkl etkenler araciligiyla (eller, agiz,
gozler vs) etrafta olanlarla etkilegsime gegerek, olasi tehdit ve
olanaklari tespit edebilir.

Her durumda Poincaré'yi takip eder ve “izlerin” zaten yeni
dogan bebeklerde var oldugunu diigiiniirsek, uzamin birincil
olarak potansiyel motor eylemler agisindan olusturuldugu var-
sayim1 netlik kazanir. Modern ultrason teknikleri dogmamig
bebegin anne karninda gesgitli motor eylemlerle ugragtigini
gostermektedir: Ornegin sekizinci haftadan sonra bebek elini
yuziine dogru oynatirken, gebeligin altinci ayinda bagparma-
gin1 agzina gotiirip emebilir. Bu bebeklerin daha dogumdan
6nce uzamin motor temsillerine sahip oldugunu goésterir.?” Do-
gumdan sonra hareketleri gitgide amaca yonelik olmaya baglar
ve agikca viicutlanmn etrafindaki uzamla baglantihidir. Optik
kosul da motor durumla uyumludur. G6z mercegi o yasta ta-
mamen galigiyor olmadig i¢in odaklama mesafesi neredeyse
sabittir ve bebekler yalnizca 20 cm dahilindeki nesneleri goére-
bilir. Bu sayede uyanmin yakin ya da uzak olmasini ayirt etmek
zorunda olmadan, kendi yakin uzamlarinin bir temsilini edine-
bilir (yonler ve derinlik). Bu ylizden bebekler motor bilgilerini
anne karninda gelistirilen kol hareketiyle ilgili uzami olugtur-
mak i¢in kullanabilir; 6nce elleri farkh bir uzamsal konumda
belirdiginde, sonra da ayni1 konumda nesne belirdiginde. Jean
Piaget li¢ aylik gocuklarin, zamanlannin ¢ogunu ellerini izle-
yerek gecirdigini ve bunun biiyiik olasilikla yakin uzamlanm
ayarlamak ve nesne boyutlarnni kavranabilirliklerine gore he-
saplamak i¢in yapildigin1 gézlemlemigtir.

7 Bkz. Butterworth ve Harris (1994).
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Goz hareketleri, 6zellikle gozleri bir noktada birlegtire-
bilme kapasitesi, yagamin ilk i¢ ayinda gelisir ve yenidoga-
nin bu bilgi ile el ve kafa hareketlerinden gikardig: veriler
¢ocugun kendi yakin uzamini tamamlamasina yardimeci olur.
Ugilincii ayda uzamin olusumu tamamlandiginda ve géz mer-
cegi gelisim gosterdiginde, uzak mesafeye bakabilirler. Yakin
uzam bilgilerini kullanarak ve uzaktan gelen gérsel uyanm-
la, el, géz ve viicudun diger yerlerinin hareketleri arasinda
baglant:1 kurarak, bebekler kendi uzak uzamlarini olugtur-
maya baglayabilir.

Dinamik Uzam Kavrami

Koordine olmusg eylemler sistemi olarak gériilen uzamin mo-
tor olusumu yakin-uzak ikileminin bir yanim agiga kavus-
turma firsat1 saglamaktadir. Bunu VIP-F4 tarafindan olustu-
rulanlar da dahil gegitli perieto-frontal devreler tarafindan
kodlanan uzamsal temsilin duyusal yorumlanmasiyla agik-
lamak zor olacaktir. Bir kez daha Poincaré'nin sézleri duru-
mu harika bir gekilde agiklar:

Bazi noktalar var ki, elimi ne kadar uzatirsam uzatayim
hicbir zaman yetisemeyecegim. Ornegin eger denizde yal-
nizca dokunaglan kadar uzanabilen poliplerden® biri ol-
saydim, bu noktalar ulagamayacagim yerlerde olurdu.
Gilinki orada bulunan viicutlarin eylemlerinden deneyim-
leyebilecegimiz ey, onlara ulagmamizi saglayan herhangi
bir hareket fikriyle veya uygun bir savusturmayla baglan-
tih olmayacaktir. Bu duyularin, uzamsal 6zelligi yokmusg
gibi gelebilir. Bu yiizden yerlerini belirlemek igin ugras-
mamiz gerekmedigi diigiiniilebilir. Ancak biz polipler gibi
yerde sabit duran gelismemis canlilar degiliz. Eger diis-
man ¢ok uzaktaysa, lizerine 6nce biz gidebilir ve yeterince
yakin oldugumuzda elimizi uzatabiliriz. Buna da savus-
turma ancak uzun mesafeli savugturma ada verilir.?8

Sélenterler subesine dahil, denizlerde ve tath sularda yagayabilen bir
tir —¢n.
Poincaré (1908, s. 105).
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Bu yilizden “savugturma” daha 6nce elin menzilinin di-
sinda olduklar: igin uzamsal konumu olmayan nesnelerin
uzamsal konumunu olugturmaya katkida bulunur. Ancak
Poincaré’'nin bize hatirlattig: gibi; elin menzili sabit olmad-
g1 gibi uzam statik olarak degil, dinamik olarak algilanabi-
lir. Bagka bir deyisle yakin ile uzak arasindaki fark santimet-
relerle dlglilemeyecek kadar fazladir; beynimiz ¢evremizdeki
nesneler ile viicudumuz arasindaki mesafeyi mutlak verilere
gore hesaplasaydi durum farklh olabilirdi. Bu degigsmez ve
sabit yakin uzam kavrami, daha 6nce de gordigiimiiz gibi
viicudun hareketi organize etmesi igin gart olan Poincaré'nin
savundugu uzamsal gorecelilik ilkesiyle geligmekle kalmaz,
ayrica F4 gorsel reseptif alanlarin organizasyonu ve bunla-
rin deri temasinda kullandiklar: beklentisel igleve de uymaz.

Sekil 3.1'e geri donersek, sadece gesitli gorsel reseptif
alan uzantilarinin farklilagtigini degil, belirgin sinirlan ol-
mayan birka¢ F4 néronunun var oldugunu da goriiriiz. An-
cak buradaki en 6nemli nokta, bir¢gok iki modlu néron igin
uyanmin yaklasma hizindaki artisin, reseptif alanlarninin
derinligini artirmasidir?® Uyarimin yaklagma hizindaki ar-
tigla reseptif alan derinliginin artmasi genelde gelismis bir
uyarn sistemi meydana getirir; yavag yaklasan uyarnma ki-
yasla bile viicuttan 6nemli derece uzaktayken, hizla yakla-
san uyarim gonderilir. Getirisi ¢gok agiktir; néron ne kadar
erken etkinlegirse, kodladig1 motor eylem o kadar erken or-
taya gikar. Bu gelismis eylem firsata ulagmak veya tehditten
kaginmak i¢in uzamin etkili olarak haritalanmasina daha
¢ok zaman tanir.

F4 noronlarinin kodlanan etkenleri yeniden tanimlamasi
i¢in bir yol daha bulunur. Poincaré hareket kabiliyetini akil-
da tutmamaiz hatirlatir; hareket kabiliyeti yakin uzamin et-
kili déniisiimiinden ziyade, viicudun gesitli kisimlarina bagh
birgok referans sisteminin yerini alir. Yeni nesneler kesinlik-
le bu uzamda ortaya gikar ve burada konumlanmigtir ancak

2  Fogassi vd. (1996a). Ayrica bkz. Chieffi vd (1992).
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bu durumda yakin uzamin sinirlan viicuda gére degismez;
bunun yerine viicutla birlikte hareket eder. Poincaré’'nin ver-
digi 6rnege ragmen, bu degerli bir bilgidir: deniz polipleri-
nin aksine insanlar (ve insan olmayan primatlar) bir ara¢
kullanarak, nesnelere yaklagabilir (veya tehditleri savugtu-
rabilir).

Atsushi Iriki ve meslektaglari®*® F4 néronlarina benzer
sekilde el hareketlerini kodlayan posterior parietal korteks-
teki iki modlu noéronlarnn gorsel reseptif alanlarinin, may-
munlarda alet kullanimin igeren eylemler tarafindan nasil
degistirilebilecegini gostermistir. Baz1 maymunlarn yiyecek
parcalarimi kiiglik bir tirmikla almalar igin egitmislerdir.
Daha sonra arag tekrar tekrar kullanildiginda, tipki tirmi-
g1n gorintiisi elinkiyle ayrilamaz hale gelmis gibi ele bagh
reseptif alanlarin hem el hem de tirmigin etrafindaki alanin
disina gikacak kadar genigledigini gézlemlemiglerdir.?! Eger
hayvan tirmig1 kullanmay birakir ama tutmaya devam eder-
se, reseptif alanlar normal boyutuna dénmektedir. Tirmigin
kullanim1 hayvanin yakin uzamin genisgletir ve béylece ya-
kin ile uzak arasindaki ayrim yeniden modellenir: diger bir
deyisle, nesneler yakin uzamda belirdiginde etkinlegsen no-
ronlar, daha 6nce belli bir mesafedeyken (uzakta, uzamlan-
nin disindayken) kodlanmamig ama tirmigin kullanilmasiy-
la hayvanin yakin uzamina girmis uyarima tepki vermistir.

Uzamsal haritalamanin benzer bir yeniden modellenme-
si insanlarda da gézlemlenmistir. Anna Berti ve Francesca
Frassinetti3? viicut uzaminin kortikal temsilinin nasil kul-
lanilan araglar igerecek sekilde genisgleyebilecegini, boylece
uzak olarak kodlanan alanin nasil yakin olacagim goster-
migtir. Berti ve Frassinetti'nin hastasi, yakin ve uzak uzam
arasinda belirgin bir kopmaya ve sol yan-ihmale neden olan
ciddi bir sag yanmkiire lezyonuna sahipti. Okuma, ¢izgi bol-
me, ikiye ayirma gibi hastanin yakin uzaminda eylem ger-

% TIriki vd (1996).
Ayrica bkz. Aglioti vd (1996).
Berti ve Frassinetti (2000). Ayrica bkz. Berti vd (2001).
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ceklestirmesini gerektiren gorevler, ciddi eksiklikleri ortaya
cikardy; 6rnegin bir kdgida ¢izilen yan yatmig birkag ¢izginin
orta noktasini igaret etmesi istendiginde, her zaman saga
dogru hareket ettiriyordu. Bu da gizgilerin sol taraflanyla
ilgili algisal eksikliklerden mustarip oldugunun agik bir ka-
nitidir. Kagit belli bir mesafe (yaklagik bir metre) uzaga tagi-
nip, ayn1 gorevi lazer kalemle gergeklegtirmesi istendiginde,
eksiklik genelde ortadan kalkmistir.

1k bakigta bu vaka Halligan ve Marshall'in vakasina
benzer gibi goriinmektedir; ancak Berti ve Frassinetti'nin
deneylerinde yeni bir gsey ortaya ¢ikmigtir: hastanin uzak
uzamindaki g¢izgileri, onlara ulasabilen bir degnekle ikiye
ayirmasi istendiginde, eksiklik uzak uzaminda da kendi-
ni géstermekte ve en az yakin uzaminda oldugu kadar cid-
di bir sekilde ortaya ¢ikmaktadir. Iriki ve meslektaglarinin
aragtirdigl maymunlarin yakin uzamlarnin bir arag¢ kulla-
nmiminda geniglemesi gibi, degnegin kullanilmasi, Berti ve
Frassinetti'nin hastasindaki yakin uzami ikiye ayirmasi ge-
reken gizgilere genigletmigtir. Uzak uzami yakin uzam olarak
yeniden kodlanmig ve dolayisiyla eksiklikten etkilenmigtir:
aslinda degnegin kullanilmasi yakin uzamindaki eksikligini
uzak uzamina genigletmigtir.

Eylemlerimizin Degigsken Menzili

Bu yilizden nesneler ve uzam, nesnelerin sanal eylemlerin
kutuplan olarak belirdigi, uzamin ise bu eylemlerin yerles-
tirdigi ve viicudun gesitli kisimlarina bagh iligkiler sistemi
olarak tanmimlandig1 pragmatik bir olugsum olarak gériinmek-
tedir. Gorev alan noral devreler, tipki kodladiklar eylemlerin
tipolojileri gibi agikga farkhdir.

Her geye ragmen, ne kadar ayn olduklarina veya birbirle-
riyle paralel olarak ¢aligmalarina bakilmaksizin, bu iglemler
eylem tarafindan ayarlanir. F5 ve F4'te bulunan eylem soz-
liginin bireysel hareketleri icermediginden ve bu alanlarin
hareketlerin amaca yonelik temsillerini kodladigin1 agikga
anlamadikga, premotor korteksin iglevlerinin tamamen kav-
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ranamayacagindan birkag kez bahsetmigtik. Daha 6nce gor-
digimiiz gibi kolumuzu ancak bir nesneyle etkilesime geg-
mek, onu tutmak veya savugturmak istedigimizde uzatinz.

Bir kez daha kahve fincani giizel bir 6rnek tegkil etmek-
tedir: Eli agmaya yonelik ilk hareketten itibaren beynimiz
fincanin yapilacak eylemle ilgili olan ve hem fincanin motor
dis goriiniisgiini hem de olasi kavrayis uzamini olugturma-
ya katkida bulunan 6zelliklerini seger. Motor dis gériiniis,
0zlini olasi kavrayis uzamindan, olasi kavrayis uzamiysa
6zlini motor dig goriiniisten alir. Etkili olabilmek igin fin-
can menzil dahilinde ve kavrama eyleminde yer alan viicut
kisimlarn igin sinirlanabilir olmalidir. Nesnenin uzami artik
eylemi gergeklestiren gesitli viicut kisimlanyla ilgili konu-
mun uzamidir ve olas1 amaca yonelik hareketleri baglamin-
da tamimlanir. Bunlar bazen degigebilir ama nesnenin uzam-
daki yerlesiminden asla ayrilamaz.

Aslinda oyle olsaydi etrafimizdaki uzam bir dizi fark-
hlagmamis noktadan fazlasi olmazdi. Ancak gegmisteki
analizlerden ve Mach ve Poincaré'nin i1limh fikirlerinden
o6grendigimiz gibi, uzam bigimini ilkin nesnelerden ve nes-
nelere ulagmamiz1 saglayan birgok koordine olmus eylem-
den alir. Ayrica bu goriise gore nesneler sadece eylemlerin
varsayimlandir ve bu yiizden uzamdaki konumlar viicudun
s6zde nesnel konumuna istinaden “nesnel konumlar” olarak
yorumlanamaz. Fakat Merleau-Ponty'nin belirttigi gibi bun-
larin “gevremizdeki igaretlerinde’® gesitli amag ve beden ha-
reketlerimiz bulunur.” Bunlar sayesinde uzak uzam ile yakin
uzami ayirt etme ve birini digerinden ayiran sinirin dinamik
dogasim anlama olasiligimiz vardir.

Nesneler ile uzam arasindaki yakin iligki, daha 6nce goz-
lemledigimiz gibi uzamsal temsilin bazi temel 6zellikleriyle
ilgili uzamsal eksiklik aragtirmalarinda (yakin uzamin kod-
lanmas, olas: genislemesi vs) sikg¢a incelenen bir soruyu da
aciga cikanr. Uzamsal eksikligin ayrica birgok aragtirma

3 Merleau-Ponty (1945, s. 166).
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tarafindan gosterildigi gibi nesnenin algilanmasini da en-
gelledigini unutmamak gerekir.3* Bu olay muhtemelen en iyi
sekilde Marshall ve Halligan'in®*® agikladig bir vakayla gos-
terilebilir. Vakada gok belirgin bir sol yari-ihmalden musta-
rip hastaya birbiri ardina iki ev ¢izimi gosterilmigtir. Evin
sag el taraf1 her iki ¢izimde de aynidir ama evin sol tarafinin
¢izimlerinden biri alevler tarafindan pargalanmistir; has-
taya hangi evde yagsamak istedigi soruldugunda higbir fark
géremedigini s6ylemis ama her seferinde alevler iginde olani
igaret etmigtir. Bu yiizden iki uyarimi ayirmay: bilingsiz ola-
rak basarabilmesine ragmen, parieto-frontal devrelerdeki
lezyonlarin neden oldugu uzamsal eksiklik, sadece bakarak
da olsa, hastanin uyarimlarin yerini belirlemesini ve kavra-
masini engellemigtir.

Nesnelere ulagmak imkansiz oldugunda, uzamin gegitli
bélgelerini haritalamak da imkansiz olacagindan ortak ey-
lem tabanindan ortaya gikan uzam ve nesne olugumunun
birbirine bagiml oldugu béylece bir kez daha kanitlanmisg-
tir. Bu durum, 6nceki béliimde betimlenen ve nesne akimi
ile konum akimi veya nesne akimi ile nasu akiminin zithg
tizerine kurulmus yargilar gibi beynimizin isleyisiyle ilgili
kesin yargilara varmanin olumsuzluklarim1 vurgulamakta-
dir. Nesnelerin siniflandirilmasindan uzamsal temsile ka-
dar, motor sistem (6zellikle ventro-dorsal akimda bulunan
kortikal alanlar) sadece hareket kontroliinden daha ileriye
giden ¢ok sayida iglevi gostermektedir. Bu iglevler ilerleyen
bélimlerde de gérecegimiz gibi, yalnizca viicudumuz ve et-
rafindaki nesneleri degil, ayrica bagkalarinin hareket halin-
deki viicutlarini igeren eylem dinamikleriyle baglantilhidir.

3 Bkz. Volpe vd (1979); Berti ve Rizzolatti (1992); Marshall ve Halligan
(1988).
Marshall ve Halligan (1988).
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EYLEMLERI ANLAMA

Kanonik Noronlar ve Ayna Noronlar

F5'in iglevsel oOzelliklerinin analizinden, bu alandaki no-
ronlarin ¢ogunun kavrama, tutma, yénlendirme gibi belirli
motor eylemler sirasinda etkinlestigini ve bazilarinin ayrica
gorsel uyarimlara da tepki verdigini gérdiik. Bu néronlarin
motor Ozellikleri (kodladiklarn tutusg gibi) ve gorsel segici-
likleri (s6z konusu nesnenin gekli, boyutu ve yonii) arasinda
bariz bir uyum vardir. Bu uyum nesneyle ilgili gérsel bilgiyi
uygun motor eylemlere déniistiirme igleminde belirleyici rol
oynar. Bu noronlara kanonik néronlar denir, ¢linkii uzun sii-
reden beri gorsel-motor déniigiimlerde premotor korteksin
yer aldig: diigtiniilmektedir.

1990’larin baglarinda maymunlar iizerinde yiriitiilen
aragtirmalarda maymun belirli gérevleri gergeklestirmek
tizere egitilmis ama serbest hareket etmesine izin verilmigtir.
Bu arasgtirmalar bu néronlarin yalnizca gérsel-motor 6zel-
likleri olan néronlar olmadigini agiga gitkarmigtir.! Sagirtic
bir gekilde néronlarin hem hayvan kendi bagina bir motor
eylem gergeklestirdiginde (yiyecegi kavramak gibi) hem de
deneycinin bu eylemi gercgeklestirmesini izlerken etkinlegti-
gi kesfedilmigtir. Bu néronlar F5'in kortikal digbiikeyliginde
kaydedilmig ve néronlara ayna néronlar ad1 verilmigtir.?

' di Pellegrino vd (1992).
Rizzolatti vd (1996a); Gallese vd (1996).
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Ayna noéronlarinin motor ézellikleri diger F5 néronlarinin
motor ozellikleriyle, belirli motor eylemler sirasinda segi-
limsel olarak etkinlegmeleri bakimindan aynmidir ama gérsel
6zellikleri 6nemli olgiide farklhidir. Kanonik noéronlarin ak-
sine ayna noéronlar yiyecek veya diger ii¢ boyutlu nesnelere
bakildiginda etkinlesmez ya da davraniglan gérsel uyarimin
boyutundan etkilenmez. Aslinda etkinlegsmeleri, viicut béli-
mii (el veya agiz) ile nesne etkilesimini igeren belirli motor
eylemlerin gézlemine dayanir. Taklit edilen motor eylemlerin
veya kollan kaldirmak veya el sallamak gibi gegigsiz hare-
ketlerin (iligkili bir nesne olmadan) néron tepkisi yaratma-
digin1 unutmamak gerekir. Onemli bir diger konuysa, ayna
néronlarinin ateglenmelerinin gézlemlenen eylemin gézlem-
ciye gore mesafesi ve uzamsal konumundan ¢ogunlukla et-
kilenmemesidir. Ne var ki baz1 vakalarda goriilen hareketin
yoniinden veya deneycinin kullandig) elden (sol veya sag) et-
kilendigi gorilmusgtir.

Eger gorsel olarak kodlanmig etkin motor eylemleri ayirt
edici kriter olarak kabul edersek, ayna néronlar Bélim 2'de
F5 noronlarinin motor 6zelliklerine uygulanan simiflandir-
maya benzer siniflara ayrlabilir: Béylece elimizde, “kavra-
yici-ayna-ndronlar,” “tutucu-ayna-néronlar,” “kullanici-ay-
na-néronlar” ve ayrica “yerlestirici-ayna-néronlar”(maymun
deneycinin tezgaha nesne koydugunda etkinlesir) ile “elle-
etkilesim-ayna-néronlan” (bir el, nesneyi tutarken diger elin
dogrultusunda hareket eden bir el goriildiigiinde tetiklenir)
olur. Siniflandirma g¢ogu F5 néronunun belirli bir tiir eylem
gozlemlendiginde (kavrama gibi) tetiklendigini ortaya koy-
mugtur. Diger néronlar pek segici gériinmemektedir. Bunlar
iki, bazen de (nadir olarak) ii¢ motor eylemin gézlemlenmesi
sirasinda etkinlegir.

Sekil 4.1 tipik bir “kavrayici-ayna-néronun” davranigini
gostermektedir. (A) kogulunda maymun deneyciyi tepsiden
bir parga yiyecegi kaldirnirken gézlemler. Néron deneycinin
eli yiyecege yaklagtigr anda etkinlesmeye ve yiyecegi almak
icin elin girmesi gereken sekli tahmin etmeye baslar; eylem
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sona erene kadar etkinlesmeye devam eder. (B) kogulunda
maymun yiyecegi alir ve bu durumda néronun ateglenmesi
elin sekillenmesiyle iligkilidir.

Sekil 4.1 “Kavrayici-ayna-néronun” gorsel ve motor tepkileri. (di Pelleg-
rino vd, 1992).

Gorsel tepkiler ile motor eylemler sirasindaki etkinligin
kiyaslanmasi ayna néronlarin en 6nemli iglevsel 6zellikleri-
ni agiga ¢cikarmaktadir. Bunlar kodlanan motor eylem ile onu
tetikleyen gozlemlenen motor eylem arasindaki uyumdur.

Ne var ki farkhh noronlarin farki diizeylerde uyumlar
olabilir. Iki ana tiir tespit edilmistir: tamamen uyumlu ve
genel olarak uyumlu. Tamamen uyumlu noéronlarda goz-
lemlenen eylem ile gergeklestirilen eylem arasindaki iligki
gercekten eksiksizdir; bunun 6rnegi Sekil 4.2'de verilmistir.
(A) kogsulunda maymun, deneycinin kuru tiziimi saat yoniin-
de ve saat yoniiniin tersine, sanki ikiye ayiracak gibi elinde
cevirmesini izler: Néron sadece tek bir yon i¢gin etkinlegir. (B)
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kosulunda deneyci ve maymun ayni kuru tiziimii tutar: Hay-
van tiziimi bolebilmek i¢in bilegini deneycinin bilegine ters
yonde gevirdiginde noron etkinlesir. (C) kosulunda maymun
hassas tutugu kullanarak yiyecegi alir. Bu motor eylem her-
hangi bir etkinlesme meydana getirmez.

DT Yoy nuYnd

Il $04101 L1 i
il i ([ 1]} ([ [N} IR
ne [T ] 1 (NN 0
o [1l1] )
Sekil 4.2 Tamamen uyumlu bir
ayna noéron oOrnegi. (A) May-
mun deneycinin kuru lzimi
saat yoniinde ve saat yoniiniin
tersine gevirmesini gézlemler:
néron yalnmizca bir yon igin
Tt " iemen etkinlegir. (B) Deneyci maymu-
o s N 1] . - .
Pes 0 W W nun elinde tutugu bir parga

yiyecegi dondiirir ve hayvan

bilegini deneycinin bileginin

tersine gevirir. (C) Maymun yi-

yecegi hassas tutugla alir. Her

bir deneysel kosul igin doért
. 10 dizi kayit gosterilmigtir. Etkin-
lesme kayitlarinin dstiindeki
oklar doéndiirmenin yonini
belirtmektedir. (Rizzolatti vd,
1996a).

Genel olarak uyumlu néronlarda, néron tarafindan gorsel
ve motor bakimdan kodlanan eylemler bire bir aym olmasa
da baglantilidir. Bu baglant1 farkl yayginhk diizeylerinde
ortaya cikabilir. Aslinda baz1 néronlar yalnizca uygulanan
motor eylemlerden birine (kavrama gibi) ve gézlemlenen ey-
lemlerden ikisine (kavrama ve tutmaya) tepki verir. Digerleri
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tek bir gergeklestirilen ve gézlemlenen motor eylemi kodlar
ama bunlar farkh segilim derecelerine sahiptir. Ornegin Se-
kil 4.3'teki néronu ele alalim. Néron maymun deneyciyi has-
sas tutug veya tiim el tutusuyla bir nesneyi kavrarken goz-
lemledigi sirada etkinlegir. Ancak yalnizca hayvanin kendisi
nesneyi almak i¢in hassas tutugu kullandiginda tepki verir.
Bu durumda ilk olarak baglantili bir bagka eylemin uygulan-
masi sirasinda etkinlegirken, bir eylemi gorsel olarak kodla-
yannéronlar vardir. Bu tiir bir ayna néron, hayvan deneyciyi
ylzeye yiyecek koyarken veya yiyecegi alirken gozlemledigi
sirada etkinlegir. Bu néronlarin iglevsel roli ve kavramsal
o6nemi konusunda ¢ok fazla tartigma yoktur. Ancak davra-
niglarinin, bu bélimiin son paragrafinda agiklayacagimiz
gibi motor eylemlerin zincir organizasyonunun bir sonucu
olmasi son derece olasidir. Gok gesitli tipolojileri goz 6nii-
ne aldigimizda, genel olarak uyumlu néronlar maymundaki
ayna néronlarin yaklagik olarak %70'ini temsil etmektedir.

Sekil 4.3 Genel olarak uyumlu bir néron 6rnegi. A) Deneyci bir parga
yiyecegi hassas tutugla kavrar. B) Deneyci bir parga yiyecegi tiim el
tutuguyla kavrar. C) Maymun yiyecegi hassas tutugla alir. Néron etkin
kavrama igin son derece segici olsa da, kavramanin gézlemlenmesi sira-
sinda segici degildir (Gallese vd, 1996'dan uyarland).
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Beslenme ve fletigim

Simdiye kadar érneklerimizi el hareketlerinin etkinlegtirdigi
ayna noéronlar igeren vakalarla sinirladik. Esasen ilk aragtir-
malar neredeyse sadece F5'in dorsal bélgesine odaklanmigti.
Bu bélgede temsil edilen hareketlerin ¢ogu elle baglantihidir.
11k béliimde bahsettigimiz gibi elektrik mikro-uyarim ve né-
ron etkinligi agiz hareketlerinin de F5'in ventral bolgesinde
kontrol edildigini gdosterir. Son aragtirmalar bu alandaki no-
ronlarin ayna néronlarla ayni gérsel-motor 6zelliklere sahip
olduguna dair kanit saglamigtir; bu néronlar agizdaki motor
eylemlerin etkin uygulamasi ve bagkalarinin yaptig1 benzer
eylemler gozlemlenirken aym gekilde tepki vermektedir.?

Sekil 4.4 hayvanda kaydedilen néronlarin motor ve goérsel
tepkilerini 6zgiilligiint degerlendirmek i¢in deneyci ve may-
mun tarafindan gergeklestirilen bazi eylemleri géstermekte-
dir. Ust ve orta paneller kat1 veya sivilarin alimin igeren iki
tipik gecisli beden hareketini (nesneyle iligkili beden hare-
ketleri) gosterirken, alt paneldeki resimler dudak saplatmak
veya disleri gicirdatmanin yaninda, maymunun iletigim dav-
ranigl repertuarina ait gegigsiz bir eylemi (dudaklarin diga-
riya uzamasl) gostermektedir.

Ayna néronlann gogu (yaklagik %85'i) bir parga yiyecegi
agizla tutma, ¢gigneme veya emme gibi eylemlerin goriilme-
sine tepki verir. Bunlar beslenme néronlar olarak adlandi-
rilmigtir. Iglevsel olarak yaklagildiginda bu néronlar eldeki
ayna néronlara benzerdir: aslinda onlar da yalnizca viicut
bir nesneyle etkilesime gectiginde etkinlesir; nesnenin sa-
dece goriinmesi veya gegigsiz bir beden hareketinin uygu-
lanmasi herhangi belirgin bir tepki iiretmemektedir. Ayrica
bunlarin ¢ogu belirli bir tiir eylem i¢in segilimseldir ve yak-
lagik ligte biri tamamen uyumludur ($ekil 4.5).

3 Ferrarivd (2003).
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Sekil 4.4 Deneyci ve maymunun gergeklestirdigi, agzin ayna néronlarim
aragtirmak igin kullanilan gegigli ve gegigsiz hareket 6rnekleri. Yukari-
dan agag: agizla bir parga yiyecegi tutmak, siringadan portakal suyunu
emmek; dudaklar 6ne uzatmak (Ferrari vd, 2003).

Agizla yapilan iletisim eylemlerinin gériinmesine tepki
veren ayna ndronlar farkh sekilde hareket eder. Sekil 4.6'da
iki 6rnek verilmistir; ilkinde deneyci dudaklarim1 saplatir
(A), dudaklarim éne uzatir (B) ve siringadan emer (C). Sade-
ce (A) 6nemli bir tepki olugturur. Ancak ayni néron hayvan
yiyecegi agziyla tuttugunda da etkinlesmektedir. Bunu ya-
parken dilini ve dudaklarin yavagga éne uzatir (D). tkinci ér-
nekte deneyci dudaklarini 6ne uzatir (A), yiyecegi diglerinin
arasinda tutar (B) ve maymuna yiyecegi vermeyi teklif eder
(C): Bu durumda da néron yalnizca (A) kosulunda etkinlegir
ve 6nceki 6rnekte oldugu gibi, maymun giringadan portakal
suyu i¢mek (D) gibi tipik bir beslenme eylemi gergeklestirdi-
ginde etkinlegir.
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A) Deneyci yiyecegi agziyla tutar B) Deneyci siringadan emer

50 ani artig/sn 50 ani artig/sn

C) Deneyci yiyecegi agziyla t‘:tu— D) Maymun yiyecegi agziyla t1ustar
yormusg gibi yapar
50 ani artig/sn 2 50 ani arti/sn
: S—
E) Maymun giringadan emer F) Yiyecek gorinir
50 ani artig/sn o
1s I s

Sekil 4.5 “Agizla tutug ayna néronu” 6rnegi. (A) Deneyci tezgahtaki yiye-
cege dogru agz1 kapal olarak hareket eder ve digleriyle yakalar. (B) De-
neyci agzim meyve suyuyla dolu giringaya yaklagtinr, tezgaha yaslanir
ve meyve suyunu emer. (C) Deneyci (A)'daki ayni eylemi yiyecek olmadan
taklit eder. (D) Deneyci yiyecegi maymuna dogru yaklagtirir ve maymun
yiyecegi digleriyle yakalayarak yer. (E) S$irninganin etrafina dudaklarim
saran maymun meyve suyunu emer. (F) Deneyci degnege yiyecek koyar
ve maymunun goriig alanina gétiirir. Her bir panel on deneme ve bun-
larla ilgili grafikleri géstermektedir. Test ve grafikler deneycinin agzi-
nin (gorsel tepki) ve maymunun (motor tepki) yiyecegi dokundugu an
ve yiyecegin maymunun gériig alanina girdigi an1 gostermektedir. (C)'de
hareketin bittigi an gosterilmigtir. Dikey eksen: ani artig/sn; yatay ek-
sen: zaman. Aralik boyutu = 20 ms. (Ferrari vd, 2003).

Diger ayna néronlarinin aksine iletisim noronlar gegis-
siz hareketler gozlemlendiginde tepki verir. Bu tepkinin gor-
sel uyarnimla o kadar ilgili olmadigi, daha ziyade maymunun
tepkiyi gegigsiz hareket olarak yorumlamasi oldugu savunu-
labilir. Bagka bir deyisle deneycinin basit bir gekilde dilini
6ne uzatmasi hareketi maymunda yalamanin motor temsili-
ni meydana getirmektedir. Bu agiklama yalnizca ayna néron-
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lan tek bir kuramsal tasarida birlestirdigi i¢in caziptir. Ne
yazik ki gegigsiz hareketlerin gézlemlenmesi, iletigim ayna
noronlarda hig tepki tiretmemekte ya da gok az liretmektedir.

Noron 76 Noron 28
A) Deneyci dudaklarini saplatir A) Deneyci dudaklarini dne uzatir
Jacd'e Jac. 'l

C) Deneyci giringadan emer ClYiyecek goriiniir

T

[

D) Maymun yiyecegi almak igin

dudaklarini 6ne uzatir B} Maymgh LSS SOl

»
artig/s

1s 1s

Sekil 4.6 Iki iletisgim ayna néronu érnegi. Tek deneme tepkileri ve gra-
fikleri eylemin zirve noktasina ulagtigl am gdstermektedir. Néron 76:
(A) Deneyci maymunun 6niinde dudaklarnni gaplatir. (B) Deneyci dudak-
lanni 6ne uzatir. (C) Deneyci dudaklarin1 meyve suyuyla dolu sirnnga-
ya yaklagtinr ve igindekileri emer. (D) Deneyci maymuna yiyecek teklif
eder ve maymun dudaklarini 6ne uzatarak yiyecegi yakalar. Néron 28:
(A) Deneyci maymuna bakarak dudaklarim 6ne uzatir. (B) Deneyci agzini
tezgahtaki yiyecek pargasina dogru yaklagtinr, yiyecegi yakalar ve dig-
leri arasinda tutar. (C) Deneyci bir degnek yardimiyla yiyecegi maymu-
nun 6niine uzatir. (D) Deneyci meyve suyuyla dolu sinngay: maymuna
teklif eder ve maymun meyve suyunu emer. (Ferrari vd, 2003).
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Onemli bir mesele hild agifa kavugmamigtir: el motor
eylemlerine ve gegigsiz néronlara bagh ayna néronlarinin
aksine, iletigim noronlan gorsel ve motor tepkiler arasin-
da higbir uyum gostermez. Yalnizca goérsel tepkiler doga-
da iletigimselken, motor tepkiler gegigsizdir. Sadece motor
ozellikleri ele alacak olursak, genelde goézlemlenen eylem
ile uygulanan eylem arasinda iyi diizeyde bir iligki vardir:
dudagin 6ne uzatilmasinin gézlemlenmesiyle etkinlesen né-
ronlar, maymun tarafindan benzer hareketler gerektiren (g1-
ringadan meyve suyu emmek gibi) eylemlere tepki verirken,
digerlerine tepki vermemektedir. Aynis1 dudak saplatma igin
de gecerlidir. Ancak bu eylemlerin farkli énemleri oldugu
unutulmamalidir. Tek tek néronlar1 kaydetmek i¢in deney-
de bir maymunu iletigimle ilgili beden hareketleri yapmaya
ikna etmek kolay bir gorev degildir. Ancak nadir de olsa ba-
sarildiginda, iletigimle ilgili bedensel hareketlerle baglantili
belirgin bir néron tepkisi elde edilmistir (Sekil 4.7). Bu bulgu
sadece birkag degil, birgok néron igin ayni seyin gegerli ol-
duguna inanmamiz saglayabilir.

A) Deneyci dudaklarini 6ne uzatir

Sekil 4.7 lletisim ayna néronunun dudaklar1 6ne uzatmay1 kodlamasinin
ornegi. (A) Deneyci maymuna bakarken dudaklarini 6ne uzatir. (B) May-
mun deneycinin dudaklarim1 saplatmasina dudaklarim gsaplatarak tepki
verir. (Ferrari vd, 2003.)

Deneysel kosullarda karsgilagilan zorluklar bir yana,
yeme ve iletisim eylemlerinin ortak bir néral temeli olma-
s1, 6zellikle insan olmayan primatlarla yiritilen belirli
etoloji aragtirmalar: 15181nda degerlendirildiginde, olduk-
¢a ilgingtir.* Dudak saplatma veya dudagi 6ne uzatma gibi

Bkz.Van Hoof (1962; 1967); ayrica bkz. Maestripieri (1996).
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iletigim eylemleri, esasinda yemeyle ilgili ve timarlamayla
baglantili bir hareket repertuarindan evrimlegmigtir. insan
olmayan primatlar arasinda, timarlamanin yakinlik kur-
ma ve sosyal bagliligin temel yollarindan biri oldugu bi-
linmektedir: gruplann olugmasini saglamasinin ardindan,
gruplar ¢ok biiyiidiigiinde daha zayif iiyeleri diger hayvan-
lara kars: koruma islevi olan gesitli gruplar i¢inde koalis-
yonlarin olugsumunu tegvik etmektedir. Maymun diger bir
maymunun kiirkiini temizleyip, pirelerini almaya bagladi-
ginda, genelde ilk hareketinin ardindan veya ilk hareketiyle
birlikte dudak saplatma da gelir. Beslenmeyle birlikte de
dudak saplatma gergeklesir ama timarlamaya gére daha az
miktardadir ve sanki neredeyse maymun bu iki hareketin
farkim1 vurgulamak ister gibidir. Bu yilizden timarlama ol-
madan dudak saplatma nesneyle ilgili iglevleri iletigim ig-
levlerine dontistiiren bir ritiiel motor eylem bigimidir. Ay-
nis1 dudaklan veya dili 6ne uzatma gibi beden hareketleri
icin de gegerlidir. Bu bakimdan F5 gibi bir alandaki iletigim
ayna ndéronlarinin kesfi, gérsel ve motor tepkiler arasinda-
ki agik uyum eksikligiyle birlikte, yeme (bagka bir deyisle
yiyecegi agza tagima ve yutma gegigli eylemi) kokenlerin-
den tamamen ayrilmamig iletigim iglevlerin ilk kortikali-
zasyon siirecini yansitir._

Superior Temporal Sulkus ve Inferior Parietal
Lobcukla Baglantilar
Bolim 2'de gordiigiimiiz gibi kanonik F5 noéronlarina gon-
derilen gorsel bilginin ¢ogu anterior intraparietal alandan
(AIP) gelmektedir. $imdi sormamiz gereken, hangi kortikal
bélgenin ayna néronlara duyusal girdi sagladigidir.

On bes yildan fazla bir siire 6nce David I. Perrett ve mes-
lektaglar’® maymunlarda superior temporal sulkusun (STS)
6n kisminin, bagka bir bireyin gerceklestirdigi ¢cok sayida
viicut hareketinin goriiniigiine gére secgerek tepki veren no-

5 Bkz. Perrett vd (1989; 1990).
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ronlar barindirdigini1 géstermistir: bazi néronlar maymun-
larin kafa veya g6z hareketleri gézlemlenirken etkinlesmis,
digerleri gévde ve bacak (yliriime) hareketleri gézlemlenir-
ken tepki vermis, bagka bir grup da 6zel el-nesne etkilegim-
lerini kodlamigtir.

Bu ikinci grubun néronlarnin gérsel 6zellikleri F5 ayna
noéronlarininkine gok benzer. Her iki néron toplulugu da bii-
yiik 6l¢iide, gozlemlenen aym tiir eylemleri, gegitli soyutlama
diizeyleriyle (elle kavrama, hassasiyet kavrayigiyla kavrama
gibi) kodlamakta ve deneyci gegigsiz hareketler yaptiginda
veya nesne olmadiginda etkili bir gegisli eylemi taklit etti-
ginde etkinlesmemektedir. Ancak temel bir fark vardir: F5
ayna noronlarinin aksine STS ndéronlari, hareketlerle bag-
lantil1 olarak etkinlesmeyen, tamamen gorsel noronlardir.
Bu nedenle bunlar, ayna néronlarinin esas 6zelligi olan gor-
sel-motor kombinasyondan mahrumdur.

STS noéronlan son derece ilgi gekicidir. Bunun nedeni
yalnizca o6zellikleri degil, aym zamanda ndéronlarin ayna
néronlar kadar karmagik olabileceklerini anlamamiza yar-
dimci1 olmalaridir. Digerleri tarafindan gergeklestirilen bi-
yolojik hareketlerin kodlamasinin nasil belirli bir sistemde
gergeklestigini ve bu hareketleri tanimlama siirecinin gérsel
sistemde nasil bagladigim gosterirler. Buradan sonra motor
alanlara gonderilen gorsel bilginin bu nedenle motor né-
ronlarin karmagik goérsel 6zelliklerine katkida bulundugunu
varsayabiliriz.

Siradaki soru bilginin STS'den F5’e nasil iletildigidir.
Anatomik bir bakis agisiyla yaklastigimizda, STS dogrudan
ventral premotor kortekste degildir. Ancak inferior parietal
lobguk ve prefraontal lobun kisimlariyla son derece baglan-
tilidir.6 Bu yiizden gézlemlenen eylemlere iligkin gorsel bilgi
F5'e bu iki yoldan biriyle ulagabilir. tkinci yol biiyiik olasi-
likla daha 6nemsizdir: STS'den bilgi alan F5 ile prefrontal
lob arasindaki baglantilarin gok gii¢lii olmadig: bilinmek-

5  Selzer ve Pandya (1994).
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tedir; diger bir yandan, F5, PF ve PFG alanlarinin olustur-
dugu inferior parietal lobgugun rostral’ kismiyla son derece
baglantihdir.’

Dahasi1 PF-PFG noéronlarinin iglevsel 6zellikleri PF-PFG
bilegeninin STS ile F5 arasinda bir koprii olarak kabul edi-
lebilecegini gostermektedir. 1980’'lerde Jari Hyvarinen® ve
meslektaglan tarafindan yapilan bir aragtirma bu bilegene
ait noéronlarn duyusal (bedensel-duyusal ve gorsel) uyan-
ma tepki verdigini ve bu néronlann yaklasik tigte birinin
ayrica el ve agzin goniilli hareketleri sirasinda da etkinles-
tigini gostermigtir. Ancak daha sonraki aragtirmalar® gérsel
uyarima tepki veren néronlarin yaklagik %40'1nin, kavrama,
tutma, uzanma gibi elle gergeklestirilen motor eylemler géz-
lemlenirken etkinlestigini ve daha da 6nemlisi gogunlugun
(yaklagsik %70), maymun eli, agz1 veya her ikisiyle eylem ger-
ceklestirirken tepki veren motor 6zellikleri oldugunu géster-
mistir. Bunlar parietal ayna néronlardur.

F5 noronlan gibi parietal ayna noronlar da gereg¢ veya
nesne sadece gézlemlenirken, hatta bir eylem taklit edilirken
etkinlegmez. Yaris1 yalnizca bir tiir motor eylem igin, diger
yan da iki tiir igin segicidir (6rnegin, kavrama ve birakma).
Gozlemlenen ve uygulanan eylemler arasindaki iligki ba-
kimindan F5 néronlan gibi davranirlar: Bazilar1 tamamen
uyumlu olsa da gogunluk genel olarak uyumludur.

Ayna Néronlarinin islevi

Artik F5 ve PF-PFG alanlarinda kaydedilen ayna néronla-
rin iglevsel rollerini agiga kavusturmamiz lazim. Yiizeysel
olarak baktigimizda maymunun bagka bir birey (bizim du-
rumumuzda deneyci) tarafindan gerceklestirilen eylemleri
gozlemlemesi sirasinda bu néronlarin etkinlesmesini 6zel

Burun bélgesine yakin -yn.

Bkz. Petrides ve Pandya (1984); ayrica Matelli vd (1986). Okuyucu bu ko-
nuyla ilgili daha detayl bilgiyi bu kitabin ilk béliimiinde bulacaktir.
Leinonen vd (1979); Leinonen ve Nyman (1979); Hyvérinen (1981). Ayrica
bkz. Graziano ve Gross (1995).

Fogassi vd (1998); Gallese vd (2002).
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olmayan unsurlara (dikkat veya yiyecek beklentisi gibi) bag-
layabilir veya hayvanin alaninda olabilecek herhangi bir ra-
kibe karsi tistiinlik saglamak igin en hizli gsekilde gordigi
beden hareketlerini tekrar etmesini saglayan eyleme hazirh-
ga dayandirabiliriz. Durum bu olsaydi ayna néronlar ya 6zel
bir iglevsellikten mahrum olurdu ya da premotor kortekste
yaygin olarak bulunan ve hareketin etkin gergeklesmesinden
once etkinlesen “hazirlayic1 néronlarnn” 6zel bir kategorisi
olarak kabul edilirdi.

Daha yakindan bakinca bu varsayimlarn higbirinin ka-
bul edilebilir olmadigin1 gériiyoruz. Ayna néronlarinin ¢o-
gunda bulunan tepkilerin secilimi ve gérsel-motor uyum
hayvanlann yiyecek beklentisi veya bagka gegit odiillerle
ilgili davraniglarina atfedilemez. $ekil 4.8'de betimlenen de-
ney bunun kamtidir. (A) ve (B)de noronlann kaydedilmekte
olan maymun diger maymunu veya deneyciyi elleriyle yiye-
cegi alirken izlemistir; (C)'de maymunun kendisi ayni eylemi
gerceklestirmektedir. Bu kogullann ikisinde de maymun vyi-
yecege yetisememis ve higbir 6diil almamis olmasina rag-
men, ayna néronlar hem (A) hem de (B)'de etkinlegmistir.

Ayna noronlannin etkinliginin, harekete hazirhigin bir
tirdi olarak agiklanmasi pek tatmin edici degildir. Sekil
4.8'de maymun yiyecegin alinmasini ilk kez gézlemlediginde
eyleme hazirlanmas igin higbir nedeni yoktur. Giinkii yiye-
cek ulagsamayacag: kadar uzaktadir. Okuyucularimiz ge¢mis
deneylerin higbirinde motor eylemin gériiniip uygulanmasi
sirasinda ayna noronlarimin etkinlegsmedigini hatirlayacak-
tir. Ayna néronlarinin, maymuna ulagamayacag: bir mesafe-
den yiyecek verilirken asla etkinlegsmeyecegini unutmamali-
y1z. Maymunun tepkileri eylemin hazirhigina bagh olsaydi,
ayna ndronlar hareketi gergeklestirmeden 6nceki asamada
etkin olmus olurdu.
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Sekil 4.8 “Kavrayic1 ayna néronun” etkinlegsmesi. (A) Néronlan kaydedi-
len maymun gekilde gésterilen yiyecegi elleriyle alan diger bir maymu-
nu izler; (B) Maymun deneycinin yiyecegi almasim izler; (C) Maymun
aym hareketi gergeklestirir. Her bir panel 5 denemeyi géstermektedir.
Noéronun aynm anda gergeklegen neredeyse higbir eylemi yoktur (Rizzo-
latti vd, 1996a).

Birkag¢ yi1l 6nce Marc Jeannerod motor gériintiilemeyle
ilgili bir makalede ayna néronlarinin isglevlerine farkh (ve
daha geligmig) bir yorum getirmigtir.”® Bir sinif ve orkest-
ra gefinin karmagik bir pargay: kemanla ¢almasim dikkatle
izleyen ve daha sonra bu parganin aynmisini ¢almasi gereken
bir 6grenci diisiniin. Bunu yapmak i¢in orkestra gefinin el
ve parmaklarinin hizli hareketlerinin motor bir goriintii-
siinii olugturmasi gerekir. iste Jeannerod'a gére bu motor
goruntiiniin iretilmesinden sorumlu néronlarin aynilar,

Jeannerod (1994).
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ogrencinin pargay1 hazirlama ve uygulamasi sirasinda da
etkinlesecektir. Bagka bir deyisle ayna néronlann etkinleg-
mesi taklitle 6grenilebilecek g6zlemlenen motor eylemin bir
“i¢ motor temsilini” yaratacaktir.

Jeannerod'un oOnerisi, ¢gok degerli olmasinin yaninda,
daha 6nce gordiigiimiiz deneysel verilerle de uyumludur.
Ayna noéronlann gorsel ve motor tepkileri arasindaki yakin
baglanti, bir birey digerlerinin gercgeklestirdigi eylemleri
gozlemlerken, beyninde eylemin organize edilmesi ve etkili
olarak gergeklestirilmesi sirasinda kendiliginden etkinlegen
potansiyel eylemlere benzer potansiyel bir motor eylemin
ortaya ¢iktigim1 géstermez. Fark sudur: bir durumda eylem
potansiyel agamada kalirken (“i¢ motor temsil” olarak), di-
ger durumda somut bir dizi harekete doniigmektedir. Ancak
Jeannerod’a katilmayacagimiz bir nokta vardir: Bize gore
ayna noronlarin birincil iglevi taklit davranigiyla baglan-
tilidir.

Sonraki sayfalarda sik sik taklit olarak degerlendirilen
ve bazen de taklitle kangtirilan ¢ok sayida fenomeni daha
ayrnintili olarak inceleyecegiz; ayrica insan kapasitelerinin,
bagkalan tarafindan gergeklestirilen hareketlerin ardindan,
ayna noron sistemine dayanarak ayni hareketi gergeklegtir-
meyi ne kadar 6grenebilecegini degerlendirecegiz. Son yil-
larda bilhassa etolojistler taklidin kelimenin tam anlamiyla
insan ve (muhtemelen) insana benzeyen kuyruklu maymun-
lara ait bir ayricalik oldugunu diigiinmektedir. Daha 6nce
acikladigimiz deneylerde arastirillan makaklar igin bu ge-
gerli degildir."! Bu nedenle Jeannerod'un yorumuna tama-
men katilamayiz: F5 ve PF-PFG kompleks ayna néronlarin
iglevinin gelisim kokeni daha eskiye dayanir. Verilen 6rnek-
ler temelinde de bu néronlarn esasen “motor etkinliklerin”
anlamini, yani bagkalannin gerceklestirdigi eylemleri kav-
ramakla ilgili oldugu séylenebilir.!?

' Digerlerinin yam sira bkz. Byrne (1995); Tomasello ve Call (1997); Visal-
berghi ve Fragaszy (1990;2002)
di Pellegrino vd (1992).
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Kullandigimiz “kavramak” terimi, gézlemcinin (bizim
durumumuzda bu maymundur) agik ve hatta reflekse daya-
L1 “gériillen eylem ve gergeklestirilen eylem aym veya ben-
zerdir” bilgisine sahip oldugu anlamina gelmez. Séylemeye
calistigimiz sey gok daha basittir: Biz, gzlemlenen “motor
etkinliklerdeki” eylemin tiiriinii, nesnelerle etkilegsen belir-
li bir kiple karakterize edilen eylemin tiiriinii aninda ayirt
edebilme, bu eylemi bir bagka eylemden ayirma ve son ola-
rak bu bilgiyi en uygun bigimde tepki vermek i¢in kullan-
ma becerisinden bahsediyoruz. Dolayisiyla daha 6nce an-
terior intraparietal alanin (AIP) gérsel-motor néronlan ve
F5 kanonik néronlanyla ilgili séylenenler bu durumda da
gegerlidir: Gorsel uyarim, etkin olarak gergeklestirilmese
bile karsilik gelen motor eylemden baglayarak aninda kod-
lanir. Yalnizca tek bir 6nemli fark vardir: Ayna noronlari-
nin durumunda gorsel uyarim bir nesne veya bu nesnenin
hareketleri tarafindan olusturulmaz. Bunun yerine nesne-
yi kavrama, tutma veya kullanma hedefleri olan bagka bir
bireyin nesneyle ilgili hareketleri tarafindan olusturulur.
Nesnelerle ilgili olarak, eylemi gergeklestirmek igin géz-
lemcinin kapasitesini diizenleyen motor eylemlerin s6zligi
sayesinde bu hareketler gozlemciye bir anlam ifade eder.
Maymunun durumundaysa yiyecegi kavrama, tutma, agiza
tagima gibi hareketler anlam ifade edecektir: bu nedenle
deneycinin elini hassas tutuga getirerek yiyecegi agzina
dogru gotiirdigiini gordiigiinde, aninda “motor etkinlikle-
rin” anlamini algilamakta ve bunlari kasitli eylem baki-
mindan yorumlamaktadur.

Eylemin Gorsel Temsili ve Motor Eylem Olarak
Anlasilmasi

Bu duruma su agidan itiraz edilebilir: Yukarida da tartigil-
dig1 gibi digerlerinin viicut hareketlerinin gézlemlenmesi-
ne ve bazen de el-nesne etkilesimlerine segici olarak tepki
veren néronlar, superior temporal sulkusun (STS) anterior
bélgesinde bulunmugtur. STS alanlarinin gorsel, oksipital ve
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temporal kortikal alanlarla baglantili1 oldugundan ve birgok
acidan ventral akimla paralel bir devre kurdugundan bah-
setmigtik (bkz. Sekil 2.7). O halde bagkalarnin eylemlerini
gozlemcinin beyninde kendi motor eylemleri bakimindan
kodlayan bir ayna néron sistemi 6nermenin ne anlami var-
dir? Bagkalarinin eylemlerini anlamanin, gézlemci tarafin-
dan herhangi bir motor miidahale olmadan tamamen gorsel
analiz mekanizmalarina ve gézlemlenen eylemi olugturan
gesitli elementlerin sentezine dayali oldugunu varsaymak
¢ok daha kolay olmaz miydi?

Perrett ve meslektaglan'® eylemin goérsel kodlamasinin
STS'nin anterior bolgesinde sasirtici diizeyde bir karma-
sikliga ulagtigim géstermigtir. Ornegin bakiglarin yéniiniin
gozlemlenmesine dair bilgi ile bireyin gergeklestirdigi ha-
reketlere dair bilgiyi bir araya getirebilen néronlar vardir.
Bu tiir néronlar yalnizca maymun, deneyciyi baktig1 yonde
bulunan bir nesneyi alirken goérdiigiinde etkinlegir. Deneyci
bakiglarinin yoniinii degistirirse, eyleminin gézlemlenme-
si dikkate deger bir néron etkinligini tetiklemez. Ancak bu
segiciligin veya daha genel terimlerle ifade etmek gerekirse
gozlemlenen eylemin farkl gérsel yanlarimi birbirine bag-
lama kapasitesinin, “anlamak” teriminin kullanimina yeterli
zemin hazirlayip hazirlamadigin1 kendimize sormamiz ge-
rekir. F5 ve PF-PFG'nin motor etkinlegsme 6zelligi STS'nin
yalmzca gorsel 6zelliklerinden tiireyemeyecek bir 6ge ekle-
mektedir. Bu 6ge olmadan eylemin gorsel 6zellikleri arasin-
daki baglanti en iyi ihtimalle siradan kalacak, gézlemci igin
biitlinsel bir anlam tagimayacaktir.

Motor bir bakis agisiyla baktigimizda, bir seye uzanma
eylemi ile bakiglarin yoni arasindaki baglanti kesinlikle te-
sadif degildir: kiiglik kuliibede 6grendigimiz iizere, bir nes-
neyi almanin en iyi yolu ona bakmaktir. Tiim bagarili strate-
jiler gibi, bu da eylem s6zligiimiiziin bir pargas1 olmustur.
Bu nedenle birinin bu eylemi kopyaladigin1 gérdiigiimiizde

8 Jellema vd (2000; 2002).
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motor sistemimiz rezonans moduna ge¢mektedir. Bu sayede
hareketlerin isteme dayal1 yonlerini ayirt edebilir ve eylemin
tirind anlayabiliriz.

Ayna noronlarinin goérsel-motor 6zellikleri, gérsel bilgi-
yi motor bilgiyle koordine etmelerini saglamaktadir. Onla-
rin bir eylem sirasinda motor néronlar olarak etkinlegme-
si, yalnizca tiir, kip ve eylemin zamanlamasini kodlamalar:
nedeniyle degil, ayrica bu eylemin gergeklegsmesini kontrol
ettikleri i¢in 6ne gikmaktadir. Ongérii mekanizmasi olmadan
motor kontrol iglemi gergceklesemez. Bu nedenle tiim kontrol
iglemleri belirli bir néron etkinligi ile iiretilen etki arasinda
bir iligki belirler. F5 ve PF-PFG alanlarinin 6zel durumunda,
bu etkilerin birlikte dogrulanmas: gesitli néronlarin kodla-
dig1 eylemlerin anlamlarina dair temel bir motor bilgi ya-
ratir. Bu bilgi hem eylemin gergeklesmesi hem de eylemin
bagkalarn tarafindan yapilmas sirasinda kullanilabilir. Aym
noral diizenin etkinlegmesi bize bagkalarinin eylemlerini
anlamak i¢in gézlemcinin kendi eylemlerini diizenleyen aym
motor ilke bilgisine sahip olmas1 gerektigini gésterir.

Son zamanlarda yapilan bazi deneyler bu motor bilgi-
nin duyusal bilginin islenmesinde temel bir rol oynadig:
varsayimini desteklemektedir. O kadar ki motor bilgi olma-
dan eylemi anlamaktan bahsetmek zor olacaktir.'* Maria
Alessandra Umiltd ve meslektaglan bir¢ok F5 néronunun
deneyci tarafindan gergeklestirilen eylemlere tepki verdi-
gini gostermigtir. Bu tepki son agamada (bagka bir deyisle
el ve nesnenin etkilesime gectigi kritik agsama) eylemlerin
maymundan saklanmasindan bagimsiz olarak gergekles-
mektedir. $ekil 4.9 Umilta ve meslektaglarinin deneyini gos-
termektedir. Noronlar dort farkh kogulda kaydedilmigtir: (A)
kosulunda maymun deneycinin ne yaptigim gézlemlemekte
olup, eylemin son kismini tamamen gorebilir (nesnenin kav-
ranmasl); (B) kogsulunda son kisim bir perde ile gizlendigin-
den, maymun yalnizca eylemin baglangicim gériir; (C) ve (D)

¢ Umilta vd (2001).
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kosullar (A) ve (B) kogullarina benzerdir ama deneyci eylemi
yapiyormus gibi yapar; ortada nesne yoktur.

Kayitlara goére, maymunun eylemin son kismim gére-
memesi, deneycinin elinin tamamen goériiniir oldugu kosu-
la goére noron etkinligini higbir sekilde degistirmemektedir.
(B) kosulunda maymun nesnenin perdenin arkasina kondu-
gunu gérmiistiir. Ancak néronun tepkisi yalnizca “nesnenin
hatirlanmasi” olarak yorumlanamaz. Giinki 6yle olsaydi et-
kinligin nesne goériindiigii zaman baglamasi gerekirdi ancak
boyle olmadi. Aksine néronun davranig1 maymun tiim eylemi
izlediginde ve yalnizca eylemin bir kismim izlediginde aym
potansiyel motor eylemin meydana geldigini géstermektedir.
Ashina bakarsaniz maymunun goézlemlenen eylemin kayip
kismiyla etkilesime gegmesini, béylece goriilen kismi dizinin
genel anlamim kavramasini saglayan sey tam da bu potansi-
yel motor eylemdir (“i¢ motor temsil”).

Evelyn Kohler ve meslektaglarn's tarafindan yapilan bir
arastirma, ayna néron etkinliginin gézlemlenen eylemin an-
lamim1 yansittig1 ve yalnizca gorsel 6zelliklerine dayal ol-
madig1 varsayimini destekleyen daha gok kamit saglamistir.
Arastirmacilar hem maymun deneyciyi ses yaratan bir eylem
gerceklestirirken izlediginde hem de eylemi gérmeden sesi
duydugunda etkinlegen iki modlu F5 ayna néronunun 6zel
bir tiiriinii (igitsel-gorsel néronlar) belirlemigtir.

'8 Kohler vd (2002); ayrica bkz. Keynes vd (2003).
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Sekil 4.9 Elle kavrama goriiniir olmadiginda tepki veren bir F5 kavrama
ayna néronunun 6rnegi. Her bir panelin alt kism1 deneycinin gergekles-
tirdigi eylemi, maymunun bakig agisindan gozlemlendigi gibi goéster-
mektedir. (A) ve (B) kogullarinda deneyci elini nesneye dogru uzatir ve
nesneyi kavrar. (C) ve (D) kogullarinda eylemi gergeklestiriyormug gibi
yapar. Deney iki temel koguldan olugur: kavrayan elin goriinmesi: (A) ile
(C) ve kolun uzanmasi; ancak kavramanin olmamasai: (B) ve (D). (B) ve (D)
kogullarindaki taranmig alan maymunun deneycinin elini gérmesini en-
gelleyen perdeyi gostermektedir. Her bir panelin iist kismi, deneycinin
elinin ilgili hareketleri sirasinda kaydedilen néron tepkilerini ve ilgili
grafikleri gostermektedir. Dikey ¢izgi deneycinin elinin bir fotoseli et-
kinlestirdigi noktayr gostermektedir; perdenin oldugu kogulda ise de-
neycinin elinin perdenin arkasinda kayboldugu noktay: igaretlemigtir.
(A) ve (B) kogullanndaki néron tepkilerin benzerligini ve (C) ile (D) kosul-
larnindaki edimsel yoklugu géz 6niinde bulundurunuz. (Umilta vd 2001.)
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Sekil 4.10 bu iki néronun davranigini géstermektedir: Yal-
nizca belirli bir eylem igin (6rnegin, fistik kirmak) segici ol-
makla kalmazlar, ayrica farkh deney kogullarindaki (gérinti
ve ses, yalmzca goriintii, yalnizca ses ve motor uygulama)
tepkileri de agikga benzerdir. Bu da uyandinlan potansiyel
motor eylemin her zaman ayniyken, duyusal bilginin duru-
ma gore degigebildigini gosterir. Eylemin gorsel yonleri yal-
nizca kavramay: diizenlemeyle ilgili gibi goriiniir. Fakat eger
eylem diger unsurlar araciligiyla (ses gibi) anlagilabiliyorsa,
ayna noronlar gérsel uyarimin olmadig: durumlarda bile de-
neycinin eylemini kodlayabilirler.

Eylemin Melodisi ve Istemin Anlagilmasi

F5 ve PF-PFG ayna noronlarinin bu gésterimi, bagkalarinin
eylemlerini anlamanin ayna mekanizmanin tek iglevi ola-
rak yorumlanmamasi gerektigini vurgulamaktadir. Sonraki
sayfalarda ayna néron iglevlerinin kapsamini gosterecek, in-
sanlarda ve insan olmayan primatlarda goérev yapan kortikal
alanlann haritasim verecegiz. Stiphesiz ki bu durum, eylem-
leri anlamanin F5 ve PF-PFG noronlan tarafindan diizenle-
niyor olmasinin ve duyusal-motor tepkilerinin benzerligiyle
igaretlenmis olmasinin 6nemini asla degistirmemektedir.
Gordigiimiiz gibi bu reflekse dayal olmayip pragmatik olan
kokeni, listii kapali olarak anlamanin bir gegididir; belirli
bir duyusal kiple sinirlanmamig olmasina ragmen motor uy-
gulamay: diizenleyen ve kontrol eden eylemlerin sézliigiine
baghdir.
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Fistik kirma Yizik kavrama
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Sekil 4.10 1ki “igitsel-gérsel” F5 ayna néronu. Grafiklerdeki dikey ¢izgi-
ler gérintii ve ses (G + S) ve yalnizca ses (S) kogullarindaki ses emisyo-
nunun baglangicini gésterir; yalnizca gorunti (G) kogulunda igitsel uya-
rim mevcutsa sesin yayildig: noktay1 gosterir; son olarak motor kogulda
maymunun nesneye dokundugu ani belirtir. (Kohler vd, 2003.)
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Sekil 4.10 (devami)

Bu nedenle gorsel bilginin kismen ve hatta tamamen,
igitsel uyarimla degistirilebilir olmasi tesadiif degildir. STS
néronlarnmn kodladig bilgi gibi tamamlanmis veya g¢ok ge-
lismis bile olsayd1 ancak PF-PFG ve F5 néronlarinin ortak
baglantisi araciligiyla elde edilebilen s6z konusu motor éne-
me sahip olamazdy; bu baglant1 sayesinde bagkalar: tarafin-
dan gercgeklestirilen veya gézlemci tarafindan goériilen/duyu-
lan hareketler gézlemcinin hedefe yonelik, yani kasith motor

103



BEYINDEKI AYNALAR

eylemlerinin 6zel anlamlarini1 anlamasini saglar. Bu yiizden
kendi eylemlerimizin motor bilgisine sahip olmamiz, bagka-
larinin eylemlerinin aninda anlagilmas igin gerekli ve ye-
terli bir koguldur. llerideki paragraflarda da gériilecegi gibi
bu bilgi kasith bilincin temellerini inga etmek i¢in hayati
o6neme sahiptir. Giinkii bu yalmzca simdiye kadar bahsedilen
bireysel motor eylemlerle degil, ayrica bu motor eylemlerin
daha karmagik eylemlere baglanmasiyla da ilgilidir.

Motor organizasyonun bu yonii kisa siire 6nce Leonardo
Fogassi ve meslektaglan'® tarafindan aragtirilmigtir. Aras-
tirmada maymun bir nesneyi kavradiginda etkinlegsen bir
dizi parietal ayna néron ($ekil 4.11 A) kaydedilmigtir. Deney-
de iki kogul vardir: 1lkinde, maymun elini énceden belirlen-
mis bir noktadan oniindeki yiyecek pargasini tutmak igin
hareket ettirir, sonra da yiyecegi agzina tasir; ikinci kogulda
elin baglangi¢ noktasi aymdir, ancak maymun yiyecegi agzi-
na tagimak yerine kutuya koyar ($ekil 4.11 B).

Sekil 4.11 (A) Inferior parietal lobun aragtirmada kaydedilen kismini
gosteren, maymun beyninin yandan goriinimi (taranmig alan); (B) de-
neysel paradigma. Kutu ya yiyecegin yanina ya da omzun istiine yer-
lestirilmigtir. Yiyecege uzanmak/yiyecegi tutmak i¢in gereken hareketin
hizi, ardindan gelen motor eylem tarafindan etkilendigi igin, kutunun
konumu (ve devaml olarak hareketin kinematikleri) degistirilerek, né-
ronlarin segiciliginin kinematik faktérlere mi, yoksa eylem hedefine mi
bagh oldugunu ayirt edebilmek miimkiin hale gelmistir. Deneyin sonug-
lan néronlarin segiciligini belirleyen geyin aslinda hedef oldugunu or-
taya koymustur. (Fogassi vd, 2005.)

6 Fogassi vd (2005).
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Bu deneylerin sonucu aragtirmada kaydedilen néronlarin
¢ogunun, yiyecegi tutmanin ardindan gelen motor eylemin
yiyecegi agiza tasima veya kutuya yerlestirmesine bagh ola-
rak farkh gekilde etkinlegtigini géstermistir (bkz. Tablo 4.1).

Tablo 4.1 Yiyecegi agiza tagimak veya kutuya koymak igin tagima sira-
sinda aragtinlan inferior parietal lob néronlar.

Eylemin hedefinden etkilenen néronlar

Agiza tagima > Konum Konum> Agiza tagima

77 (%72,6) 29 (%27,4) 106 (%64,2)
Eylemin hedefinden etkilenmeyen néronlar

Ag1za tagima = Konum 59 (%35,8)
Toplam 165 (%100)

Sekil 4.12 {i¢ néronun davranigini gésterir: Bu néronlar-
dan ikisi kavrama eyleminin ardindan gelen motor eyleme
gore farkh gekilde etkinlesirken, ii¢iinciisii eylemi baglatan
kasittan bagimsiz olarak kavramayi kodlamaktadir.

Nesne tiiriiniin (yiyecek veya yiyecek olmayan nesne) veya
nesnenin kavrandig giiciin, néronlarin belirli bir eylem igin
(“agiza tasimak” veya “bir noktadan digerine tagimak”) se-
ciciligini acgiklayip agiklayamayacagini bulmak igin bir dizi
kontrol gergeklestirilmigtir. Noron etkinliginin bu alternatif
yorumlan s6z konusu kontroller sonucunda elenmigtir. Ayr-
ca uzanma/kavrama hareketlerinin kinematik (h1z, ivme vb)
arastirmasi motor eylem gercgeklesmesini belirleyen motor
parametrelerin, ¢egitli néronlann belirli bir eylem igin segi-
ciligini etkilemedigini gostermigtir.
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Sekil 4.12 Sol: Yiyecegi agiza tagimak veya kutuya koymak igin kavra-
ma sirasinda inferior parietal lobdaki {i¢ néronun etkinligi. Tek bagina
olan deneyler ve grafikler maymunun kavranilacak nesneye dokundugu
anla senkronize edilmigtir. Kirmiz1 gizgiler maymunun elini baglangi¢
konumundan hareket ettirdigi am gosterir; yesil gizgiler elin yiyecege
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dokundugu anm gosterir. Sag: yiyecegin agiza taginmasi igin (list) ve ku-
tuya koymak igin (alt) kavranmasinda segici olan néron popiilasyonu.
1ki dikey ¢izgi sirasiyla maymunun kutuya dokundugu ani ve kavrama-
nin tamamlandig1 an1 gosterir. (Fogassi vd, 2005.)

Okuyucularimiz bunun parietal motor néronlarin belir-
li bir eyleme adanmis oldugu varsayimina ters oldugunu
diistinebilir. Belirli eylemler i¢in ayrncalikhh olarak “kavra-
ma-noéronlarina” sahip olmak biraz fazla degil midir? Bun-
lan kavramak gerektiginde birbirinden ayirmaksizin kendi
aralarinda degistirebilmek daha ekonomik olmaz miydi?
Bu degerlendirmelerin yaniti motor organizasyonun temel
bir 6zelliginde bulunabilir: Insanlarin ve bir¢ok hayvanin
eylemleri igin tipik bir 6zellik olan eylemin akigkanlig:.
Az 6nce tamimladigimiz néral organizasyon bu akigkanhg:
saglamak igin gereken her seye sahipmis gibi durmaktadair.
“Kavrama-noéronlar1” tiim eylemi kodlayan 6nceden olustu-
rulmus zincirlere, her bir néron kavramay: kodlayacak ama
ayni zamanda eylemin akigkanligini garanti almak igin ards-
sik motor eyleme bagh olacak gekilde yerlestirilir.

Ancak Fogassi vd tarafindan yapilan aragtirmanin daha
da ilging yonlerinden biri, maymun deneyciyi aym eylem
zincirini yaptig1 sirada izlerken ortaya ¢ikan motor segici-
lige benzer bir segicilik agiga gikmasidir. Bu durumda da
noéronlar, kodladiklar: motor eylemin dahil oldugu eylem tii-
riine bagh olarak farkl gekilde etkinlegmektedir. Dahasi bu
se¢ici néronlar ayrica motor ve gorsel tepkileri arasinda da
acik bir benzerlik gostermigtir (Tablo 4.2, $ekil 4.13 ve 4.14).

ki durumda da, maymun eylemi etkin olarak gercgekleg-
tirirken ve eylemin deneyci tarafindan gergeklestirilmesini
izlerken, elin (maymunun veya deneycinin) yiyecegi veya nes-
neyi kavramak i¢in gerekli sekli tahmin etmesiyle néronlar
etkinlegir. Gergekten de néronlann, ilk hareketten itibaren
eylemin gergeklestirilmesi sirasinda eylemin kasith anlami-
n1 kodlamas ¢ok da sasirtic1 degildir. Maymun elini yiyece-
gin yoniine hareket ettirdiginde, yiyecegi agzina mi1 gétiirece-

107



BEYINDEKI AYNALAR

gini yoksa bir yerden 6biiriine mi tagiyacagini bilir: amacin
belirgin hale gelmesi motor davranmigin tamamen gergekles-
mesiyle miimkiin olsa bile, ilk motor eylemi bigimlendirdi-
gi kesindir. Ayrica motor eylemlerin belirli motor zincirlere
yerlestirilmesi parietal néronlarin ilgili bedensel-duyusal
alanlannin organizasyonu tarafindan desteklenir. On kolun
pasif kivrilmasina tepki veren birgok parietal néronun agzin
etrafinda yer alan dokunsal reseptif alanlara sahip olmasi
sunun kanitidir: Bu néronlar, hayvan nesneyi kavradiginda
ve kaldirdiginda agzin agilmasini kolaylagtirr.’

Tablo 4.2 Yiyecegi agiza tagimak veya kutuya koymak i¢in tagimanin
gozlemlenmesi sirasinda aragtinlan inferior parietal lob néronlan.

Eylemin hedefinden etkilenen néronlar

Agiza tagima > Konum Konum > Ag1za tagima
23 (%74,2) 8 (%25,8) 31 (%75,6)

Eylemin hedefinden etkilenmeyen néronlar

Ag1za tagima = Konum 10 (%24,4)

Toplam 41 (%100)

Maymun deneycinin elinin bir parga yiyecegi veya bagka
bir nesneyi kavradigini gérdiigiinde durum degigmigtir. An-
cak gorsel uyarimin ayni noral diizeni, yani tiim motor zinci-
rin uygulanmasindan sorumlu aym potansiyel motor eylem
dizisini etkinlegtirmesi maymunun gézlemlenen eylemin so-
mut, kasith dinamiklerini nasil aninda kavradigini goster-
mektedir; maymun, ilk hareketlerinden itibaren deneycinin
eyleminin sonuglarini tahmin eder. Maymunun gérdiigii mo-
tor eylemler i¢in uygun anlami se¢mesini saglayan gosterge-
lerin oldugu dogrudur. Fakat bu géstergeler

7 Diger 6rnekler Yokochi vd'de (2003) bulunabilir.
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Sekil 4.13 Maymun deneyciyi yiyecegi agzina gotiirmek veya kutuya koy-
mak iizere tagirken gézlemledigi sirada ii¢ parietal ayna néronun gorsel
tepkileri (N6ron 87, 39 ve 80). Maymun, deneyciyi yiyecegi agzina gotiir-
mek veya kutuya koymak tlizere tagirken gbézlemledigi sirada Noron 87
yiiksek yogunlukla etkinlegir; deneyci yiyecegi kutuya koyarken tepki
¢ok daha zayiftir. N6ron 39 tam tersi gsekilde hareket eder. Néron 80'in
tepkilerinde iki kogulda da belirli bir fark yoktur. (Fogassi vd, 2005.)
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Motor Tepki Gorsel Tepki
Yemek i¢in kavrama

Koymak igin kavrama

08 Tercih edilen
N=19

Tercih edilmeyen
-

Sekil 4.14 Seklin st kismi. Bir parietal ayna néronunun gorsel ve motor
tepkileri arasindaki benzerlik. Yiyecegin agza gotiirmek igin taginmasi
eyleminde néronun ateglenmesi, kutuya koymak i¢gin taginmasi eylemin-
deki etkinlige kiyasla daha giigliidiir. Bu hem maymun eylemi kendi
gergeklestirdiginde hem de deneycinin aym eylemi gergeklestirmesini
izlerken meydana gelir (Fogassi vd, 2005). Seklin alt kismi. Motor ve
gorsel gorevler sirasinda popiilasyona gore ortalamasi alinmig tepkiler.

olmasayda, ilahi giiglere ihtiya¢ duyulacakti! Kutu en 6nemli
igaretlerden biridir: Kutu varsa, deneyci yiyecegi igine ko-
yar; yoksa agzina tasir. Isaretler birbirleriyle de etkilegime
gegebilir: Aslina bakarsaniz, maymun yiyecegin agza tasin-
mas1 eylemini gézlemlerken tepki veren noéronlarin birgogu
yiyecegin taginma amagli kavranmas sirasinda da zayif da
olsa etkinlegir (ne var ki li¢ boyutlu katilarda durum béyle
degildir). Sanki yiyecegin ve ona yaklasan elin var olmasi,
yiyecegin agza taginmasiyla sonuglanacak eylem zincirini
zayif olarak da olsa etkinlegtirmek i¢in neredeyse yeterlidir;
baglam yiyecegin biiyiik ihtimalle taginmayla sonuglanaca-
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g1m gosterse bile durum béyledir. Eylem tekrar edildiginde,
“tagimak i¢in kavramak” zincirinin etkinlegmesi, “yemek igin
kavramak” zincirinin etkinlegmesini artan bigimde engelli-
yormus gibi diger néronlann tepkileri zayiflar.

Sonug olarak bu durum, eylemin anlagilmasinda motor
bilginin 6nemini dogrulamaktadir; aym zamanda motor bil-
ginin roliinii ve iglevini artirir. Béyle bir bilgi hem tek bagina
gerceklestirilen hem de motor zincirin pargasi olan motor ey-
lemleri gozlemlerken bu motor eylemleri anlamamiz: saglar.
Motor zincirlerin pargasiyken motor eylemlerin anlami, biri-
ni digerinden ayiran belirli nesne iligkileri tarafindan tek an-
lamh olarak belirlenmez. Kavramak artik yalmizca kavramak
degil, aym1 zamanda yemek veya tasimak i¢in kavramaktir:
burada hareket etme istemi tek bir eylemin 6tesine gegmekte
ve anlamini degigtirmektedir (ister yemek ister tagimak igin
olsun). Motor zincirler Fogassi ve meslektaglarimin gosterdigi
gibi organize olmus olmasaydi, maymunun beyni benzer bir
hareket akigina veya Alexandr Romanovic Lurija'nin sézleriy-
le “kinetik melodilere® yol agardi. Dahasi bu néronlarin ayna
ozellikleri olmadan maymun bagkalarinin yaptig1 melodileri
hayata gegiren istemleri aninda anlayamadig gibi ilk hare-
ketlerden itibaren kismi sonuglan (yiyecegin elle kavranmasi
vb) ve daha 6nemlisi sonucun tamamin (yemek veya tagimak
igin kavramak vb) tahmin edemezdi. Baglam ve nesnenin bag-
lam1 ne kadar agik olursa ilgili potansiyel motor zincirlerin
etkinlegsmesi o kadar segici olur. Ancak duyusal uyarim her
zamanki gibi belirsiz oldugunda bile (listelik yalnizca deney-
sel baglamlarda da degil), bir veya birden fazla kasith olarak
baglanmis potansiyel motor eylemlerin etkinlegmesiyle may-
mun, deneycinin istemlerini desifre edebilir. Béylece hayvan
uygun istemi belirleyerek senaryoya en uyumlu olani segebi-
lir. Stiphesiz ki bu degifre ve tanimlama siireci, hayvanmin aym
eylem zincirini gergeklestirmesini tetikleyen ve ayarlayan
ayn1 motor bilgiye baghdir.

¥ Lurija (1973, 5.198).
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INSANLARDA AYNA NORONLAR

ilk Kanitlar

Maymunlarda ayna noéronlarimin kesfinden kisa bir siire
sonra insan beyninde de benzer bir sistemin var olabilecegi
fikri ortaya gikti. Her zamanki gibi (yalnizca nérofizyolojide
de degil) kesifler literatiirde goktan var olan verilerin yeni-
den okunmasi ve yeniden yorumlanmasina yol agt1; bu ayna
néronlar i¢in de béyle oldu. Su anda ayna mekanizma olarak
yorumladigimiz mekanizmanin varligini destekleyen kanit
(dolayh kanit), 1950°lerin baglarinda hareketin gézlemlen-
mesi sirasinda serebral ritimlerin yeniden etkinlegmesi tize-
rine yapilan EEG (elektroensefalografi) aragtirmalarinda bu-
lunmusgtur. EEG'nin anhik kortikal elektrik etkinliklerini kay-
dettigi bilinmektedir. EEG ritimleri dalga frekansina gore
smiflandirilir. Saghkh yetigkinlerde dinlenme konumunda
ve gozler kapaliyken, a ritmi (8-12 Hz) beynin posterior alan-
larinda baskinken, sézde senkronizasyonu bozulan ritimler
(ytuksek frekans ve diigiik voltaj) frontal lobda baskindir. p
ritmi olarak bilinen ve a ritmine benzer olan bir bagka ri-
tim ise merkezi bolgelerde yer alir. a ritmi duyusal sistemler,
ozellikle gorsel sistem etkin degilken etkilidir: Gorsel kogul
degiserek gozler kapalidan goézler agiga gegerse, bu ritim
kaybolur veya 6nemli 6lgiide zayiflar. Bunun aksine p ritmi
motor sistem dinlenme durumunda oldugu siirece belirgin-
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dir; bu ritmin senkronizasyonunu bozmak i¢in etkili bir ha-
reket veya bedensel-duyusal uyarim gerekmektedir.

1954 yilinda Henri Gastaut' ve meslektaglar1 p ritminin
senkronizasyonunun yalnizca eylemlerin uygulanmasiyla
degil ayrica bagkalarinin yaptig: eylemlerin izlenmesiyle de
bozuldugunu gosteren deneyler yapti. Kirk yildan uzun bir
siire sonra ayna noéronlarnnin kesfiyle Vilayanur S. Ramac-
handran ve meslektaglan ile Stéphanie Cochin ve meslek-
taglari? daha rafine yéntemler kullanarak bu deneyleri tek-
rarladi. Cochin'in grubu bacak veya parmak hareketlerinin
gozlemlenmesine p ritminin senkronizasyonda bozulmanin
eslik ettigini ve bu olayin hareket eden nesne katilimcilara
gosterildiginde meydana gelmedigini gosterdi. Bagka bir de-
yisle bir hareketle engellenen veya senkronizasyonu bozulan
aym ritim, hareket gézlemlendiginde de engellenmekteydi.

Yarattig1 manyetik alanlan kaydederek beyindeki elektrik-
sel etkinligi analiz eden bir teknik olan MEG (magnetoense-
falografi) kullanilarak yapilan bir dizi aragtirmada da benzer
sonuglar elde edildi. Bu arastirmalar da ayni sekilde hem nes-
nenin kullanilmas: hem de nesneyi kullanmanin gézlemlen-
mesi sirasinda presantral kortekste p ritimlerinin senkroni-
zasyonunun bozulduguna dair kanitlar ortaya koydu.?

Transkranyal uyarim aragtirmalar1 (TMS) insan motor
sisteminin ayna 6zellikler tasidigina dair son derece inan-
diric1 bagka bir kanit sunmugtur. TMS sinir sistemini uya-
ran ve zarar verici olmayan bir tekniktir. Kafaya yakin tu-
tulan bir bobinin yarattigi manyetik alan, motor kortekste
uygun yogunlukta bir elektrik akimi yaratir. Bu akim kayit-
larin kontraleteral kaslardaki motor potansiyellerden (mo-
tor uyarilmig potansiyeller veya MEP’ler) alinmasim saglar.
MEP'lerin boyutu davranmigsal baglamda diizenlendiginden,
bu teknik gesitli deneysel kogullarda motor sistemin uyari-
labilirlik durumunu kontrol etmek i¢in kullanilir.

! Gastaut ve Bert (1954); Cohen-Seat vd (1954).
Altschuler vd (1997; 2000); Cochin vd (1998; 1999).
Hari vd (1998).
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Luciano Fadiga ve meslektaglan® deneklerin sag el ve kol-
larindaki gegitli kaslarin sol motor kortekste uyarilmasiyla
baslayan MEP'leri kaydetmistir. Deneklerden deneyciyi nes-
neleri eliyle kavrarken ve agik¢a anlamsiz olan hareketler
yaparken izlemeleri ve nesneyle herhangi bir baglant: kur-
mamalar: istenmigtir. 1ki durumda da hareketler gézlemle-
nirken kaydedilen kaslarda MEP’lerde artigs bulunmustur.
MEP'lerin gegisli hareketler (nesneyle ilgili hareketler) si-
rasindaki artigi maymunlar iizerine yapilan arastirmalar-
da toplanan verilerle uyumludur. Ancak maymunun ayna
néronlarnin, nesneyle iligkisiz kol hareketleri goriintiisii-
ne tepki vermedigi gz ontine alindiginda, gegigsiz eylem-
ler (dogrudan nesneye yoneltilmeyen eylemler) sirasinda da
ayn1 seyin olmasi biraz gasirticidir.

Bu insanlardaki ve maymunlardaki ayna sistem arasin-
daki tek fark degildir. Saghklhh denekler deneycinin tipik
kavrama hareketlerini izlerken kaydedilen el kaslarindaki
MEP'lerin kayitlar1 motor korteksin etkinlegmesinin, gegitli
hareketlerin siiresini yineledigini géstermistir; bu insanlar-
daki ayna néronlarn, motor eylemin hedefinin yam sira tek
basina hareketlerinin zamansal degiskenlerini de kodladigi-
n1 ortaya koymaktadir.5

Beyin Goriintiileme Galigmalar:

Bu bulgularin 6nemli iglevsel sonuglan daha sonra incelene-
cektir. Ancak devam etmeden 6nce insanlarda ayna néronla-
rinin var oldugunu kanitlayan beyin goriintiileme ¢aligmala-
n gibi bagka kaynaklar da gézden gegirilmelidir.

EEG, MEG ve TMS gibi elektrofizyolojik teknikler, bagka
bireylerin gercgeklestirdigi eylemleri gézlemlerken ortaya ¢i-
kan insan motor sisteminin belirli etkinliklerini kaydetmek
icin kullanilabilse de siirece dahil olan kortikal alanlan ve
noral devreleri sinirlayamaz. Sonug olarak bu teknikleri ge-
nel ayna noron sistemi mimarisini ayirmak i¢in kullanmak

4 Fadiga vd (1995). Ayrica bkz. Maeda vd (2002).
Gangitano vd (2001).

114



INSANLARDA AYNA NORONLAR

miimkiin olmamaktadir. Bu nedenle beyin gériintiileme yon-
temlerine bagvurmak gerekli hale gelmigtir. Ozellikle belirli
motor eylemlerin gergeklestirilmesi ve gozlemlenmesi sira-
sinda gesitli serebral bolgelerde ortaya ¢ikan kan akiginda-
ki degisikligin de kaydedilmesini miimkiin kilan pozitron
emisyon tomografi (PET) ve iglevsel manyetik rezonans gé-
riintiileme (fMRI) kullanilmaktadir.

Bunlara ragmen ilk deneyler pek tatmin edici sonuglar
vermemigtir.® Katilimcilara sanal ortamda yaratilmig bir
elin kavrama hareketi yaptig1 bir goériintii gosterilmisgtir.
PET maymundaki ventral premotor kortekse denk gelebile-
cek motor alanlarda herhangi 6nemli bir etkinlik kaydetme-
migtir; daha 6nce bahsedilen elektrofizyoloji aragtirmala-
rinda bulunan etkilerin bir agiklamasi yok gibidir.

Bu deneyi bagka aragtirmacilar tekrarlamig,’ ancak
o6nemli bir degiskeni degistirmiglerdir: Hareketleri gergek-
¢i gorinmeyen sanal bir goriintii yerine gercgek bir el ger-
ceklestirmigtir. Bu sefer PET verileri, maymunda bulunan
sonuglarla uyumlu ¢ikmigtir: Bireyler bagkalarinin gergek-
lestirdigi el hareketlerini gézlemlediginde etkinlegen frontal
alanlar vardir. Daha sonra fMRI arastirmalar1 ayna néron
sisteminde rol alan diger alanlarin daha kesin bir gekilde
belirlenmesini saglamigtir: eylemleri gozlemlerken devamh
olarak etkinlesen alanlar, inferior parietal lobgugun rostral
(anterior) kismi ve presantral girusun alt kism ile inferior
frontal girusun posterior kismidir. Baz1 deney kosullarin-
daysa, inferior frontal girusun daha ondeki bir bélgesi ile
dorsal premotor korteks de etkinlegmigtir (Sekil 5.1).

Beyin goriintiilemeyle kortikal etkinlikle ilgili elde edilen
bilgilerin yorumlanmas sitoargitektonik alanlar bakimin-
dan daima riskli olsa da, inferior parietal lobgukta etkinle-
sen bolge bliytikihtimalle Brodmann'in 40. alanina denk gel-
mektedir. Brodmann'in 40. alani, daha 6nce de gordiigiimiiz

¢ Decety vd (1994).
Rizzolatti vd (1996b). Ayrica bkz. Grafton vd (1996); Grézes vd (1998;
2001).
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gibi, maymunlarda ayna néronlarnnin bulundugu alanlardan
biri olan PF alaninin insan homologudur. Bunun aksine pre-
santral girusun alt kismi ile inferior frontal girusun poste-
rior kisminin etkinlegmesi, sitoargitektonik olarak daha zor
belirlenir. Yillar boyunca bu ikisinin higbir iglevsel iligkiye
sahip olmayan, tamamen farkh alanlar oldugu diigtiniilmiig-
tir: inferior frontal girusun posterior kismi1 Brodmann'in
44.alanina (yani Broca'nin alaninin posterior kismina) denk
tutulmug, konugma iiretiminden sorumlu oldugu diigiiniil-
miigtiir. Presantral girusun alt kismiysa motor korteks ola-
rak simiflandirilmigtir.

Sekil 5.1 Insanlardaki eylem ayna néron sistemi. Insan beyninin
Brodmann'a gore sitoargitektonik alanlarin1 gosteren lateral (yandan)
goriniimi. Kirmiz1 taral alanlar: eylem gergeklestirirken veya diger-
lerinin gergeklestirdigi eylemleri gozlemlerken etkinlesen parietal lo-
bun bir bsliimii. San taral alanlar: ayn1 deneysel kogullarda etkinlesen
frontal lobun boliimi. Bu iki b6lim birlikte eylemsel ayna néron siste-
mini olugturur. Baz1 makale yazarlan bu sisteme 6. dorsal alan1da dahil
etmektedir. Ancak bu alanin gézlemleme sirasinda etkinlesmesi, gergek
ayna etkinlesmesinden ziyade, eyleme hazirlanmaktan kaynaklaniyor
olabilir. Mavi tarah alanlar: Bagkalannin hareketlerini izlerken, belirli
deneysel kogullarda etkinlegen frontal lobun béliimii. Bu alan ayna né-
ron sistemine dahil edilirken dikkatli olunmaldir; ¢linkii aym1 superi-
or temporal sulkusun bélgesinde oldugu gibi, néronlarninin baz1 motor
ozellikleri olmayabilir. Burada gosterilen ayna néron sistemi eylemleri
duygusal igerikleri olmadan derlenmistir. Duygusal igerigi olan eylem-
lerle ilgili tartigmalar igin bkz. 7. B6lim.
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Hakkinmi vermek agisindan belirtmeliyiz ki, yirminci ytiz-
yihin ilk yillarinda sitoargitektoninin yaraticilarindan Alfred
Walter Campbell inferior frontal girusun posterior kismi
ile presantral girusun alt kismi arasindaki anatomik ben-
zerliklere dikkat gekerek, “orta presantral korteks” terimini
ortaya att1.® Ancak bulgulan yillarca goéz ardi edildi. Ne var
ki son yillarda kargilagtirmali anatomi aragtirmalarinda,
Brodmann’in 44. alaninin (en azindan bir kisminin) maymun-
daki F5 alaminin insan homologu olabilecegi diigiiniildi;®
dahasi 44. alanin el ve agz1 temsil ettigi gitgide daha da ke-
sinlegti.!®

O halde bu bulgular 15181nda, bu alanin insan ayna néron
sisteminde kilit bir rol oynadig: diigtiniilebilir mi? Maymun-
daki F5 alaniyla iglevsel bir homoloji s6z konusu oldugu i¢in
beyin goriintiilleme aragtirmalarinda gosterilen etkinlik, in-
ferior frontal girusun posterior kismindaki néronlarin ben-
zer ayna Ozellikler barindirmasina kanit olarak gosterilebi-
lir mi? Etkinliklerinin “i¢ s6zli temsil” oldugunu varsaymak
daha kolay olmaz m1?"! Genelde gézlemledigimiz eylemlerin
zihinsel tanimlarin yapanz; érnegin kendi kendimize “suna
bir bak, bilmem-kim kahvemi aliyor!.." diye mirildaniriz.
Simdi, béyle bir seyin PET deneyindeki katilimcilarin basi-
na gelmedigini sdyleyebilir miyiz? En nihayetinde Broca'nin
alaninin bir pargasini igeriyordu!

Giovanni Buccino ve meslektaglar1?? bu itiraza fMRI de-
neyi yaparak yanit vermistir. Baz1 6grencilere bir videodaki,
elma 1sirmak, kahve fincanim1 almak, futbol topu tekmele-
mek gibi gecisli eylemler yapan veya bunlan yapiyormus
gibi davranan aktdrler gosterilmistir. Gegisli agiz hareket-
lerinin gozlemlenmesi biri inferior frontal girusun posterior
kisminda, digeri ise inferior presantral girusta olmak tizere

8 Campbell (1905).

¢  Petrides ve Pandya (1997).

10 Krams vd (1998); Binkofski vd (1999); Ehrsson vd (2000).
Greézes ve Decety (2001); Heyes (2001).
Buccino vd (2001).
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frontal ve inferior parietal lobdaki iki noktay: etkinlegtirir.
Presantral girusun alt kismi1 daha dorsal bir konumda ol-
masina ve inferior parietal lobgugun rostral kisminin daha
posterior olmasina ragmen gegisli el hareketlerinin gézlem-
lenmesi de benzer bir etkinlegme diizeni yaratmigtir. Gegis-
li ayak hareketleri, el ve agiz hareketlerinin gézlemlenmesi
sirasinda kaydedilenlere kiyasla, daha dorsal bir konumda
bulunan frontal bir etkinlegsme ve parietal etkinlegmede
daha fazla posterior kayma goéstermistir. Diger bir deyisle,
6nemli miktarda bir kesigme s6z konusu olsa da, néron sis-
teminin, el, ag1z ve ayak hareketlerine adanmig kortikal bol-
geleriyle, somatotopik olarak organize oldugu gorilmiigtir.
Taklit edilen eylemlerin gézlemlenmesi benzer bir etkinles-
me diizeni géstermis olmasina ragmen, frontal lobla sinirli-
dir (Sekil 5.2).

Sozli aracilik kurami dogruysa, Broca'nin alani gézlem-
lenen eylemden ve kullanilan etkenden bagimsiz olarak et-
kinlegmeliydi. Ayrica premotor kortekste herhangi bir etkin-
lesme olmamaliydi. Ancak yukaridaki sonuglar bu kurami
desteklememigtir. Bu nedenle agiz ve el hareketlerinin goz-
lemi sirasinda s6zli temsil oldugu halde ayak hareketleri
gozlemlenirken bunun (sihirli bir gekilde) ortadan kayboldu-
gunu sdyleyen tuhaf, gegici bir agiklamay1 benimsemek iste-
miyorsak, Broca'nin alaninin etkinlesmesinin ayna néronla-
rin tipik bir davranigin yansittigini1 kabul etmemiz gerekir.
Dahasi Buccino vd'nin yaptig1 deney, insanlardaki ayna no-
ron sisteminin Broca'min alaninin yam sira premotor kor-
teksin birgok kismu ile inferior parietal lobgugu kapsadigim
gosterir. Ayrica ayna noron sisteminin yalnizca el hareketleri
ve gegisli eylemlerle simirh olmadigini, bunun disinda takli-
de de tepki verdigini kanitlar.
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Sekil 5.2 Taklit edilen hareketlerin gézlemlenmesi sirasinda (1) ve agiz
(A), el (B) ve ayakla (C) gergeklestirilmig, nesneye yoneltilen (gegisli) ey-
lemler sirasinda (2) etkinlegen kortikal alanlar. (Buccino vd, 2001.)

Bagkalarinin Istemlerini Ayna Sistemlerimizle
Yakalamak

Goriildigi gibi hem elektrofizyoloji, hem de beyin goriintii-
leme aragtirmalar1 maymunlarda bulunan ayna sisteminin
insanlarda da oldugunu gostermistir. Ne var ki maymunlar
ile insanlarn ayna noron sistemleri arasinda bazi 6nemli
farklar vardir: Ayna sistem insanlarda maymunlara kiyasla
daha fazla kortikal alan igeriyor gibi gériinmektedir; fakat
farkh tiirlerde kullanilan farkh deney teknikleri gz 6niine
alindiginda, bu yargiya dikkatle yaklagilmalidir. Sonugta
néronlarin etkinligini kaydetmek, kan akigindaki degsim-
ler bazinda farkh kortikal alanlarin etkinlegmesini analiz
etmekle ayni gsey degildir. En 6nemlisiyse insan ayna néron
sisteminin maymunlarda bulunmayan bazi 6zellikleri olma-
s1dir: Ornegin, hem gegigli hem de gegigsiz motor eylemlerini
kodlar, hem motor eylemin hedefini hem de eylemin olugtugu
hareketlerini kodlayabilir ve son olarak gegisli eylemler s6z
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konusu oldugunda, etkin nesne etkilesimi zorunlu bir kogul
degildir. Giinkii eylem taklit edilmeye baglandig: an bile et-
kinlegebilir.

Bu 6zelliklerin 6nemli iglevsel vurgulan olabileceginden
bahsetmigtik. Ancak insan ayna noéron sisteminin maymun-
da gozlenene kiyasla daha gesitli gorevler bagariyor olma-
s1, birincil roliiniin yani baskalarinin eylemlerinin amacini
anlamayla ilgili roliniin 6niine ge¢memelidir. Aslina ba-
karsamiz TMS deneyleri bagkalarnnin gergeklestirdigi el ha-
reketlerinin gézlemlenmesinin, goézlemcinin ayn eylemleri
gergeklestirmek ig¢in kullandig: aym el kaslarinda kaydedi-
len MEP’lerde bir artiga yol agtigin1 géstermistir. Diger bir
yandan beyin gériintiileme aragtirmalan el, agiz ve ayakla
gergeklestirilen eylemlerin goézlemlenmesi sonucu frontal
lobda ortaya gikan etkinlesmenin, o viicut organlarinin so-
matotopik motor temsillerine denk gelen etkinlesmeleri be-
lirledigini gostermistir.

Insanlarda da aym1 maymunlarda oldugu gibi bagkala-
rinin gergeklestirdigi eylemlerin goériilmesi, bu eylemlerin
organizasyonu ve uygulanmasiyla gérevli motor alanlarin
aninda etkinlegmesini saglar. Bu etkinlegme araciligiyla da
gozlemlenen “motor etkinliklerin” istemini degifre etmek
mimkiin olur. Bagka bir deyisle, bu etkinlikler hedef mer-
kezli hareketler baglaminda anlagilabilir. Bu anlayis eylem-
sel sozliigiine ve motor bilgiye dayal olan diigiinsel, kavram-
sal ve/veya dilbilimsel miidahaleden tamamen bagimsizdir.
Son olarak yine maymunlarda oldugu gibi bu anlayis yalmz-
ca tek motor eylemlerle simirli olmayip, biitiin eylem zincir-
lerini kapsar.

Bu son nokta Marco Iacoboni ve meslektaglarinin®® yii-
riittiigii bir fMRI deneyinde ¢ok belirgin bir gekilde gériil-
mektedir. Deneyde baz1 goniilliilere ti¢ farkhh video goste-
rilmigtir (Sekil 5.3). 11k videoda katilimcilar sanki biri ¢ay
igmek tizereymis (bu sefer fincanimiz yok!) veya az 6nce gay

3 Tacoboni vd (2005).
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igmis gibi duran, masanin iizerine yayilmig birtakim nesne-
ler (caydanlik, kupa, bardak, tabak vb) gérmiigtiir. Bu vide-
oyla ilgili kosula kisaltma baglamu ada verilmistir. Ikinci vi-
deoda bir elin kupay: tam el tutuguyla veya baglami olmayan
bir hassas tutugla kavradigy gosterilmistir (eylem kogulu).
Uglincii videodaysa, aymi eli aym kavrama bigimleriyle bu
sefer baglam dahilinde gosterilmigtir; kupay: agiza tagimak
veya masadan kaldirmak i¢in alma istemi belirtilmistir (is-
tem kogulu).

Baglam Eylem Istem
Gaydan Once t¢mek
Caydan Sonra Kaldirmak

Sekil 5.3 Bagkalarnimin istemlerini anlamada devreye giren kortikal alan-
lan aragtirmak igin uyanm kullanildi. Situnlar li¢ deney kogulunda
kullamlan uyanmlan gosteriyor: baglam, eylem, istem. Baglam kogu-
lunda (ilk siitun) goniilliiler kahvalt1 ig¢in hazirlanmig bir masa (iist) ve
ayn1 masanin kahvaltidan sonraki halini (alt) gériiyor. Eylem kogulunda
(ikinci siitun) tam el kavrayis: (iist) veya hassasiyet kavrayis (alt) kulla-
narak kupay: tutan bir el gésteriliyor. Herhangi bir baglam verilmiyor.
Uglincii kogulda (istem), kahvaltidan “6nce” ve “sonra” baglamlarinda iki
tir kavrama gosteriliyor; bu baglamlarda sirasiyla “kupay: igmek igin
kavramak” (ist) ve “kupay: kaldirmak i¢in kavramak” (alt) istemleri ifade
ediliyor. (Iacoboni vd, 2005.)

Bahsettigimiz ti¢ kosulun gozlemlenmesiyle tetiklenen
serebral etkinlegmeleri, dinlenme koguluyla karsilagtirirsak
(Sekil 5.4), eylem ve istem kogullarinda etkinligin motor ey-
lemlerin kodlanmasina bagli parieto-frontal devrelerde ve
gorsel alanlarda arttigini goriirtiz. Halbuki baglam kogulun-
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da, hareket eden gorsel uyarima tepki veren STS (superior
temporal sulkus) bdlgelerinde veya alt parietal lobda her-
hangi bir etkinlik artig1 yoktur. Yine de bu, premotor alanlar-
da fark edilebilir. Bu durum nesne olanakliligina tepki veren
kanonik néronlan etkinlegtiren, “kavranabilir” nesnelerin
var olmasina atfedilebilir.

Amacina en uygun karsilagtirmalar, istem ile eylem ve
istem ile baglam kosullan arasindaki kargilagtirmalar ol-
mugtur. Sekil 5.5'te de goriilebilecegi gibi sag inferior fron-
tal girusun posterior bélimiiniin dorsal kismindaki (Sekil
5.5'in st b6limi) etkinlesme, diger iki kogula kiyasla (ey-
lem ve baglam) istem kosulunda daha fazladir. Etkinlesme
ayna néron sistemindeki frontal nodda gergeklestigi i¢in bu
durum 6zellikle ilgi ¢ekicidir; bu durum ayna néron sistemi-
nin gézlemlenen eylemleri kodlamanin diginda (kupay: 6zel
bir kavrayis tiiriiyle tutmak gibi) eylemin gerceklestirildigi
istemi de kodladigini gostermektedir. Gozlemcinin birini
motor eylem gerceklestirirken izlerken, zincirdeki art arda
gelebilecek muhtemel eylemleri (“igmek igin kavramak” veya
“koymak igin kavramak” gibi) ¢oktan tahmin ediyor olmasi
bunun nedeni olabilir.

lgingtir ki agiza gotiirme eyleminin gézlemlenmesi, kal-
dirmak igin kavrama eylemine kiyasla, ayna noron sistemde
daha biiyiik bir etkinlegmeye neden olmaktadir (Sekil 5.6).

Bu bulgu 6nceki bélimde belirttigimiz, Fogassi vd'nin
buldugu verilerle uyumludur. Fogassi vd'nin deneyi, “koy-
mak i¢in kavramaya” kiyasla “yemek i¢in kavramay1” kodlayan
daha ¢ok noron oldugunu géstermigtir. Ayrica baglamla (ku-
tunun varhg) ilgili duyusal bilgi her ne kadar “kavramadan”
sonra meydana gelen eylemin biiyiik ihtimalle “nesneyi kutu-
ya koymak” oldugunu igaret etse de, deneycinin elinin yiyece-
gi kavrarken goriilmesi, zayif da olsa, “nesneyi agiza tagimak
icin kavramak” eyleminden sorumlu néron zincirini etkinleg-
tirmigtir. Glinkii maymunun motor repertuarindaki dogal si-
ralama budur. Iacoboni’'nin aragtirmasinda da benzer sonug-
lar bulunmustur; “kupay: kaldirmak i¢in tagimak” eylemine

122



INSANLARDA AYNA NORONLAR

kiyasla, “kupay: igmek i¢in agiza tagimak” eylemi sirasinda
inferior sag frontal korteksin etkinlesmesi daha giigliidiir. Bu
daima en dogal motor istem olup, genelde iistiin gelen eylem
sOzliigiimiiziin temel repertuarinda giigli bir yeri vardir.

07
0.6
0,5
04
03
0.2
01

-0.1
-0,2
-0,3
Eylem Baglam . . Istem Istem
Igmek icmek  Kaldirmak

Sekil 5.6 Eylemi ¢ikannca Istem ve Baglami ¢ikarinca istem karsilag-
tirmasinda sinyal artiglarin1 gésteren sag inferior frontal alan1 zaman
dizisi. Onceki sekilde de gosterildigi gibi sag inferior frontal alan, géz-
lemci bagkalarinin istemlerini “okudugunda” etkinlegir. Ayrica “kupay1
igmek igin kavramak” eyleminin gézlemlenmesinin, “kupay1 kaldirmak
igin kavramak” eyleminin gézlemlenmesine kiyasla ayna sistemde daha
gok etkinligi belirliyor olmas: da ilgingtir. (Iacoboni vd, 2005.)

Motor eylemlerde oldugu gibi yalnizca ayna néronlarn-
nin etkinlegmesi, bagkalarimin eylemlerindeki istemlerini
anlamamiz igin tek yol degildir. Her giin neredeyse agik bir
sekilde bagkalarina inanglar, istekler, beklentiler, amaglar
vb atfederiz; sosyal davranigimiz ¢ogunlukla, bagkalarinin
aklinda olanlan kavrama kapasitemize ve bunun sonucun-
da benimsedigimiz tavra baglidir. $u anda bu zihin okuma
islemini agiklayan higbir néral mekanizma yoktur; bunlarin
evrimsel olarak ayna néron sistemine bagli olmasi1 muhte-
meldir. Burada 6nemli olan gey, ayna néron mekanizmasi-
nin eylemlerin istemlere dayal boyutunu kapsamasidir. Bu
konuda Merleau-Ponty'nin séylediklerinden alinti yapalim:
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Beden hareketlerinin anlami verili degildir ama anlagi-
lir, yani gozlemci tarafinda yapilan bir eylem tarafindan
yakalanir. Buradaki zorluk eylemi biligsel bir iglemle
karigtirmadan agik bir gekilde kavrayabilmektir. Beden
hareketlerinin iletigimi veya anlagilmasi benim istem-
lerim ile bagkalarinin beden hareketleri ve benim beden
hareketlerim ile bagkalannin hareketlerindeki gérilir
istemlerin karsilig: araciligiyla ortaya gikar. Sanki diger
kisinin istemleri benim viicudumda, benimkiler de onun-
kinde yagamaktadir. Tanik oldugum beden hareketleri
kasitli bir nesneyi 6zetler. Bu nesne gergek anlamda mev-
cut olup, viicut giiglerim kendini o nesneye gore ayarlayip
nesneyle értiigtiigiinde bu nesne tamamen anlagilir.'*

“Go6zlemci tarafindan yapilan bir eylem” ayna néronlarin
etkinlegsmesiyle belirlenen potansiyel bir motor eylemdir.
Bu ayna noéronlar duyusal bilgiyi motor bakimdan kodlaya-
rak, bagkalarinin yaptiklarim1 aninda anlamamiz saglayan
eylem ve istemlerin karsilikli olmasim saglar. Bagkalarinin
istemlerini anlamak bu durumda zihinlestirmeye, yani me-
ta-temsilci etkinlige dayal degil, gozlemlenen durumla en
uyumlu eylem zincirlerinin se¢imine baglidir. Ne zaman bi-
rinin bir ig yaptiginm gorsek, bu ig ister tek bir eylem ister bir
eylem zinciri olsun, o kiginin hareketleri bizim i¢in aninda
bir anlam ifade eder; bu kiginin hoguna gitsin ya da gitmesin
boyledir. Aym gekilde tam tersi de gegerlidir: eylemlerimiz,
bu eylemleri g6zlemleyen kisiler i¢in aninda bir degere sahip
olur. Ayna néron sistemi ve bu sistemi olusturan néronlarin
tepkilerinin segilimi ortak bir eylem alani ortaya gikarir. Bu
alanda eylemlerin ve eylem zincirlerinin her biri, ister bizim
ister “onlarin” olsun, agik ya da kasitlh bir “biligsel operasyo-
na” gerek duymadan aninda kaydolur ve anlagilir.

Sozliiklerdeki Farkhihiklar

Peki ya gozlemledigimiz hareketler motor eylemler sé6zlii-
glimiizde degilse ne olur? Onceki béliimde incelenen deney-

4 Merleau-Ponty (1945, s. 215).
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lerde, maymunlarin ayna néronlarinin yalmzca bagka bir
maymun yiyecegi kavradiginda degil, ayrica deneyci aym ey-
lemi yaparken de ateglendigini gormiigtiik. Kavrama eylemi
maymunun motor sézligiinde mevcut oldugundan (tutma,
yirtma, itme, atma vb eylemlerle birlikte), bu ¢ok da gasirtic
degildir. Ayn1 sekilde bizim motor bilgimizin pargas:1 olma-
yan eylemleri sik sik goriiriiz; belki bu eylemler tiiriimiiziin
kalitiminin bir pargasi degildir ya da en basitinden bu ey-
lemleri gergeklestiremiyoruzdur.

Kisa siire 6nce fMRI deneyine katilan bir grup gonilli-
ye'® sesi kisilmig bir video gosterildi. Bu videoda farklh tiir-
lerden bireyler (insan, maymun ve kopek) sindirime dayah
(1sirma) veya iletisime dayali (konugsma, dudak saplatma,
havlama) eylemler gergeklestiriyordu. Sekil 5.7 ve 5.8 bu vi-
deolardan alinan fotograflan géstermektedir.

Yiyecegi 1siran bir adam, yiyecegi 1siran bir maymun
veya kopekten (6zellikle de kopekten) gorsel olarak ¢ok fark-
l1 olsa da li¢ durumda da etkinlegen kortikal alanlar birbiri-
nin aymdir. Aslinda bu li¢ videoyu izlemek, inferior frontal
girusun posterior kismi ve bitigigindeki presantral girusun
yamn sira inferior parietal lobgugun iki bélgesinde de (rost-
ral ve kaudal) etkinlesme yaratmigtir. U¢ durumda da sol ve
sag yanmkiireler arasinda belirgin bir etkinlegsme asimetri-
si bulunur: sol yarimkiirede tepki, eylemi gergeklestirenin
insan, maymun veya képek olmasindan neredeyse tamamen
bagimsizdir. Ancak sag yanmkiirede eylem insan tarafin-
dan gergeklestirildiginde etkinlegsme daha gii¢lii olmaktadir
(Sekil 5.9).

letigim eylemleri goézlemlenirken etkinlesme tamamen
farklhidir. Bir adamin sanki konusuyormusg gibi dudaklari-
n1 oynatmasi inferior frontal girusun posterior kisminda
(Broca'nin alanina denk gelen bolge) giiclii bir etkinlegsmeye
neden olmustur; katihmcilar maymunun dudak saplatmasi-
n1 izlerken etkinlegme zayiflamig, kopegin havlamasini izler-
ken ise tamamen kaybolmustur ($ekil 5.10).

5 Buccino vd (2004).
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Yalnizca gorsel olarak bakarsak, farkh iletigim eylemle-
ri arasindaki fark, bu ii¢ tiirden bireyin gercgeklestirdigi bir
beslenme eylemi olan 1sirmay1 ayiran farktan daha fazla de-
gildir. Bu nedenle ilgili néral diizenlerin etkinlesmesindeki
farklihiklan agiklayamaz. Kopegin havlamasi go6zlemlenir-
ken ayna ndron sisteminin boélgelerinden tepki alinamamassa,
yalmzca alinan gérsel bilginin tiiriine atfedilemez. Onceki
béliimde ayna néronlarinin etkinlegmesinin belirli bir du-
yusal girdiyle baglantili olmadigini goérdiik; bunun yerine
hareketlerin organizasyonu ve uygulamasini diizenleyen ey-
lem so6zliigiine baghydi. Havlamaysa insanlarin motor eylem
sOzliigline ait bir eylem degildir.

O halde bu, bir képegin havlama sirasindaki hareketleri-
ni anlayamadigimiz ve yiyecegi 1sirirken yaptig1 hareketleri
bunlardan ayiramadigimiz anlamina mi gelir? Siphesiz ki
hayir! Yalnmizca iki farkh kavrama kipine baghdir; ilki ¢ogun-
lukla gorsel bilgiye dayanirken digeri dogasi geregi gorsel-
motordur. Havlayan bir kopegi gozlemledigimizde, bu eyle-
mi kavramamiz asil olarak superior temporal sulkusta (STS)
bulunan alanlarn etkinlegsmesine baglidir. Bunlar ve diger
gorsel alanlar ayrica diger (maymun ve insan) iletigim ey-
lemleri gozlemlenirken de etkinlegir. Ancak maymun ve in-
san gozlemlenirken, STS'den gelen bilgi ayna néron sistemde
kodlanmig potansiyel motor eylemleri etkinlestirir. Bu saye-
de gozlemlenen eylemlerin anlami aninda kavranabilir.'®

Aym tiire ait bireyler arasinda da benzer farkliliklar bu-
lunmugtur. Beatriz Calvo Merino ve meslektaglarinin!’ yi-
rittiigl bir fMRI aragtirmasinda, bagkalarinin belirli eylem-
lerini goézlemleyen bireylerin belirli motor yetkinliklerine
gore serebral etkinligin degisebildigi ortaya koyulmusgtur.
Klasik dansgilar, Capoeira 6gretmenleri ve hayatlarinda hig
dans dersi almamig insanlardan olugan katilimcilara bir Ca-
poeira videosu ile bagka bir klasik dans hareketleri video-
su gosterilir. Ogretmenlerin ayna néron sistemleri Capoeira

'6  Bu aragtirmalar: daha detayh olarak incelemek igin bkz. Allison vd (2000).
Calvo-Merino vd (2005).
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hareketlerinin gériilmesine en gii¢lii tepkiyi verirken, klasik
dansgilarin ayna néron sistemi, Capoeira 6gretmenleri ve
stiphesiz ki baglangi¢ seviyesindekilere kiyasla klasik dans
hareketlerinin izlenmesine en giiglii tepkiyi verir.

Bagka bir deneyde ayni aragtirmacilar etkinlesmedeki fark-
hligin, Capoeira ogretmenlerinin Capoeira hareketleri konu-
sunda daha gok gorsel deneyimi olmasindan ve bu hareketleri
nasil yapacaklarim klasik dansgilar ya da (bariz bir gekilde)
baslangi¢ seviyesindekilerden daha iyi bilmesinden kaynak-
lanip kaynaklanmadigim1 anlamaya galigir. Capoeira'daki bazi
hareketler hem erkek hem de kadinlar tarafindan yapilabilir-
ken, bazilan iki cinsiyet igin farkhdir; siiphesiz ki erkek veya
kadin tiim dansgilar partnerlerinin yapacag: hareketleri bil-
mek zorundadir. Bundan yola gikarak Calvo Merino ve mes-
lektaglar1 Capoeira 6gretmenlerine hem erkek hem de kadinlar
tarafindan yapilan dans hareketlerini igeren bir video gosterir.
Gozlemciyle aym cinsiyetten olan bireylerin yaptig1 hareketler
izlenirken, ayna noron sisteminin en giiglii sekilde etkinlegtigi
kesfedilmigtir; bu da etkinlesmenin gérsel deneyim tarafindan
degil, motor pratikle diizenlendigini igaret eder.

Tumi bir arada ele alindiginda, bu deneyler bagkalarinin
eylemlerindeki istemleri anlama konusunda motor bilginin
oynadig: belirleyici rolii kanitlar. Genel olarak duyusal bil-
ginin ve 6zelde gorsel bilginin az ya da ¢ok gelismis iglen-
mesine dayal zihinsel iglemler, bu eylemleri bagka istemler-
le anlayamaz. Yine de bu iki kip arasinda biiyilik farkhliklar
bulunur. Yalnizca duyusal bilgi durumunda, gézlemlenen
eylem ilk kiginin sanki kendisi yapiyormus gibi “g6zlemci
tarafindan” dahil olmasini gerektirir; béylece anlami aninda
yakalamas1 miimkiin olur.

Bahsedilen “-mig gibinin” kapsami gézlemcinin kendisi-
ne veya tiiriine ait repertuarina baghdir. Leo Sperber (daha
inli Dan‘in oglu) bunu ¢ok giizel bir gekilde ifade etmisgtir:
“Neden bir képek olmak istemiyorum biliyor musun baba?
Kuyrugumu nasil sallayacagimi bilemem de o ytizden!"'®

'8 Dan Sperber, kigisel iletigimim.
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Taklit Mekanizmalar:

Ayna noéronlarn kesfedilir kesfedilmez, taklit yeteneginin né-
ral temeli olup olmadig1 sorusu ortaya gikti. Ancak bu ihti-
mali degerlendirmeden 6nce taklit ile tam olarak neyi kas-
tettigimizi belirtmemiz gerekir. Bu alanla ugragmis herkes
zaman iginde terimin gesitli aragtirma dallarinda (gelisim-
sel psikoloji, kargilagtirmali psikoloji, etoloji vb), farklh ve
bazen de birbirine z1t anlamlar kazandigim bilir. Bu kitabin
amaci dogrultusunda, anlami fazla basitlegtirmeyi de goze
alarak, olas1 tanimlan ikiye indirecegiz. Birgok deneysel psi-
kologun kullandiga ilk tanim gdyledir: Taklit, bireyin ¢oktan
motor repertuarinda olan bir eylemi kopyalamasidir; eylemi
bagkalarinin yaptigim1 gérdiikten sonra motor repertuarina
almigtir.! Genelde etologlarin kabul ettigi ikinci tanimsa
soOyledir: Taklit, bir bireyin gézlem yoluyla yeni bir eylem dii-
zeni 6grendigi, boylece bu eylem diizenini en kiiglik detayina
kadar tekrar iiretebildigi bir siiregtir.?

Ancak farkh agilardan iki kavram da, hangi tanimin
varsaylldigina bakilmaksizin, taklit kuraminin yiizlesmek
zorunda oldugu birgok soru barindirir. 1k olarak kargilik

' Ornek igin bkz. Bekkering ve Wohlschlaeger (2002); Wohlschlaeger vd
(2003).
Ornek igin bkz. Byrne (1995); Tomasello ve Call (1997); Visalberghi ve Fra-
gaszy (2002).
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sorunu ile baglantili sorular vardir: Bagkalarinin yaptigini
gérdiigiimiiz seyleri kendimiz aslinda nasil yapabiliriz? Bag-
ka bir deyisle, bagkalarinin gergeklestirdigini gordigiimiz
eyleme benzer bir eylemi, yalnizca gézlem temelinde nasil
gerceklestirebiliriz? Goérsel sistemlerin kullandig1 kodlama
parametreleri motor sistemin kullandiklarindan farkhdir. O
halde dahil olan kortikal siiregler hangileridir ve hangi du-
yusal-motor déniigiimler gerekmektedir? Ogrenme siirecini
inceledigimizde daha fazla piiriiz oldugunu gérdiik: Karsilik
sorununun yani sira, karmasikliklariyla eylem sézligiimiiz-
de bulunmamas: miimkiin yetkinlik ve motor yeteneklerin
aktarimi sorunu vardir. Nasil yeni eylemler ediniriz? Ayn
ayn1 alindiginda higbir anlam ifade etmeyen birtakim ha-
reketleri gozlemledikten sonra anlayabildigimiz potansiyel
eylemlere nasil doniigtiiririz?

Taklidi bir kiginin gézlemlenen bir eylemi kopyalama ka-
pasitesi olarak agiklayan tanimla baglayacagiz. Bu yetenegi
agiklamak i¢gin iki ana kuramsal model énerilmigtir. 1lki du-
yusal ve motor kodlar arasindaki belirgin ayrima dayahdir;
taklit, 6nceden ortak higbir ortak noktas:1 olmayan 6geleri
baglayan iletim iglemleri sayesinde miimkiin olabilir.? fkin-
cisiyse gozlemlenen ve gergeklestirilen eylemin aym néral
kodu paylastigini ve bunun taklit i¢in vazgegilmez bir kogul
oldugunu varsayar.

Son yillarda Wolfgang Prinz ve meslektaglarinin ¢galigma-
lan sayesinde ikinci modelin daha gegerli hale geldigi go-
riillmektedir. Prinz ve meslektaglarinin ¢aligmalan ilk olarak
Hermann Lotze, daha sonra da William James* tarafindan

3 Ornek igin bkz. Welford (1968); Massaro (1990).
Lotze (1852); James (1890). Sik sik Lotze'nin Medicinische Psychologie
kitabindan alint1 yapan James, Principles o f Psychology |Psikolojinin 1l-
keleri] kitabinda, “zihinde zitlagan kavramlar” olmadig siirece, bir fikir
veya temsilin “tereddiitsiiz ve aninda” ortaya gikmasindan o6nce, giinlik
eylemlerimizin ¢ogunun “agik bir karar”, belirli bir komut gerektirmedi-
gine dikkat ¢ekmigtir: “Sobanin olmadig: buz gibi bir odada uyanmanin
nasil bir gey oldugunu ve igimizdeki hayati 6ziin bu zorlu ige nasil kars:
cgiktigin1 hepimiz biliriz. Birgok kigi biiyiik ihtimalle sabahlan bir saat-
ligine uzanip karar vermeye ¢alisir. Ne kadar geg kalacagimiz ve giin-
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ortaya atilan “ideomotor eylem” kavramina dayalidir. Bu kav-
ram daha sonra Amerikal1 psikolog Anthony G. Greenwald®
tarafindan “ideomotor yetkinlik” ilkesi formunda taklidi de
kapsayacak sekilde genigletilmigtir. Bu ilke temelinde, bir
eylem gozlemcinin motor repertuarindaki eyleme ne kadar
benzerse, onu gergeklestirmesi o kadar muhtemeldir: Bu
nedenle eylemlerin algilanmasi ve gercgeklestirilmesi igin
“ortak temsil alan1” bulunmalidir. Bu alan, gézlemcinin gos-
teren kisi tarafindan yapilan hareketlerin amacini1 anlama
kapasitesine gore belirlenir.®

Ayna néronlarinin kesfi ideomotor yetkinlik ilkesini ye-
niden formiile olmaya itmigtir: ortak temsil alani soyut,
amodal bir alan olmaktan ziyade, gorsel bilgiyi dogrudan
potansiyel motor eylemlere déniigtiiren bir mekanizma ola-
rak kabul edilmektedir. Bu, Marco Iacoboni ve meslektagla-
rmn’ konuyla ilgili yaptig1 beyin gériintilleme aragtirmala-
riyla kanitlanmigtir.

Bu deneylerde kullanilan temel deneysel prosediirler
sunlardir: Bir odak noktas1 ve igaret parmag ile orta par-
magim kaldiran bir insan eli (A), aym elin igaret parmag:
veya orta parmaginda bir ¢arp: igsareti bulunan hareketsiz

lik gorevlerimizin ne kadar aksayacagim diigiiniir, kendimize ‘Kalkmam
gerekiyor, yaptigim ¢ok sagma’ ve benzeri sozler soyleriz; yine de sicak
kanepe gok keyifli, soguk digarisiysa fazlasiyla acimasizdir. Karar yine
uzaklagir ve kendini tekrar tekrar erteleyerek direnci kirar ve karar ver-
me eyleminin 6niine geger. Boyle kogullarda nasil kalkmay: bagarabili-
riz? Kendi deneyimlerimden yola gikarak soyleyebilirim ki genelde higbir
gaba veya karar olmadan kalkanz. Birden kalkiweririz. $ansh bir biling
kaymas) meydana gelir; ne sicag) ne de sogugu hatirlanz; giinliik hayat-
la baglantih bir gegit dalginhk yasanz. Bu sirada su fikir aklimizdan
gegiverir: ‘Ahh! Burada yatmaya devam edemem.’ Bu fikir o gansh anda
higbir 21t veya durdurucu 6neri ortaya gikarmaz ve sonug olarak aninda
uygun motor etkiler yaratir. Bu gabalama sirasindaki hem sicak hem de
soguga dair geligmis bilincimiz, etkinligimizi durdurur ve ayaga kalkma
fikrimizi ‘kalkacagim’ yerine ‘kalmak istiyorum’ kogulunda birakir. Bu
engelleyici fikirler yok oldugu anda, orijinal fikir etkilerini ortaya koyar.”
(James 1890, s. 793.)

Greenwald (1970).

Bekkering vd (2000); Bekkering (2002).

Iacoboni vd (1999; 2001).
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hali (B) ve gri arka plan lizerinde garp: igareti gosterilen
(C) video klipler bilgisayar ekraninda gdsterilmistir. Kati-
himcilara sadece uyarimi gozlemlemeleri veya gozlemleme
isleminden sonra, ekranda hareket ettigini gérdiikleri par-
mag1 kaldirmalan (“taklit”) ya da ¢arp: isaretinin goraldigi
parmag kaldirmalar: séylenmigtir. Bagka bir kogulda kati-
limcilara, odak noktasinin solunda g¢arp: belirdiginde igaret
parmaklarini ve saginda belirdiginde orta parmaklarinmi oy-
natmalan sdylenmigtir. Sonuglara gore taklit sirasinda sol
inferior frontal girusun posterior kisminda (ayna sistemin
sOzde frontal kutbu) ve sag superior temporal sulkus (STS)
bélgesinde etkinlesme oldugu ve bu etkinlesmenin taklide
dayali olmayan motor eylemler sirasinda daha giiglii oldugu
bulunmustur. Bu fark gézlemcinin motor repertuarinda ha-
lihazirda bulunan eylemlerin taklidine dahil olan ayna sis-
temin farkinm géstermekte olup, gozlemlenen eylemin aninda
motor donligiime ugradigini ortaya koymaktadar.

Nobuyaki Nishitani ve Riita Hari de MEG deneylerinde®
benzer sonuglar elde etmigtir. Deneyde katihmcilardan bir
nesne kavramalar1 (A), aym eylemi deneyci yaparken izle-
meleri (B) ve goriilen eylemi gozlemleyip kopyalamalar1 (C)
istenmigtir. Bilindigi gibi uzamsal ¢6ziliniirlik bakimindan
MEG fMRI'a kiyasla daha az etkilidir; ancak bu dezavantaji-
na ragmen miikemmel zamansal ¢6zlnirligi incelenen igle-
min dinamiklerini yakalar. (A) motor kogulunda sol alt frontal
korteksin (44. alan-ayna sistemin frontal diiglimii) el nesneye
dokunmadan 6nce etkinlegtigi ve 100 ila 200 milisaniye sonra
sol presantral motor alanin etkinlestigi goriilmistir. Gézlem
(B) ve taklit (C) sirasinda siralama yine benzer olmasina rag-
men sol oksipital korteksten baglamigtir. Etkinlesme daima
taklit sirasinda en giigliidiir. Bu sonuglar sol 44. alanin taklit
eyleminde biiyiik bir rol oynadigini agikga gosterir.

Beyin goriintiilleme verilerinin korelasyon verileri oldu-
gunu akilda tutmamiz gerekir; bu veriler beynimizin belirli

8 Nishitani ve Hari (2000); ayrica bkz. Nishitani ve Hari (2002).
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alanlarimin belirli gérevleri yaparken etkinlestigini sodyler,
ancak sdylemedikleri gey etkinlegsen alanin aragtirilan iglev
icin ne kadar 6nemli oldugudur. Tekrarlayan transkraniyal
manyetik uyarim (rTMS) uzun uyarimlarla bir alanin gegici
hipofonksiyonelligini belirleyerek bu bilgiyi saglayabilir. Bu
teknik kisa siire 6nce ayna néronlarinin taklitte 6nemli bir
rol oynayip oynamadigin belirlemek i¢in kullanmigtir.®

Bir grup goniilli klavyedeki tuslara basarken sol fron-
tal giruslarinin arka kisminin (Broca’'nin alani) uyarilmasini
kabul etmigtir; bu eylemi ya benzer bir hareketin bagka biri
tarafindan yapilmasim taklit ederken ya da basilacak tusu
gosteren kirmizi 15181n gosterdigi tusa basarak gergeklegtir-
miglerdir. Veriler rTMS'nin katilimcinin taklit sirasindaki
performansini bozdugunu ancak gérsel-motor gérev sirasin-
da bozmadigini géstermigtir. Ayrica taklide dayal ve taklide
dayali olmayan goérevlerin motor bakimdan birbirinin aym
olmas da ilgingtir.

Yukaridaki kanit ayna néron sisteminin taklitte 6nemli
bir rol oynadigin1 6ne siirer; gézlemlenen eylemleri motor
bakimdan kodlayarak onlar1 kopyalamamiz: saglar. Iacobo-
ni ve meslektaglarinin yaptig1 deneyde, STS alaninin taklit
sirasindaki etkinlegsmesinin, gézlem sirasindaki etkinlegsme-
sine kiyasla daha gii¢lii oldugu bulunmugtur. Bu aragtirma-
cilarin daha sonra yaptig: bir aragtirmada katilimcilar de-
neycinin sag veya sol eliyle yaptig1 hareketleri gozlemlemis
veya gozlemden sonra bu eylemleri yalmzca sag ellerini kul-
lanarak kopyalamigslardir; elde edilen sonuglar STS alaninin
etkinlegsmesinin, hem katilimcinin yalmzca gézlemlemesi
ve gozlemin yam sira taklit etmesine bagh olarak, hem de
kullanilan ele gore degistigini gostermistir. Yalnizca gozlem
gerektiginde, en giligli etkinlesmeyi, deneycinin anatomik
olarak katilimcinin eline denk gelen elinin (sag el) yaptig:
hareketler yaratir; aksine taklit sirasindaysa en giiglii etkin-
lesmeyi, deneycinin uzamsal olarak katilimcinin eline denk

9 Heiser vd (2003).
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gelen elinin (sol el) yaptig1 hareketler yaratir. Bagka bir de-
yisle gorev yalnizca gozlemle sinirlh oldugunda anatomik
bir uyum istiin gelirken (sag el-sag el), katilimcilarin eylemi
taklit etmesi gerektiginde uyum uzamsaldir (benim sag elim,
senin sol elin).!° STS'nin taklit sirasindaki etkinlegsmesinde
tam tersi olmasi1 muhtemelen fronto-parietal ayna néronla-
rinin etkisinden kaynaklanir; fronto-parietal ayna néronlar
gozlemlenen motor prototiplerle uzamsal olarak uyumlu
olan motor prototiplerin se¢ilimini tegvik eder. Bir arkada-
siniza yiziinde bir gsey oldugunu séyleyin ve sag elinizle sag
yanaginiz igaret edin: sol elleriyle sol yanaklarini silmeye
¢aligtiklarini goreceksiniz!

Taklit ve Ogrenme

Onceki béliimde taklidi, terimin ilk anlami bakimindan agik-
ladik; simdi taklit yalnizca gézlemcinin motor repertuarin-
daki bir eylemi tekrarlamak olmadiginda, bunun yerine yeni
bir eylem diizeni 6grenmeyi gerektirdiginde ne olduguna ba-
kalim. Ayna néronlar bunda da rol oynar mi1?

Son yillarda bu tiir taklidin altinda yatan mekanizmala-
n agiklamak igin birgok model gelistirildi; bunlar arasinda
Richard Byrne'in modeli iizerinde 6zellikle durmamiz gerekir.
St. Andrews Universitesinde etolog olarak galigan Richard
Byrne'in modeline gore, taklitle 6grenmek iki farkh iglemin
bir araya gelmesi sonucunda meydana gelir: llkinde gézlem-
ci taklit edilecek eylemi ayn 6gelere béler; bagka bir deyis-
le gozlemlenen devamh hareket akigini motor repertuarinda
yer alan bir dizi eyleme déniigtiiriir. tkincisinde bu kodlanmsg
motor eylemleri, gostericinin eylemlerini kopyalayan bir ey-
lem olugturacak bir siraya koyar.!' Piyanoda veya gitarda gah-
nan notalar gibi ardigik olmayan motor diizenleri 6grenmenin
temelinde de benzer bir iglem olmas1 muhtemeldir.

Parma ekibi Jiilich Aragtirma Merkezindeki deneycilerle
igbirligi yaparak taklitle bu gekilde 6grenmeyi aragtirmigtir.

' Tacoboni vd (2001); benzer deneyler igin bkz. Koski vd (2002; 2003).
Byrne ve Russon (1998); Byrne (2002; 2003).
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Daha 6nce gitar ¢galmamig bir grup kisiye, akor basan bir
o6gretmenin elinin oldugu bir video gosterilmistir; kisa bir
aradan sonra gruptan gordiikleri akorlan tekrarlamalan is-
tenmistir.!? Deneysel paradigmada ayrica ii¢ kontrol kogulu
vardir: ilkinde katilimcilar videoyu izledikten sonra gitarin
sapina dokunmug ancak higbir akor basmamalar 6zel ola-
rak belirtilmigtir; ikincisinde ileri geri oynayan gitar sapi-
na odaklanmalari, kisa bir duraklamadan sonra 6gretmenin
caldigr akoru basmalar gerekmektedir; tigiincii koguldaysa
istedikleri akoru ¢almalarina izin verilmistir (Sekil 6.1).

Ayna noéron devresi, katilimcilar akorlar1 6gretmeni tak-
lit etme amaciyla gozlemlerken etkinlegmigtir; ayrica daha
kiiglik bir 6lglide de olsa, katilimcilarin 6gretmeni akor ¢a-
larken dinledigi ya da 6gretmeni izledikten sonra akorlar
¢almadan gitarin sapina dokunduklan kontrol kogullar: si-
rasinda da etkinlesmistir (Sekil 6.2). Ancak en ilging bulgu,
taklitten 6nceki duraklama sirasinda Brodmann'in 46. alani-
na denk gelen frontal korteks bélgesinin yogun ve kapsaml
etkinlesmesi olmustur (Sekil 6.3). Hareketin gergeklestiril-
mesi sirasinda motor alanlar goérevlerin taklide dayal olup
olmamasina bakmaksizin etkinlegmigtir.

Bu veriler gorsel bilginin uygun bir motor tepkiye doniis-
me isleminin ayna néron sisteminde gergeklestigini goster-
mektedir; daha detayl agiklamak gerekirse, inferior parietal
lobguk ve frontal lobda bulunan ayna néronlar, gézlemlenen
eylemi karakterize eden temel eylemleri (bu durumda akoru
calmak ic¢in gerekli parmaklarin konumu) motor eylemlere
doniistirir.

Byrne'in modeline gore bu kogul gerekli olmasina ragmen
taklitle 6grenmeyi gergeklestirebilmek i¢in kendi bagina ye-
terli degildir. Ancak taklitten ve akorlarin serbestge g¢alin-
masindan onceki aralar sirasinda kaydedilen tepkiler, ayna
noéron sisteminin frontal korteksin belirli alanlarin, 6zellikle
de Brodmann'in 46. alaninin kontrolii altinda etkinlegtigi-

2. Buccino vd (2004b).
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ni gosterir. Gegmigte birgok aragtirmaci!® 46. alana genelde
c¢alisma hafizasiyla ilgili iglevler atfetmistir. Ancak bunun
ve diger deneylerin sonuglan bu alanla baglantili bagka is-
levlerin de olabilecegine isaret eder. 46. alanin ¢galigma hafi-
zasl iglemleriyle baglantili olmasinin yani sira farkli motor
eylemlerinin yeniden bir araya getirilmesi ve gostericinin
gosterdigine miimkiin oldugunca ¢ok benzeyen, yeni bir ey-
lem diizeni olusturulmasindan da sorumlu olabilecegi go-
rilmektedir.!

Bu analiz iki taklit bi¢ciminin de ayna o6zellikleri olan
kortikal alanlarin etkinlegsmesine bagli oldugunu gosterir;
bagkalarinin yaptig: eylemlerin gézlemlenmesi araciligiyla
alinan gorsel bilgiyi, ilgili motor temsillerle eslestiren bir
mekanizma mevcuttur. Insanlarda maymunlarin aksine ayna
néron sisteminin hem gegisli hem de gegigsiz motor eylemle-
ri kodladigini ve gézlemlenen eylemin zamansal 6zelliklerini
hassas bir gekilde takip ettigini biliyoruz. Bu nedenle iistiin
motor repertuarlar olan insanlarnn taklit i¢in ve hepsinin
Otesinde taklitle 6grenme i¢in maymunlara kiyasla daha g¢ok
potansiyeli oldugunu varsayabiliriz.

Bununla birlikte, ne motor repertuarin zenginligi ne de
ayna noron sisteminin varlig: tek basina 6grenme kapasite-
sini belirlemez; ayna néron sisteminin varligl vazgegilmez
bir kosul olmasina ragmen taklidin edinilmesi i¢in kendi ba-
sina yeterli degildir. Bu yalnizca, daha 6nce de gérdiigliimiiz
gibi ayna néron sistemin diginda kortikal alanlarin miidaha-
lesini gerektiren taklitle 6grenme kapasitesi i¢in degil, bag-
kalarinin gergeklestirdigi ve motor repertuarimizda bulunan
tekrar eylemleri yetenegi i¢in de gegerlidir. Taklit i¢in ayna
néronlan kontrol eden bir sistem gereklidir ve bu sistemin
iki iglevi olmalidir: diizenleyici ve engelleyici. G6zlemcinin
ihtiyaci1 oldugunda, ayna néronlarinin kodladig: potansiyel
eylemden, motor eylemin gergek uygulanmasina gegisini di-
zenlemeli, ancak ayn1 zamanda bu gegisi engelleyebilmelidir.

13 Ornek igin bkz. Fuster ve Alexander (1971); Funahasha vd (1990).
Benzer yorumlar Passingham vd (2000); Rowe vd'de de (2000) bulunabilir.
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Boyle olmasaydi sitemimiz bir déngiiye girerdi; gordiigiimiiz
tim motor eylemler aninda kopyalanirdi. Neyse ki béyle ol-
mamaktadir!

Ayna néron sistemi kontrol eden mekanizmalarin varlig:
¢ogu klinik olan birgok veri tarafindan kanitlanmigtir. Fron-
tal lobda biiyiik lezyonlan olan hastalar, bagkalar tarafin-
dan yapilan eylemleri, 6zellikle de kendilerini tedavi eden
doktorlarin eylemlerini tekrarlamaktan kendilerini alamaz-
lar (taklit davranigi). Patolojik davranigsin bagka bir bigimi
de bu kontrol mekanizmalarinda daha ciddi bozukluklari
olan hastalarda goriiliir: ekopraksi. Bu tiirden bozukluga
sahip olan hastalar bagkalarinin hareketlerini aninda, ¢ok
garip olsa bile neredeyse refleksmis gibi taklit etme zorun-
lulugu hisseder. Frontal lobdaki lezyonlar, fronto-parietal
devreler tarafindan kodlanan potansiyel hareketlerin taklit
eylemlerine doniigiimiinii engelleyen fren mekanizmalarim
ortadan kaldirmaktadir. Bu blok, pre-SMA gibi anterior me-
siyal alanlarn engellenmesiyle anlagilir; pre-SMA'nin, fron-
to-parietal devrede genel diizenleyici bir iglevi vardir.

Frontal lobdaki lezyonlarin ardindan engellenmemis bu
mesiyal alanlar taklide dayal eylemlerin {iretiminden so-
rumlu olabilir; bu durum kisi eylemin faydal1 veya uygun
oldugunu diigiindiigii zaman gergeklegir. Bu alanlarnn taklit
etme karanyla ilgili olarak etkinlegmesine dair dogrudan bir
kanit olmasa da elektrofizyolojik aragtirmalar mesiyal kor-
tikal alanlarin, eylem baglamadan 800 milisaniye 6nce et-
kinlestigini gostermistir. Bu da etkinlesmelerin genel olarak
eyleme ge¢me karariyla baglantili oldugunu ileri siirer.

Son olarak ayna néron mekanizmalar ile kontrol sistem-
leri arasindaki iligki sayesinde, yenidoganlardaki erken ge-
ligmig taklit veya yetigkinlerdeki sézde-taklide dayal dav-
ramglarla ilgili belirli 6zellikler agiga kavugmaktadir. {lging
bir gbézlemde (bazen itiraz edilse de) dogumdan yalnizca
birka¢ saat sonra bebeklerin, heniiz kendi yiizlerini bile
goérmeden 6nce ebeveynlerinin yaptig: dili 6ne uzatma gibi
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belirli agiz hareketleri yapabildikleri gorilmiigtiir.'®* Andew
Meltzhoff'un da dedigi gibi: “bebek begiginde ayna olmaz!"
Ama buna ragmen bebeklerin bu tiir bir taklidi yapabildi-
gi gorilmektedir. Bu duruma olas1 bir agiklama getirecek
olursak, bebeklerin tam gelismemis bir ayna néron sistemi-
ne sahip oldugunu ve kontrol mekanizmalarinin hala zay:f
oldugunu soéyleyebiliriz; aynis1 frontal lobun az derecede
miyelinlesmesi ve sonug olarak az iglev géstermesi igin de
sOylenebilir.

Tekrar yetigkinlere gelecek olursak, 1872 yilinda Charles
Darwin motor rezonansta sik gériilen belirli davranig bigim-
lerine dikkat gekmigtir:

Bir sarkicinin sesi birden birazcik gatallagirsa, etrafta-
kilerin gogu bogazlarini temizler; [...]. Ayrica performan-
s1 gergeklestiren kisi ziplarken izleyicilerin ¢ogunun [...]
ayagini oynattigimi da defalarca duydum.'®

Sir Charlesin beyanini kontrol etmek istiyorsak, tek yap-
mami1z gereken bir futbol magina gitmek! Her durumda bu
motor “6zgiirlik” biiyiik ihtimalle, duygu paylagma fenome-
nine de baglh olan kontrol mekanizmalarinin rahatligindan
kaynaklanir; sonug olarak normalde ayna noron sisteminde
potansiyel agamada kalacak olan hareketler ortaya gikar.

Beden Hareketleriyle Iletigim

Onceki sayfalarda bagkalarinin eylemlerini hemen anlama-
m1z1 saglayan belirli bir mekanizma oldugundan bahsetmisg-
tik. Bu, taklidin gesitli tiirleri altinda yatan néral temelleri
anlamamiz1 sagladi. Bu bélimde de gdsterilecegi gibi ile-
tisimin baz1 formlan altinda yatan noéral temellere de 151k
tutabilir; bu sayede insan dilinin kékenlerine dair olasi bir
senaryo olusturabiliriz.!” Yine de maymunlarda bulunana
benzer bir ayna noéron sisteminin varhginin, kasith veya

s Meltzoff ve Moore (1977).
6 Darwin (1872, s. 143).
Rizzolatti ve Arbib (1998); Fogassi ve Ferrari (2005).
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hatta dilbilime dayal iletisimsel davranisin ortaya ¢ikigi-
n1 agiklamak igin yeterli oldugu s6ylenemez. Bunu taklitten
bahsederken gérmiigtiik: Bir eylemi anlamak bagka, gézlem-
ledigimiz eylemi taklit etmek bambagkadir. Taklit her ne ka-
dar diger alanlarin ve ayna néron sisteminin etkinlegmesini
gerektirse de bir eylem veya eylem zinciriyle ilgili duyusal ve
motor bilgileri ortak bir néral bigime kodlayacak bir meka-
nizmamiz olmadan herhangi bir geyi taklit etmemiz son de-
rece zor olurdu. Ama bu iletigimin tiim dogal bigimleri igin
gecerli degil midir? Ister sézlii ister s6zlii olmayan bigimde
olsun, iletigim daima gonderici ve alicinin ortak bir anlama
yetisiyle bagh oldugu o esitlik gereksinimini karsilamak zo-
runda degil midir? Gonderici i¢in 6nemli olan gey alic1 igin
higbir sey ifade etmiyor olsa, “liretim ve alg1 iglemleri” “bir
sekilde bagli” olmasa ve “temsilleri” “bir derece ayn1” olmasa
iletigim nasil mimkiin olabilirdi?'®

Bagh oldugu noéral devrelerden bagimsiz olarak, pratikte
ayna noron sistem ortak eylem alaninin altinda yatar: Birinin
eliyle yiyecek veya bir fincan kahve aldigim1 gérdiigiimiizde,
ne yaptigim1 hemen anlanz. Hogsumuza gitse de gitmese de el
hareketlerinin ilk igaretleri bizimle bir konuda “iletigime ge-
cer” ve bu konu eylemin anlamidir: Motor alanlarimizin et-
kinlesmesi sayesinde “6nemli olan” ve eylemi yapan kigiyle
paylastigimiz sey iste budur. Siiphesiz ki buradaki “iletigim”
terimi kelimenin genis anlamiyla kullanilmigtir. Elle kavrama
gibi bir eylemi anlama ile agikga iletigim amaciyla gergekles-
tirilen bir beden hareketini (ister ellerle, ister ytiizle, ister s6z-
li olarak yapilsin) anlama arasinda biiyiik hir ugurum oldugu
gercegi reddedilemez. Ancak ugurum ne kadar biiyiik olursa
olsun, kurulacak bir képriiyle bu ugurum gegilebilir.

Diyelim ki izledigimiz eylemle 6zellikle ilgileniyoruz. Bu
durumda bagka birinin elini hareket ettirdigini gérdiigi-
miizde elimiz de sanki farkindaymis gibi benzer gekilde oy-
namaya baglayabilir; bu belirli belirsiz yapilan hareket diger
kiginin dikkatinden kagmaz ve davranigimi degistirebilir. 11k

'8 Libertnan (1993); ayrica bkz. Liberman ve Whalen (2000).
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hareketlerinden itibaren diger kisinin eylemlerini anlama-
miza yardimci olan ayna mekanizma ayrica iiretilen istem-
siz tepkimizin etkilerini anlamamiz1 saglar. Boylece kendi
elimiz ile diger kiginin eli arasinda karsilikh bir etkilegim
iligkisi yaratir.

Bu etkilesim “beden diliyle diyalog” etkilesiminden ¢ok da
farkh degildir; Mead'e gore “beden diliyle diyalog,” kavgadan
kur yapmaya, kiigiiklerin bakimindan oynamaya kadar birgok
hayvan davraniginin baglangi¢ agamasina isaret eder:

Insandan daha az gelismis hayvanlar arasinda bile [...]
bir davranig alan1 mevcuttur. Bu alan dogasi geregi be-
den hareketi olarak siniflandirilabilir. Diger formlarin
iggiidiisel tepkilerini devreye sokan bu eylemlerin bas-
langicim1 olugturur. Bu eylem basglangiglar tepkileri
meydana getirir, tepkiler ise goktan baglayan eylemlerin
yeniden diizenlenmesine yol agar. Bu yeniden diizenleme-
ler bagka bir tepkinin baglangicini, o da yine bagka yeni
diizenlemeleri ortaya gikarir.!®

Bu kargulikl yeniden diizenlemeler hayvanlarin eylemle-
rine sosyal deger kazandirarak, birgok yénden gergek kasith
iletisimin isaretgileri olan gesgitli uyum formlarim1 meyda-
na getirir. Ancak bu, ayna néron sistemini kontrol etme ve
beden hareketlerinin bagkalarinin davraniglar iizerindeki
etkisiyle motor bilgiyi bir araya getirebilme yetenegini ge-
rektirir; bu gekilde bagkalarinin davraniglar1 gérildiigiinde
taninabilir. Ayrica “diyalog” yalnizca bir dizi gegisgli beden
hareketinden ibaret olamaz, ayrica gegigsiz, pandomimsi
veya agikga iletigim eylemleri kodlayan motor repertuara da
erisimi olmalidir.

Dudak saplatma veya dil ¢ikarma gibi maymunlarda en
sik goriilen iletigimsel beden hareketlerinin ¢ogunun, sindi-
rimle (veya hazirlik siireglerinde partnerin kiirkiinden yiye-
cek ya da parazit ayiklamayla) baglantih ritiiellestirmeden
kaynaklandigim ve kabile iginde iligki olugturmak ve birlik-

9 Mead (1910, s. 124).
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leri gliclendirmek i¢in kullanildiklarin1 daha 6nce gérmiig-
tik; ayrica baz1 agiz ayna néronlarnin sindirim eylemleri
ve orofasiyal iletigim eylemlerinin gézlemlenmesi sirasinda
etkinlestigini de gérmisgtiik. Goril ve sempanzelerin kol ve
el hareketlerine dair kapsamh literatiirde, bu hareketlerin
az ¢ok belirgin iletigimsel iglevleri oldugu anlagilmaktadir;
bu hem vahgi yasamdaki hem de kafeste yetistirilen hayvan-
lar igin gegerlidir.?® Insanlarla ilgili olarak, iinlii Rus psi-
kolog Lev Vygotskij ¢ocuklarin yaptig1 en gegigsiz eylemle-
rin gegigli eylemlerden tiiredigini ileri siirmiigtiir. Ornegin
nesneler kolun ulagabilecegi bir yere yerlestirildiginde, ¢o-
cuklarin sanki onlara ulagmak ister gibi kollarini uzattigini
gozlemlemigtir. Eger ¢ocugun annesi bu denemeye karsilik
verir, yardima gelirse, ¢gocuklar tutmak istedigi nesneleri
belirtmek igin uzanma beden hareketini tekrar etmektedir.?
Diger bir yandan 6nceki sayfalarda agikladigimiz aragtirma-
lar, insanlardaki ayna néron sisteminin elle yapilan pando-
mimler, gegigsiz beden hareketleri ve etkili orofasiyal ileti-
sim eylemlerinin g6zlemlenmesi sirasinda da etkinlegtigini
acikca gostermektedir. Orijinal rolii kavrama, tutma, uzanma
gibi gecisli elle yapilan eylemleri tanimak olan ayna néron
sisteminin ilerleyen evriminin, bireyler arasi iletigimin ilk
formlarinin ortaya ¢ikmas igin gerekli néral alt katmam
olusturmug olmas1 miimkiin miidiir? Insanlarda sézlii dilin
kontroli ve ilretiminden sorumlu, kortikal yarimkiirelerin
lateral yilizeylerinde yer alan devre, anatomik olarak benzer
bir konumda bulunan bu sistemden evrimlesmis olabilir mi?

Bunun zorlama bir varsayim oldugu ve insanlarin dile
dogru attig1 ilk adimlan agiklayan daha “ekonomik” agikla-
malarin oldugu séylenebilir. Ornegin birgok primatin, irtibat
cagrilarindan (konumu belirten ve kabilenin koordineli bir
sekilde hareket etmesini saglayan) yiyecegin bulundugunu
veya yirtict hayvanlarin oldugunu belirten ¢agrilara kadar
farkh seslendirmeler yaptig: bilinmektedir. Dorothy Cheney

2 De Waal (1982); Tanner ve Byrne (1996); Tomasello vd (1997).
Vygotskij (1934).
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ve Robert Seyfarth, yaptiklar: bir dizi muhtegsem aragtirma-
da, Dogu Afrika eski diinya maymunlarinin (Cercopithecus
aethiops) kendilerine yaklagsan diger bir maymunun baskin
veya ast olmasina ya da yaptig1 eylemin tiiriine (belirli bir
mesafeden rakip kabileyi gézetleme veya agik bolgeye dogru
harekete ge¢me) gore farkh gagrilar kullandigin1 géstermis-
tir; ayrica kabile liyelerini yirtic1 hayvanlarin yaklagmasi ko-
nusunda uyarirken, yirticinin tiiriine gére (6rnegin ugucular,
kedigiller, yilanlar vb), farkh g¢agrilarda bulunmaktadirlar.?2
Oyleyse neden Steven Pinker gibi insan dili evriminin “ilk
adimlarinin,” “bu tiir benzeri gonderimsel ¢agrilarin sereb-
ral korteksin géniillii kontroli altina girmesiyle” atildigini,
boylece ilk olarak “karmagik etkinlikleri” igaret etmek igin
bir dizi ¢agrinin bir araya gelmesine, daha sonra da “gagri-
larin bir araya gelmesini analiz etme yeteneginin [...] her bir
c¢agrinin bolimlerine”? uygulanmasina olanak tanidigini
diigiinmeyelim?

Aslinda bu evrim kuraminin aksini ispatlayabilecek en
az iki iyi neden vardir. Bunlardan birincisi dogada iglevsel-
likle ilgilidir: Insan olmayan primatlarin gikardiklan sesler
ozellikle duygusal davranigla ilgilidir; dahasi, vervet may-
munlarinin bagirmalan gibi yarn-gondergesel olduklarinda
bile belirli bir iglevle (6rnegin uyari) baglantili olup, bagka
amaglarla kullanilamazlar. Yani aym sinyal birden fazla me-
saj tagiyamaz (6rnegin duruma goére “yaklagma” veya “kagma”
mesaji tagir). Bu yiizden bu mesajlar yaratildiklar1 davranig
disinda bir davranig bigimini gostermez. Aym sey duygusal
olmayan iletigim sistemlerinde meydana gelmez. Bu sistem-
lerde aym isaret kullanmildiklar1 baglama goére birden ¢ok
anlam tagiyabilir. Ornegin insan dilinde aym kelime (ateg)
bir yerin ateg aldigini, yani yangin giktigini da (“kagma” me-

22 Cheney ve Seyfarth (1990).
Pinker (1994, s.352). Pinker'in bizzat kendisi "bu fikrin lehine olan ka-
mitlarin ding-dong kuramindan (ya da ilk insan ciimlesinin ‘ne kadar da
kill bir sirt!” oldugunu ileri stiren Lily Tomlin'in 6nerisinden) daha fazla
olmadigin” itiraf etmigtir (aym yerde).
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saji) ates hazir oldugundan yemegin hazirlanabilecegini de
(“yaklagma” mesaji) belirtebilir. Bu tiir bir esnekligin olma-
masi nedeniyle vervet maymunlarinin g¢agr: sistemi dil evri-
mine uygun degildir.?

Ikincisi dogada temel olarak anatomik nedenlerden kay-
naklanir: insan olmayan primatlarin ¢agr yaratmak igin
kullandigi néral devreler insanlarin dil i¢in kullandiklarin-
dan son derece farkhidir. Insan olmayan primatlarin néral
devreleri biiyiik oranda singulat korteks, arabeyin ve beyin
sap1 yapilarinca diizenlenir;? insanlarinkiyse lateral fisiir
(Silvius fisiird) ve inferor frontal girusun posterior kismin-
da konumlanmigtir. Primat evrimi sirasinda vokal sistemin
daha alt bolgelerden korteksin lateral yiizeyine sigramaug ol-
dugu sonucuna varilabilir mi? Insan beyninin daha derin
yapilarinda bir vokalizasyon sistemi oldugu dogrudur ama
bu sistem tinlemler, bagirmalar gibi duygusal vokal ifade-
lerle iligkilidir. Yani gergek dille bir ilgisi oldugu diisiinile-
mez. Bu nedenle insan olmayan primatlarin kortikal alanlan
incelenirken, insanlarda dili kontrol eden alanlara benzer
olanlarin incelenmesi ve parieto-temporal ve inferior frontal
bolgelerin iglevsel 6zelliklerine odaklanilmasi daha mantikh
olacaktir.

Broca'nin alaninin klasik dil alanlarindan biri oldugu-
nu, ayrica Ozellikle s6zli olmayan ve yiiz-agiz bolgesi, kol
ve el ile girtlak bolgesi hareketleriyle etkinlesen motor 6zel-
liklere sahip oldugunu ve organizasyonunun maymunlarda
bulunan alana, yani F5’e benzer oldugunu biliyoruz. Dahasi
Broca'nin alani ayni F5 gibi birincil iglevi, hem insanlarda
hem de maymunlarda eylemleri anlamak ile eylem iiretimini
birbirine baglamak olan bir ayna néron sisteminin parga-
sidir. Bu durum dilin kékeninin ilkel vokal iletigim bigim-
lerinde degil, lateral kortikal alanlarin kontrol ettigi beden
dili iletigiminin evriminde aranmasi gerektigini gosterir.
Insanlardaki Broca'nin alam ile maymunlardaki F5 alam

2 Hauser vd (2002).
Juergens (2002).
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arasindaki homolojiyi destekleyen nedenler anatomik ve si-
toargitektoniktir ve bunlar ayna néronlarinin kesfinden ba-
gimsizdir. Bu nedenle her iki alanda da ortak mekanizmala-
rin olmasi, ayna néron sisteminin ilerleyen geligiminin 6nce
beden hareketleri daha sonra da sézlerle insanin iletigim
kurma kapasitesinin gériintiisii ve evriminde 6nemli bir rol
oynadigini géstermektedir.

Ag1z, El, Ses

Dilin beden hareketlerine dayal kékeni kavrami gok eskidir:
Etienne Bonnot de Condillac'in incil tarz1 agiklamasinda, iki
farkh cinsiyette iki ¢ocugun hikayesi anlatilir. Gocuklar Sel-
den kurtulduktan sonra Gélde kaybolur. “tsaret kullanim1” ko-
nusunda bilgileri olmamasina ragmen “eylemlerle konugarak”
iletigim kurmaya baglarlar.?® Benzer bir bakig agis1 Wilhelm
Wundt'un beden dilinin “dogal seyriyle” ilgili kaleme aldig:
psikolojik degerlendirmelerde de goriilebilir. Bu seyir “kusur-
lu” olmasina ve gogunlukla “taklit¢i temsillere” bagh olmasina
ragmen, erken bir “konugma bi¢imi” ortaya g¢ikarmig olup an-
cak ilerleyen zamanlarda fonetikle bir araya gelmigtir.?’ An-
cak bu goriigii destekleyen en 6nemli gorigler son yirmi yilda
ortaya ¢ikmistir ve paleontoloji, etoloji, nérofizyoloji ve karsi-
lagtirmali anatomi alanlarindan faydalanmaktadir; 6zellikle
sOzde “dilin iiretimi ve algis1 motor kuramlar1” gériigiinii be-
nimseyenler olmak tizere birgok destekgisi vardir.2

Ornegin Peter MacNeilage1 ele alalim: Ona gére agizin
art arda agilip kapanmasi olayinin tipik insan dili i¢in “he-
cesel bir gergeve” sagladiginmi ve kiplemesinin de gegitli “ige-
rikleri” (inld ve tnsiizler) belirledigini savunmaktadir. Ag-
zin art arda agilmasi olayl, ¢igneme ve yutmaya ait alt gene
déngiisiinden ortaya ¢ikmig olan mafsal sistemin evrimsel
sonucunu temsil etmektedir. MacNeilage'in gériigiine gore

%6 Condillac (1746, s. 175-176).
Wundt (19186, s. 128).
Ornek igin bkz. Armstrong vd (1995); Armstrong (1999); Corballis (1992;
2002; 2003).
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insan olmayan primatlarda dilin ortaya ¢ikmas igin gerek-
li kortikal degisimlerin ¢ogunun, Broca'nin alan1 homologu
olan ve temel olarak ¢ignemeyi kontrol eden 6n bolgede yer
almasi bu iddiay1 kanitlamaktadir.?®

Maymunlarda agiz ayna néronlarinin ventral premotor
kortekste bulunmasi1 MacNeilage'ln kuramimi destekliyor
gibi goriinse de dilin evrimindeki kol-el hareketlerinin rolii-
ni hafife alir. Her ikisi de kol-el hareketlerinin (yalnizca agiz-
girtlak ve agiz-yliz degil) motor temsillerince tanimlanan F5
ve Broca'nin alaninin anatomik ve iglevsel mimarisi, bireyler
arasi iletigimin tek bir motor kipinden degil, yiiz, kol-el ve
ses hareketlerinin geligserek bir araya gelmesinden evrim-
lestigini ortaya koyar. Michael Corballis’i bagka kelimelerle
ifade etmek gerekirse, dilin kékenlerinin yalnizca agizda de-
gil ayrica ellerde bulundugu ve el ile agizin kargilikl etkile-
siminin konugmanin kékenlerini olugturdugu séylenebilir.3°
Ag1z-yiiz sistemi kol-el hareketleriyle desteklenmediginde,
iletigim olasiliginin son derece kisith olacag: reddedilemez.
Elin iletigimdeki 6nemini biraz diigiiniin: Ugiincii bir kiginin
veya nesnenin yerini gostererek ve bunlarin bazi 6zellikle-
rini tarif ederek, iki kigi arasindaki iletigime {igiincii bir ta-
raf getirebilmemizi saglar. Bireysel hareketlerin muhtemel
kombinasyonlarimi kullanarak yeni anlamlar ifade eden ilk
acgik iletigim sistemi (bu primatlarin agiz-yiiz iletigimlerinde
gerceklesmez), kesinlikle agzin kullanimindan ¢ok elin kul-
lanimina borgludur.

Kisa siire 6nce Michael Arbib’in de ifade ettigi gibi, in-
sangillerin ilk olarak taklit etmek, daha sonra motor reper-
tuarlarindaki eylemleri kopyalamak ve son olarak iletigimi
kesin ve gilivenilir hale getirmek igin kol-el “proto-igaretleri”
kullanma becerileri, bu iletigim sisteminin evriminde 6nemli
bir rol oynamig olmalidir.3! Bu da kaginilmaz olarak serebral
seviyede, 6zellikle de motor kortekste radikal degisimlere ne-

2 MacNeilage (1998).
30 Corballis (2002, s. 153).
Arbib (2002; 2005).
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Sekil 54 Bir olay: gozlemlerken (baglam), baglami olmayan eylemleri gézlemler-
ken (eylem) ve baglama yerlestirilmis eylemleri gézlemlerken (istem) etkinlesen
kortikal alanlar. Renkler etkin alanlan géstermektedir. Kirmizi igaretli yerler et-
kinligin en gliglii oldugu yerleri gosterir (Iacoboni vd, 2005).

Sekil 5.5 Izleyiciler bagkalarinin istemlerini anlamaya galigirken etkinlegen
kortikal alanlar. Ust panel istem kogulunda (katilimcilar eylemin neden gergek-
lestirildigini gorsel bir baglam temelinde anlamaya galisir) etkinlesen ve eylem
kosulunda (eylemin gergeklestigini goriirler ancak nedenini agiklayan herhangi
bir 6ge yoktur) etkinlesen alanlan karsilagtirmaktadir (eylemi cikarinca istem);
alt panel ise istem kosulunda etkinlesen ve gorsel olay gozlemlenirken etkin-
lesen alanlan karsilagtinir (baglami gikarinca istem). ki durumda da inferior
frontal girusun posterior kismi etkinlegir. Ayna noron sisteminin bir pargas:
olan bu alan, bagkalarinin istemlerini anlama konusunda son derece biiyiik bir
role sahip gibi gériinmektedir. (Iacoboni vd, 2005.)



Sekil 5.7 Deney sirasinda kullanilan uyarimin, insanlar ve hayvanlarda yay-
gin olan eylemlerin gézlemlenmesi sirasinda beyin etkinlesmeleri olugtur-
masi1 amaglanmistir. Deneyin video kayitlarindan alinan resimler bir insan,
bir maymun ve bir képegin bir parga yiyecegi 1sirmasim1 gostermektedir.
(Buccino vd, 2004a.)



Sekil 5.8 Deney sirasinda kullanilan uyarimda insanin iletigimsel beden ha-
reketleri diger tiirlerle karsilagtirilmigtir. Deneyin video kayitlarindan ali-
nan resimler sirasiyla konusan bir insan, dudak saplatan bir maymun ve
havlayan bir képegi gostermektedir. (Buccino vd, 2004a.)



Sekil 5.9 Sirasiyla bir adamin, bir maymunun ve bir kopegin yiyecegi
1sirmasinin gézlemlenmesi sirasinda (bkz. $ekil 5.7) etkinlesen kortikal
alanlar. (Buccino vd, 2004a.)

Sekil 5.10 Sirasiyla bir adamin, bir maymunun ve bir kdpegin sozlii ile-
tisimlerinin gozlemlenmesi sirasinda (bkz. $ekil 5.8) etkinlesen kortikal
alanlar. (Buccino vd, 2004a.)



Sira 1. Etkinlik 2. Etkinlik 3. Etkinlik 4. Etkinlik

TAK degil: “Modeli gézlemle, daha sonra elinle eylemi gerceklestir”

UYG: “Istedigin bir akoru gal”

$ekil 6.1 Sinyal. 1. Etkinlik, 2. Etkinlik, 3. Etkinlik, 4. Etkinlik. TAK: “mo-
deli gézlemler ve taklit eder”; TAK degil: “modeli gozlemler ve elle eylemi
gerceklestirir’; GOZ: “Sadece gézlemle”; UYG: “istedigin bir akoru ¢al”
Taklitle 6grenmek: deneysel paradigma. Deneyde her birinde dért etkin-
lik olan dort kogul vardir. TAK kogulu (taklit): yesil sinyal yandiginda,
katilimcilar akoru galan 6gretmenin eline bakmak zorundayd: (TAK-1);
kisa bir duraklamadan sonra (TAK-2), eylemi taklit etmeleri gerekiyordu
(TAK-3). IMI degil kogulu: kirmiz: sinyal gorildigiinde (TAK degil-1) ka-
tilimcilann 6gretmenin eline bakmalan ve kisa bir aradan sonra (TAK
degil-2) akoru galmadan gitarn sapina dokunmalan (TAK degil-3) gere-
kiyordu. GOZ kogulu (gézlem): Mavi sinyal yandiginda (GOZ-1), katilhim-
cilar gitann sapin gézlemleyecek ve kisa bir aradan sonra (GOZ-2), 6g-
retmenin akoru ¢almasini izleyecekti (GOZ-3). UYG kogulu (uygulama):
San sinyal belirdiginde (GOZ-1), katihmcilann gitann sapim gézlem-
lemeleri ve kisa bir aradan sonra (GOZ-2) istedikleri bir akoru ¢alma-
lan (GOZ-3) gerekiyordu. Dért kogulda da deney, katilimcilanin hareket
etmeden oturdugu bir siireyle sonlandinld (4. Etkinlik). (Buccino vd,
2004Db)



Sekil 6.2 Taklitle 6grenme: Gozlem sirasinda kortikal etkinlegsme. Katilimci-
lar taklit etme amaciyla 6gretmenin gitarda akoru ¢galmasini izlerken (TAK-
1), taklit etme amaci olmadan izlerken (TAK degil-1) ya da sadece gitarin
sapin1 gdzlemlerken (GOZ-3a,b) etkin olan kortikal alanlar. TAK-1, TAK de-
gil-1 ve GOZ 3a‘'daki etkinlik, 4. etkinlik (son duraklama) sirasinda kaydedi-
len etkinlikle kargilagtirihirken, GOZ-3b OBS-1 (gitarin sapina odaklanma) ile
kargilagtinlmistir (Buccino vd, 2004b).

Sekil 6.3 Taklitle 6grenme: Dogas1 geregi taklide dayal olan veya olmayan bir
eylem uygulanmadan énce duraklama sirasindaki kortikal etkinlegsme. Ug de-
neysel kogul da 4. etkinlikle (son duraklama) kargilagtirilmigtir. TAK-2 kosu-
lunda katilimcilar, 6gretmeni gitarda bir akor galarken izledikten sonra, onu
taklit etmeye hazirlanmigtir; TAK degil-2 kogulunda, TAK-2 kosulundaki aym
model gozlemlendikten sonra gitarin sap1 iizerinde el hareketlerini planlama-
lan (ancak akor basmamalari) gerekmektedir; UYG-2 kogulunda gitarinsapina
baktiktan sonra istedikleri bir akoru ¢alacaklardir (Buccino vd, 2004b).



Sekil 7.2 Duygu ifade eden yiizleri gézlemlerken etkinlesen kortikal alanlan ve
subkortikal merkezleri aragtirmak igin kullanilan videolardan fotograflar. Goste-
riciler saf su igeren veya hos ya da hog olmayan kokularla kanstirilmig su igeren
bir bardag: kokluyor. Gostericilerin yiizleri uyarima bagh olarak igrenme veya
zevk gosteriyor ya da bir degisiklik gostermiyor. Deney her biri ti¢ farkh kogulda-
ki bardag koklayan alt1 gdsterici kullanmigtir (Wicker vd, 2003.)

Sekil 7.3 Koku uyarimi sirasinda gergeklesen etkinlesmeler. Bunlar nérolojik s6z-
lesmeleri kullanan (sag sagda olacak sekilde) standart bir beynin anatomik gé-
rintiist tistiine (MNI; Montreal Neurological Institute) koyulmugtur. (A) Amigdala
boyunca koronal bélimler. Etkinlesmelerin kesistigi bliyiik alanin (sariyla goste-
rilmigtir) sag amigdaladaki hos olmayan (kirmizi) ve hos (yesil) kokular tarafindan
tetiklendigini unutmayin. (B) Insuladaki etkinlegmeleri gosteren yatay béliim. Hog
olmayan kokularin etkinlegsmesi bilateral ve anteriorken, hog kokularin etkinleg-
mesi daha posterior bir konumda olup, sag yarimkiireyle sinirhdir. ki tiir kokuda
kesigme olmamistir. (Wicker vd, 2003.)



Sekil 7.4 Hos olmayan kokularla koku uyarimi ve igrenme nedeniyle yiiz
eksitmenin gézlemlenmesi sirasinda etkinlegsmeler. Mavi alanlar igren-
me ifadesi olan ylizlerin tetikledigi etkinlegmeleri, kirmiz1 alanlar hos
olmayan kokularin tetiklediklerini ve beyaz alanlar da her iki tur uya-
rimin etkinlestirdigi bolgeleri gostermektedir. Etkinlegsmeler standart
bir beynin sagital bolimiinde (MNI; Montreal Neurological Institute)
gosterilmistir. (Wicker vd, 2003.)
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den olmugtur. 20 milyon y1l 6nceki insan olmayan atalarimiz
biiytik ihtimalle, kavrama, tutma gibi basit motor eylemlerin
gerceklestirilmesi ve taninmasini saglayan bir ayna néron
sistemine sahipti. Ayrica gempanzelerle paylagtigimiz 5 veya
6 milyon yol 6nceki atalarnmizda da heniiz geligmemis tak-
lit becerileri saglayan ayna néronlar bulunuyordu. Maalesef
insan-sempanze ayrim ile ilk australopithecine’lerin goriil-
mesi arasindaki zaman diliminden kalan ¢ok az fosil kalint1
vardir. Yine de yaslar neredeyse 2 milyon yil 6nceye dayanan
birkag Homo habilis kafatas1 boglugundaki serebral devir
izleri tlstiinde yapilan analizler, frontal ve temporo-parietal
bélgelerin evrim siirecinin o agamasinda giiglii bir gekilde
geligtigini gosterir.3? Bu demektir ki australopithecine'lerden
Homo habilis’e déniigiim farklilagmig bir ayna sisteme dénii-
stimle ayn1 zamana denk gelmektedir. Bu ayna sistem “taklit
kiiltiiriiniin” olugumu igin noral alt tabaka goérevi gérmiis ve
Merlin Donald'a gore 1,5 milyon yil ila 300 bin y1l énceye ka-
dar yasamis olan Homo erectus’un ortaya gikmasiyla zirveye
ulagmigtir.®® Ayrica ayna néronlarinin 250 bin yi1l énce Homo
erectus'tan Homo sapiens'e evrimlegirken daha da geligmis
olmas akla yatkindir. Bu evrimlegmeyle hem motor repertuar
hem de bilingli olarak el hareketleri kullanarak iletigim kur-
ma becerisi geligmistir. El hareketleri gitgide daha akic1 hale
gelmis ve sik sik seslenmelerle birlikte kullanilmigtir.

Kol-el hareketleriyle iletigim sisteminin geligimi biyiik
olasilikla seslendirmelerin ve her seyden 6nemlisi seslen-
dirmelerin kontrol edilme bi¢iminin énemini degistirmigtir.
Bu agiz-yiiz iletigimi sirasinda mevcut olmadiklar anlamai-
na gelmez. Ancak bu durumda iletisime seslerin eklenme-
si duygusal olarak 6nemli olup, mesajin gii¢lendirilmesini
saglamigtir (6rnegin “kizginlhik” veya “nege”). Ozel bir yapilig
bi¢imine ihtiya¢ duymamiglardir; bu da béyle bir seslendir-
menin neden ¢ogunlukla alt-kortikal merkezlerde bulunan
eski sistemin kontrolii altinda kaldigini agiklamaktadir. Ses

32 Tobias (1987); Holloway (1983;1985); Falk (1983).
Donald (1991).
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kasith iletigimde taklitler ve elle yapilan “proto-igaretlerle”
birlikte kullanilmaya bagladiginda bu durum radikal olarak
degismistir: daha once el hareketlerinde oldugu gibi artik
seslendirme igin kesinlik, tanimlama kapasitesi, anlamlh
guvenilirlik ile bu becerileri tanima ve taklit yoluyla 6gren-
me yetenegi gerekli hale gelmistir. Bu miimkiin olmasaydi
sesli iletigim biiylik ihtimalle beden hareketlerine paralel
olarak igleyemez, daha 6nemli hale gelemezdi. Bu aym za-
manda seslerin yayilimi i¢in yeni kortikal alanlarin olusu-
munu da zorunlu kildy; ayna 6zellikleri, agiz-girtlak hareket-
lerinin temsilleri ve ayrica bitigik birincil motor korteksle
yakin baglantisi olan modern Broca'nmin alaninin kdkenleri
de muhtemelen buraya dayanmaktadir.

1930'larn baslarinda Sir Richard Paget “proto-igaretle-
rin” el emsalleri gibi nasil taklide bagh oldugunu ve bu saye-
de iletigim iglevi edinerek neredeyse ilkel bir sozliikk ve son
derece gelismemis bir sézdizime sahip so6zli bir “proto-dil”
olugturdugunu gostermeye galigmigtir.®* Paget, Polinezya
dili ve Cinceden, Sami ve Hint-Avrupa dillerine kadar bir-
¢ok farkh dilden bir grup kelimenin kékenlerini inceleyerek
ses ve anlam arasinda paralellik bulmugtur. Ona goére bu pa-
ralellik el ve viicudun diger kisimlarinin yaptig1 minyatiir
taklitlerde ortaya gikan agiz, dudak ve 6zellikle de dil hare-
ketlerinden ve bunlara eglik eden belirli ses yay1limlarindan
kaynaklanmaktadir. Beden hareketleri ile ses arasindaki bu
bag evrim sirasinda korunmakla kalmamig, konusulan dilin
baglangicim belirlemigtir. Ornegin “A” ve “I” gibi sesli harf-
lerin kullaniminin sesin kalitesine ¢gok bagh olmadigini, bu-
nun yerine “A” harfinin biiyiik ve “I” harfinin kii¢iik bir geye
atifta bulundugunu savunmustur; ¢iinkii agiz bu sesleri ile-
tirken agzin sekli elle kavranan nesnenin geklini canlandir-
maktadir. Bunun aynis1 érnegin “M” sesi i¢in de gegerlidir;
kalic1 olarak kapali kalmay: temsil eder. Aym sekilde “TR"”
kosma veya yiiriimeyi ifade etmektedir.

3 Paget (1930). Proto-dil kavram igin bkz. Bickerton (1995).
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Stiphesiz ki bu yalnizca spekiilatif bir varsayimdir. Bazi
yerlerde kanitlanmamig diigiincelere dayanir. Yine de Ameri-
kal dilbilimci Morris Swadesh'in yillar boyunca savundugu,
artik bagkalan tarafindan da kabul gérmiis olan géristen
daha yetersizdir.** Oyle olsa bile, bu kuram kol-el sistemi
gibi gorsel olarak belirgin bir sistemin, anlam iletme, do-
layisiyla da iletigim kurma kapasitesini kaybetmeden, nasil
entegre oldugunu ve daha sonra agiz-girtlak hareketleri gibi
opak bir sistemin yerini nasil aldig1 agiklamaya ¢aligmigtir.
Dahasi nérofizyoloji agisindan bakildiginda iki beden hare-
keti sisteminin, kismen ortak bir néral alt katmana dayana-
rak, kortikal diizeyde yakin diizeyde baglantili oldugu anla-
silir; kisa siire 6nce yapilan birtakim aragtirmalar da bunu
dogrulamaktadir.

TMS aragtirmalari sag el motor temsillerinin okuma veya
konugma sirasinda daha uyarilabilir oldugunu gostermis-
tir.% Bu etki sag elin temsiliyle kisith olup, bacagin motor
alanim igcermez. Ayrica unutulmamalidir ki el motor kor-
teksinin uyamnlabilirligi, s6zli seslendirmeye atfedilemez.
Ginki bu islev heriki yanmkiirede de ortaktir. Halbuki géz-
lemlenen artig yalnizca sol yarimkiirede meydana gelir. Bu
nedenle kaydedilen kolaylagtirma, sag elin motor alam ile
dil devresinin birlikte etkinlesmesinden kaynaklanir.

Maurizio Gentilucci ve meslektaglari®’ bambagka bir yak-
lagim kullanarak benzer bir kaniya varmiglardir. Deneydeki
katilimcilardan agizlanyla iki farklh boyuttaki nesneyi tut-
malar, ayn1 anda da sag ellerini agmalarn istenir. Sonuglara
gore katilimcilar agizlarini biiylik olan nesne igin agtiginda
parmaklar arasi1 mesafe de en biiyiik olmaktadir. El hareket-
leri ile agiz-girtlak hareketleri arasindaki yakin bag: gos-
teren bir bagka deneyde katilimcilara iki iig-boyutlu nesne
gosterilir. Nesnelerden biri biiyiik, biri kiigiik olup, ytiizeyle-
rinde goriiniir olarak iki sembol veya birtakim igaretler var-

% Swadesh (1972).
Meister vd (2003); ayrica bkz. Tokimura vd (1996); Seyal vd (1999).
Gentilucci vd (2001).
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dir. Katilimcilardan nesneleri tutmalar: ancak semboller or-
taya giktiginda aym zamanda agizlarim da agmalar: istenir.
El, kol ve agiz kinematik kayitlari, katilimcilardan tiim de-
neysel kogullarda agizlarim1 a¢gmalar:1 istenmesine ragmen,
el hareketi daha biiyiik nesneye yénelik oldugunda agizlarini
daha genis agmiglardir. Kontrol deneyleri etkinin agik bir ge-
kilde agiz ve karsi elin hareketlerine 6zel oldugunu ve kars:
o6n kolun es zamanl olarak uzanmasinin gérevin gergekles-
mesini kesinlikle etkilemedigini gostermigtir.

Ayni aragtirmacilar aym diizenegi kullanarak bir bagka
deney daha diizenlemistir. Bu deneyde farkh olarak kati-
hhmcilardan agizlarim agmalar yerine bir hece (GU veya GA
gibi) telaffuz etmeleri istenir. Heceler bir énceki deneydeki
sembollerin oldugu yere igaretlenir. Dudak agiklig1 ve ses
spektrum giicii, katilimcilar biiyiik olan nesneyi kavrarken
en biyiktir.

Yukarida da gosterildigi gibi hece tiretimi igin gerekli
olan hem basit ag1z hareketleri hem de agiz-girtlak sinerjile-
ri, el hareketleriyle baglantilidir; dahasi elin daha genis bir
sekilde agilmasin1 gerektiren motor eylemler ile agzin daha
genis agilmasini gerektiren agiz-girtlak hareketlerinin ortak
bir néral organizasyona dayah oldugu goérilmiigtiir. Bu né-
ral organizasyon dilin evriminde vestigia bir agamay: temsil
eder. Bahsedilen agsamada, agzin ve agiz-girtlak sistemleri-
nin, el sistemi tarafindan kodlanan anlamsal degerlere ben-
zer bir degerle hareketleri ifade etme kapasitesi sayesinde
ses, anlam da iletmeye baglamigtir.

Gentilucci ve meslektaglar1 ayrica kavramaya dayal el
hareketlerinin yalmzca kiginin kendisi tarafindan gergek-
lestirilirken degil, gézlemlenirken de hece telaffuzunu et-
kiledigini gdstermistir. Diger bir deneyde katilimcilardan,
bagka bir kiginin farkhh boyutlardaki nesneleri kavramasini
gozlemlerken BA veya GA hecelerini telaffuz etmeleri isten-
migtir.®® Dudaklan a¢gma kinematigi ve genlik ses spektru-

3% Gentilucci (2003).
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mu bagka bir kiginin kavrama hareketlerinden etkilenmisgtir;
ozel olarak hem dudak agikligi hem de sesin tepe genligi,
gozlemlenen eylem daha biiyiik nesnelere yonelik oldugunda
daha biiyiiktiir. Bu noktada belirtmek gerekir ki beden hare-
ketleri ile ses sistemleri arasindaki baglantinin varlig: bir-
¢ok klinik arastirmayla kanmitlanmigtir. Ornegin ekrandaki
bir-nesneye sag elle igaret etmenin, gérevleri isimlendirme
konusunda afaziyi hafiflettigi®® ve benzer olarak el hareket-
leri kullaniminin da serebral lezyona sahip hastalarin konu-
sabilmesine yardimci oldugu gézlemlenmigtir.*°

Kisaca bir kez daha evrimsel senaryoya geri donelim.
Daha karmagsik iletigim bigimleri iiretilmesine yol agan ev-
rimsel baski biiyiik ihtimalle, fonasyon igin son derece kar-
magik bir néral kontrol mekanizmasinin geligimini hizlan-
dirmigtir. Bu da yalmzca belirli bir ses yayilimim kontrol
etmekle kalmamig, ayrica gitgide bliyliyen (muhtemelen son-
suz) bir olas1 kombinasyon grubu yaratmigtir. Sonug olarak
da vokal sistemin hareket sisteminden ayrilmasi gerekmig-
tir. Vokal sistemin ne zaman tam bagimsizhik kazandig1 ve
hareket sistemini yerinden ederek sesli iletigimin yalnizca
yardimc bir 6gesi haline getirdigi,hala tartigma konusudur.
Tipik olarak Homo sapiens’lerde gériilen ses yolunun ortaya
¢ikmasiyla, yakin bir zamanda ortaya ¢ikmig olabilir;* yine
de baz aragtirmacilar alternatif fikirler de sunmugtur.*? Her
kosulda bu siirece (veya benzerine), 6zellikle s6zlii malzeme-
nin iretilmesi ve algilanmasinda ¢aligan motor merkezlerle
ilgili radikal kortikal doniigiimlerin eslik ettigini varsaymak
son derece mantiklidir. Ne var ki bu déniigiimler iletigimin
tim bigimleri i¢in sine qua non olan bir kogulu, bagka bir
deyisle génderici ve alicinin ilgili konuda ayni seyi anlama-
sint saglayan egitlik kosulunu karsilayabilen mekanizmanin
es zamanh evrimi olmasaydi higbir ige yaramazd.

33 Hanlon vd (1990).
4 Hadar vd (1998).
Lieberman (1975).
Ornegin bkz.Gibson ve Jessee (1999).
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Herhangi bir iletigim tiiriinlin gergeklesmesi i¢in gerekli
kosullan diger tiim aragtirmacilardan daha gok aragtirmig
olan Alvin Liberman, dille iletisimde 6nemli olanin sesler
degil, bunlann yaratildig: seslendirme mimikleri oldugunu
gostermigtir. Cilinkli seslendirme mimikleri seslere fonetik
tutarlihk saglamaktadir. Bu gekilde BA hecesi ile 6ksiiriik
arasindaki farki hemen algilayabiliriz.** Liberman'in bakig
agisi (otuz yillik aragtirmasi boyunca elde ettigi kanit-
lar bu diigiincesini kanitlayacaktir) kabul edersek sunu da
onaylamaniz gerekir: Bagimsiz bir vokal sisteme gegis, agiz-
girtlak hareketlerini kontrol eden motor néronlarin, bagka-
larinin benzer beden hareketleri tarafindan tretilen sesler
karsisinda etkinlegsebilme kapasitesi kazanmasin1 gerektir-
mistir. Bagka bir deyisle ayna néron sistemi sézlii seslerin
esdeger seslendirme mimiklerinin motor temsillerine donii-
simiini garanti altina almak i¢in daha ileri diizeyde yeniden
organize olmustur. Yeni bir ayna néron sistemi olan eko-ay-
na néron sisteminin kesfi bu yeniden organizasyonun ke-
sinlikle gergeklestigine dair kanitlar barindirir.#

Bu ayna noéron sisteminin varligina ilk kez Luciano Fadiga
ve meslektaglarinin yaptig1 bir deneyde rastlanmigtir. Kati-
Iimcilardan sézli ve s6zlii olmayan uyarimlan (kelimeler, s1-
radan sozde-kelimeler ve iki tonlu sesler) dikkatle dinlemeleri
istenmis, bu faaliyet sirasinda deneyi gergeklestirenler, kati-
limcilarin dil kaslarinin MEP'lerini kaydetmistir. Kelimeler
ve sozde kelimelere ¢ift “F” veya ¢ift “R” yerlestirilmigtir. “F”
dudak-dis siirtiinmelisi telaffuz edildiginde dil yalnizca ha-
fifge oynarken, “R” dil-damak siirtiinmelisi telaffuz edilirken
dil bariz bigimde hareket eder. Deneyi gerceklestirenler sunu
da eklemistir: Katilimcilar ¢ift “F” igeren iki tonlu sesler, ke-
limeler ve sézde kelimelere kiyasla, ¢ift “R” harfi igeren keli-
meleri veya s6zde-kelimeleri duydugunda dil kaslarinin kay-
dedilen MEP’lerinde belirgin bir artig olmaktadir (Sekil 6.4).%°

4 Liberman ve Whalen (2000).
% Rizzolatti ve Buccino (2005).
Fadiga vd (2002).
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Toma$ M. Paus ve meslektaglari*® dort kogulda dudakla-
rin (orbicularis oris kas1) MEP'lerinin kaydedildigi bir TMS
deneyinden de benzer sonuglar elde etmigtir. Bu kosullar
sunlardir: devamli bir diizyaziy1 dinlemek, s6zlii olmayan
sesleri dinlemek, konugma sirasindaki dudak hareketlerini
izlemek ve goz ile kag hareketlerini izlemek. Katilimcilar ko-
nugmay! dinlediginde veya konugma hareketlerini izledigin-
de orbicularis oris kasinda kaydedilen MEP'lerde bir artig
olmustur. Ancak bu yalnizca sol yarimkiire uyarildiginda
gerceklesmistir. Sag yarimkiirenin uyarilmasi higbir deney
kogulunda MEP'lerde bir degisime neden olmamigtir.

14~
1,0-
06 -
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_06-
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Sekil 6.4 Sozlii malzeme ve iki tonlu sesler dinlenirken dil kaslarindan
kaydedilen motor uyarnlmig potansiteller (MEP'ler). Grafik tiim katilim-
cilann verilerini gostermektedir. RR dil-damak siirtiinmelilerini igeren
s6zli uyarnmi, FF ise dudak-dis siirtiinmelilerini igeren so6zlii malzeme-
yi belirtir (Fadiga vd'den, (2002) uyarlandi)

Sonugta bu deneylerden ve dncekilerden elde edilen né-
rofizyoloji verileri, dilin uzun evrim siirecinde bir dizi géze
carpan etkinlik gergeklestigini gostermektedir (agiz-yiiz ve
el sistemlerinin entegrasyonu, ¢ogunlukla beden hareket-
lerinden olusan bir “proto-isaret” repertuarinin olugmasi,

4 Watkins vd (2003).
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beden hareketleri ve seslerden olusan iki modlu bir “proto-
dilin” meydana gelmesi ve son olarak gogunlukla vokal bir
iletigim sisteminin ortaya ¢ikmasi). Bu etkinliklerin her biri-
nin ayna néron mekanizmasi gibi bir mekanizmanin geligi-
mindeki bir agamaya baglh oldugu goériilmistiir. Ayna néron
mekanizmasi ilk olarak bagkalarinin eylemlerinin taninma-
sina atfedilmis olup, etkili bir kasith iletigim iglevi bulun-
mamaktadir. Siiphesiz ki bu muhtemel bir¢ok senaryodan
yalmzca biridir: Dilin kapasitesinin belirlenmesine katkida
bulunan unsurlarin son derece karmasik oldugu diisiintldi-
ginde daha fazla aragtirmayi ihtiyag¢ oldugu agiktir. Yine de
su konuda hemfikiriz: Ayna néronlarinmin ve iligkili oldukla-
r1 gesitli sistemlerin 6zelliklerinin aragtirilmasi, bazi néral
yapilarin ayrilabilmesine olanak saglar. Bu noéral yapilar bir
kez daha Pinkerin deyisiyle, “insan dili devresini iiretebil-
mek i¢in evrime diigiinebilecegi baz1 pargalar1 vermigtir.”*’

47 Pinker (1994, s. 350).
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Bolim 7

DUYGULARIN PAYLASILMASI

Duygularin Rolii

Onceki béliimlerde duygusal igerigin olmadigi baglamlarda
gerceklesen veya algilanan eylemlerden bahsettik. Bu segim
biiylik oranda metodolojik nedenlerden kaynaklanmaktadir
¢linkii karmagik motor fenomen mimarisindeki eylemlerin
bazi bilegenlerini belirlemek i¢in duygu bakimindan nétr
deney kosullan uygundur. Farkh bir yaklagim benimsenmig
olsaydi, nesnelerin kodlanmasi, eylemlerimizin planlanma-
s1 ile kontrolii ve bagkalarinin eylemleri ile istemlerini an-
lamak igin gerekli mekanizmalar1 ve kortikal devreleri ta-
nimlamak ¢ok zor olurdu. Ne var ki duygular yagsamimizin
ayrilmaz bir pargasidir; ister beklendik, ister beklenmedik
olsun, gevremizdeki farkhiliklar1 aninda degerlendirmemizi
ve bunlara en iyi sekilde tepki verebilmemizi saglarlar.

Nesneler asla ulagilabilir veya ulasilamaz, kavranabilir
veya kavranamaz, elle veya agizla kavranabilir, bu veya su
tutugla kavranabilir ifadeleriyle degerlendirilecek kadar ba-
sit degildir: neredeyse her seferinde bir tehdit veya firsat ba-
rindinrlar, itici veya gekicidirler, korku veya merak, igrenme
veya ilgi, ac1 veya zevke neden olurlar.

Aymnisi tanigtigimiz insanlar i¢in de gegerlidir: Davranig-
lan yalmzca belirli eylemleri icermekle kalmaz, ¢gogunlukla
kizginlik, nefret, korku, imrenme, merhamet, umut gibi duy-
gulan hissetmemize neden olur. Bu duygulardan haberdar
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olup olmadigimiza, bagkalar1 tarafindan anlasilabilir ve
agik olup olmadiklarina ya da sadece dahili fizyolojik tep-
kilere neden olup olmadiklarina bakmaksizin, duygularimiz
beynimizin duyusal bilgi denizinde yol bulmasi ve en uygun
tepkileri otomatik olarak tetikleyerek hayatta kalmamizi ve
iyi olmamiz1 saglamas i¢in 6nemli bir aragtir. Bazen bizi
kandirdiklar1 dogrudur: Kim daha 6nce nedensiz yere pa-
niklemedigini sdyleyebilir ki? Buna karsin, korku hissedemi-
yor olsaydik ya da daha genel anlamda agiklamak gerekirse,
beynimiz algilanan, hatirlanan veya hayal edilen olaylar:
duygusal bir diizeyde ayiramasaydi, giindelik hayatta karsi-
lagtigimiz en siradan durumlarla bile bag etmemiz imkéansiz
olurdu.

Darwin 1872'de yazdig1 bagyapit1 Insan ve Hayvanlarda
Duygulann Ifadesi kitabinda duygusal tepkilerimizin gogu-
nun, 6zellikle de birincil duygular olarak bilinenlerin (korku,
kizginlik, igrenme, aci, sasirma, keyif vb), orijinal uyarlana-
bilir faydalar1 nedeniyle evrim boyunca korunmus bir tepki
koleksiyonu igerdigini séylemigtir. Darwin bunlarin farkh
tirlerde ve insanlarda farkh kiiltiirlerde aym gekilde mey-
dana gelmesinin gagirtici olmadigim belirtmigtir. Ornegin
aciy1 ele aldigimizda:

Hayvanlar giddetli bir ac1 hissettiginde genelde korku-
tucu bigimde kivrilarak kivranir ve normalde seslerini
kullananlar giiglii ¢1ghk veya inildemelere bogulur. Vii-
cudun neredeyse tiim kaslan giiglii eylemlerde bulunur.
Insanlarda agiz sik1 bir gekilde kapatilabilir veya daha
yaygin olarak dudaklar igeri gekilir ve digler sikica kenet-
lenir veya birbirine siirtiliir. Cehennemde “dig gicirtist”
oldugu soylenir. Ben de bagirsak iltihabi olan bir inegin
azl diglerini gicardattigini duymusgtum. Zooloji Bahgele-
rindeki digi hipopotam, yavrusunu dogururken ¢ok aci
cekmigti; siirekli etrafta dolaniyor, yan tarafina yuvarla-
niyor, genesini agip kapiyor ve dislerini gicirdatiyordu.
Insanlarda da gézler korkutucu bir gagkinlikla vahgi bir
sekilde bakar veya kaglar giddetli bigimde kasilir. Tim
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viicut terler ve bir damla da yiizden asag: iner. Dolagim
ve solunum da son derece etkilenir. Burun delikleri ge-
nelde agilir ve gogunlukla titregir veya kan artik moraran
yiize ilerlemeyi birakana kadar nefes tutulabilir. Ac1 ¢ok
siddetli ve uzunsa bu isaretlerin tiimi degisir: Asin bit-
kinlik ve ardindan da bayilma veya giilme krizleri gelir.!

Alisik olmadigimiz yiyecekleri gérdigiimiizde veya tatti-
gimizda hissettigimiz igrenmeyi diigiiniin:

Tierra del Fuego'da gadirimizda yedigim soguk salamu-
ra eti yerken, yerlilerden biri parmagiyla ete dokundu.
Yumusaklig1 onu son derece igrendirirken ben de elleri
kirli olmasa da yiyecegime giplak bir vahginin dokunma-
sindan igrenmigtim. Birinin sakalindaki bir ¢orba kalin-
tis1 igreng goriiniir, halbuki ¢orbanin kendisi kesinlikle
igreng degildir. Saniyorum ki bunun nedeni zihnimiz-
de yiyecegin goériiniigii ile durumu ne olursa olsun onu
yeme fikri arasinda giiglii bir bag bulunmasidir. {grenme
duygusu ¢ogunlukla yeme veya tatma eylemleriyle ilgili
olarak ortaya giktigindan, bu ifadenin genelde agiz gev-
resinde hareketlenmeye neden olmasi normaldir. Ancak
igrenme ayrica rahatsizliga da neden olur. Buna genelde
surat asma ve geri itme ya da kendini tiksindirici nes-
ne kargisinda korur gibi beden hareketleri eslik eder. [...]
Yiizdeyse, hafif igrenme ¢egitli yollarla kendini gésterir;
agiz igreng parcayl atmak ister gibi genigge agilir, ileri
uzatilan dudaklardan digan iiflenir ya da bogaz temizler
gibi bir ses gikanlir. [...] Asin igrenme agiz etrafinda kus-
ma eyleminde goriilenlerle ayn1 hareketlere neden olur.
Ag1z genigge agilir, list dudak giddetli bigimde geri gekil-
migtir, burnun kenarlan kingir ve alt dudak ileri uzatilir
ve miimkiin oldugunca ters gevrilir. Bu ters ¢evirme hare-
keti i¢in agzin kenarlarnni agag) ¢geken kaslarin kasilmasi
gerekir. Baz1 insanlarda normalde yenmeyen bir hayvan
gibi aligilmadik bir yiyecegin yenme fikrinin bile anin-
da 6giirme veya kusmaya neden olabilmesi ¢ok ilgingtir;
halbuki o yiyecekte mideyi rahatsiz edecek bir bilegen

' Darwin (1872, s. 70).
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bulunmamaktadir. Bir refleks olan kusma, gok gesitli yi-
yecek veya bozuk et yeme ya da kusturucu ilag alma gibi
gergek bir nedenden kaynaklaniyorsa, bu hemen ortaya
¢ikmaz; genelde belirli bir siire gegtikten sonra meyda-
na gelir. Bu yilizden 6giirme veya kusmanin yalnizca bir
fikirle bu kadar hizli ve kolayca meydana gelebilmesi,
atalarimizin 6nceleri hoglarina gitmeyen veya hoglarina
gitmeyecegini digiindiikleri yiyecekleri goniillii olarak
reddetme giiciine sahip oldugu (gevig getiren hayvanlar
ve diger baz1 hayvanlar gibi) kugkusunu dogurmaktadir.
Simdi de bu gii¢ yok olmusg olsa bile, irade agisindan ba-
kildiginda zihne ne zaman tiksindirici herhangi bir yi-
yecek veya nesnenin alinmasi fikri gelse, 6nceden kokli
olan bir aligkanligin giicii araciigiyla bu gii¢ istemsiz
eylemlerde agiga gikar.?

Artik aci ve igrenme gibi birincil duygulardan sorum-
lu birincil sinir merkezlerinin iglevi, ayrica bu merkezlerin
serebral etkinligin organizasyonunda ve hayati iglemlerin
diizenlenmesinde oynadiklan rolle ve anatomiyle ilgili ha-
tir1 sayillir miktarda bilgiye sahibiz. Ancak duygularin néro-
fizyolojik temeline yonelik aragtirmalar beynin tehlike sin-
yalleri veya igreng tat ya da koku izleri alma ve Darwin'in
acikea tarif ettigi gibi, uyarlanimsal tepki rotalarim tetikle-
me mekanizmalariyla sinirh degildir. Cevreyle ve duygusal
davraniglarimizla etkilegimlerimizin gogu bagkalarinin duy-
gularin algilama ve anlama kapasitemize baghdir. Birinin
renginin soluklastigini ve titredigini gériince endiseleniriz.
Birinin kogarak uzaklagmasi yiiriiyerek uzaklagmasina ki-
yasla, bizim i¢in gii¢lii bir duygusal uyarim barindirir. Ay-
nis1 yemek yiyen birinin yiiziinde igrenme goérdiigiimiizde de
gergeklesir. Béyle bir durumda gidip ayni yiyecegi almamiz
pek miimkiin degildir.

Bu tir duygusal davraniglarin bariz avantajlar1 vardir.
Bunlar sayesinde tek bagina bir birey tehdit ve firsatlarla
etkili olarak baga gikabilmekte, ayrica ilk bireyler arasi bag

2 Darwin (1872, s. 257-259).
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yaratilmakta ve giiglendirilmektedir. Bebeklerin yagaminin
ilk iki-lii¢ glinlinde mutlu ve lizgiin suratlar1 ayirt edebildi-
gini® ve ikinci-liglincii aylarinda anneleriyle duygusal bir
uyum yakalayabildigini biliyoruz. Bu uyumla birlikte bebek-
ler annelerinin duygusal durumlarini yansitacak benzer yiiz
ifadeleri ve/veya seslendirmeler kullanir.* Etraftakilerin ifa-
delerinin algilanmasiyla meydana gelen duygusal uyanigin
ifade edilmesi ve gitgide farklilagmasi, bebeklerin ilerleyen
aylarda yardim ve rahathk énerme gibi temel sosyal beceri-
ler geligtirmesini saglar.® Bunlar empatinin en geligmemis
halleridir. Olgunluga ulastigimizda toplumsal davraniglar-
mizin altinda yatandan ¢ok daha az karmasiktir. Ancak her
ikisi i¢in de bagkalarimin duygularin1 anlayabilme, onlarin
yiizlerinde ve beden dillerindeki aci, korku, igrenme ve nege
igaretlerini okuyabilme kapasitesi gerektirir.

Ornegin belirli bir yiiz ifadesinden gelen uyarim igle-
mek ve onu aci veya igrenme nedeniyle yiiz ekgitme olarak
kodlamak igin hangi mekanizmay: kullanir? Goérsel kortikal
alanlarin etkinlegmesi, duyusal bilgiyi belirli duygusal bir
6neme sahip olarak yorumlamamizi saglayan biligsel bir sii-
reci mi tetikler? Yoksa bagkasinin yiiziinde bir duygunun gé-
rilmesinin, gozlemci ayn1 duygulan hissettiginde etkinlegen
aym serebral merkezleri etkinlestirdigini mi varsaymahiyiz?
Bagka bir deyisle bagkalarinin duygularin1 anlamak igin ge-
reken noral devre kompleksi, eylem anlama i¢in gerekenden
farkls olmasina ragmen ayni gekilde ayna 6zelliklere mi sa-
hip? Yoksa bu, islenen bilginin tiiriinti bir kenara koyarsak,
yalnizca yiizlerin veya daha genel olarak sekillerin goérsel
olarak taninmasinin altinda yatan biligsel iglemin aynis1 m1?

Reil Adasinda Birlikte igrenelim

Igrenmeye biraz daha yakindan bakalim. ilkel dénemlerinde
bu birincil duygu yiyecegin agza alinmasi, tad: ve kokusuyla

®  Field vd (1982).
Stern (1995).
Bretherton vd (1986); Zahn-Waxler vd (1992).
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ilgiliydi ve agiz ile dudak hareketleri, burnun kinstirilmasi
ve ug noktalarda mide bulantis1 ve 6giirmeyle nitelenirdi.®
Son zamanlarda tatma ve koku uyarilarn nedeniyle igrenme
tepkisinde rol alan serebral alanlarin ayrilmasi igin birgok
deneysel aragtirma yapilmigtir. Bu aragtirmalarda ana roliin
insular lob veya Reil'in insulasi olarak bilinen kortikal alan-
lar tarafindan oynandig: anlagilmistir (Sekil 7.1).

Sekil 7.1 Insular lob veya insula lateral fossanin (Silvius fisiirii olarak
da bilinir) derinliklerinde yer alir. $ekilde lateral fossanin kapaklan ha-
fifge b6liimlerine aynlarak ve temporal lob ters gevrilerek gosterilmig-
tir. (Chiarugi, 1954.)

Insulanin homojen bir yapi olmadig1 uzun siiredir bilin-
mektedir. Ornegin maymunlarda genelde ii¢ sitoargitektonik
alana ayrilir: agranular, disgranular ve granular insula. An-
cak eger dikkatimizi insulanin serebral korteks ile subkorti-
kal merkezlerle iligkisine yoneltirsek, farkh iglevsel 6zellik-
lere sahip iki ana alana ayrilabildigini goriiriiz: Agranular
insulaya ve disgranular insulanin anterior kismina denk
gelen anterior konumdaki “viseral” boélge ve disgranular ile
granular insulanin posterior kismini igeren bir ¢ok modlu

Igrenmenin tipik tepkilerine dair daha yakin zamanh bir siniflandirma
igin bkz. Rozin vd (2000).
¢ organlarla ilgili -yn.
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posterior bolge.” Anterior bélge tat alma ve koku merkezle-
riyle yakindan baghdir.® Ayrica yiizlerin gériinmesine tepki
veren bir¢ok néronun bulundugu superior temporal sulku-
sun (STS) ventral kisminin anterior bélgesinden bilgi alir.®
Diger bir yandan posterior bolge igitsel, bedensel-duyusal
ve premotor kortikal alanlarla olan baglariyla nitelenmekte
olup, tat veya koku merkezleriyle dogrudan baglantih degil-
dir.

Kisa siire once insulanin birincil kortikal alanm yalnizca
kimyasal dig alg: i¢in degil (koku ve tat), i¢ alg1 i¢in de (yani
i¢ viicudun durumuyla ilgili sinyallerin algilanmasi) temsil
ettigi kesfedilmigtir. Bu sinyaller omurilikten yukar: gikarak
talamusun belirli kisimlarina erigir ve karsiliginda insula-
nin gesitli kisimlarina topografik olarak yansir.!° Insulanin,
ozellikle de anterior b6lgesinin, viseromotor bir entegrasyon
merkezi oldugunu da aklimizda tutarsak bu daha da ilging
bir hale gelir: Bolge elektrikle uyarildiginda birtakim viicut
hareketlerine neden olur. Bu hareketler motor alanlar uyaril-
diginda ortaya gikan hareketlerin aksine, kalp atiginda hiz-
lanma, g6z bebeklerinin biiylimesi, 6giirme ve benzeri hisler
gibi viseral etkilerle birlikte gorilir.!!

Insan insulas1 maymunlarinkinden ¢ok daha biiyiik ol-
masina ragmen mimarisi ¢gok benzerdir.!? Az 6nce inceledi-
gimiz anatomi verilerine uygun olarak,® beyin goériintiileme
arastirmalan insulanin anterior kisminin, tat ve koku uya-
rimlanyla etkinlegtigini (ve koku uyariminda etkinlesmenin
sol yarimkiirede sag yarimkiireye kiyasla daha giigli oldu-
gunu) gostermigtir.!* Dahasi, aym1 maymunda oldugu gibi,

7 Bkz.Mesulam ve Mufson (1982a,b); Mufson ve Mesulam (1982).

8 Yaxley vd (1990); Scott vd (1991); Augustine (1996).

9 Bruce vd (1981); Perrett vd (1982; 1984; 1985); Desimone vd (1984).
Craig (2002).
Kaada vd (1949); Frontera (1956); Showers ve Lauer (1961).
Mesulam ve Mufson (1982a).
Zald vd (1998a); Zalt ve Pardo (2000); Royet vd (2003).
Royet vd (2000; 2001; 2003); Zald ve Pardo (1997); Zald vd (1998b); Zald
(2003).

167



BEYINDEK| AYNALAR

nérosiriirjik hastalarda insulanin uyarilmasi genelde mide
bulantisi, 6glirme ve bogaz ile agizda hos olmayan, bazen de
dayanilmaz hisler gibi viseromotor tepkiler uyandirmigtir.'s

Bir bagka 6nemli bulgu da insulanin anterior bélgesinin
bagkalarinin yiiziinde goriilen igrenme ifadesiyle etkinlegi-
yor olmasidir.'®* Mary Phillips ve meslektaglarinin bulgula-
rina gore insular korteksin etkinlegme yogunlugu goézlemle-
nen igrenmenin derecesiyle orantilidir.!” Bu sonuglar bagka
bir aragtirmayla desteklenmistir: Pierre Krolak-Salmon ve
meslektaglan epileptik hastalarin insulalarinda uyarilmig
potansiyelleri tam1 amagh kaydederek, insuladaki anterior
bélgenin 6zellikle igrenmis ylizlerin gériilmesi iizerine tep-
ki verdigini gézlemlemistir.”® Ayrica son zamanlarda yapi-
lan klinik aragtirmalarda, insular korteksin etkinlegmesinin
yalnizca igrenme hissi ve tepkisi i¢in degil, bagkalarinin
yuzlerindeki bu duygunun algilanmas: sirasinda da énemli
oldugunu gostermisgtir.

Andrew J. Calder ve meslektaglan'® beyin kanamasi gegi-
ren bir hastanin (NX) sol insulasinda ve gevre yapilarda ciddi
hasar oldugunu raporlamigtir. Hasta artik ylizdeki igrenme
ifadelerini tanmiyamiyordur ancak diger duygulara dair gorsel
algisi etkilenmemistir. igrenmeyi algilama yetenegi yalnizca
gorsel olarak degil akustik olarak da hasar almigtir: Ornegin
gilme ve diger duygusal tepkilerin aksine 6giirme sesi onun
icin hicbir duygusal anlam ifade etmemigtir. Bu ¢ok modlu
bozukluk hastanin kigisel deneyimlerini de etkilemigtir: NK
korku veya kizginlig1 hissetmesine ragmen yalnizca belirsiz
igrenme hisleri deneyimledigini sdylemigtir.

Ralph Adolphs ve meslektaglari?® da benzer bir vaka iis-
tiinde ¢aligmistir. Hastalarinin (B) insulasinda ileri bilateral
lezyonlar vardir. Ayni NK gibi bu hasta da ytizdeki igrenme

s Penfield ve Faulk (1955); Krolak-Salmon vd (2003).
16 Phillips vd (1997; 1998); Sprengelmeyer vd (1998); Schienle vd (2002).
Phillips vd (1997).
Krolak-Salmon vd (2003).
Calder vd (2000).
Adolphs vd (2003).
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ifadesini taniyamamaktadir. Bozuklugun ¢ok modlu olup ol-
madigini dogrulamak i¢in B'ye normalde yiyecegi yeme, kus-
ma ve digan tiikiirme ve bunun yani sira sesli 6glirme ve yiiz
eksitme gibi igrenme tepkileri agiga ¢ikaracak birka¢ durum
sunulmusgtur. B herhangi bir igrenme igareti géstermemigtir.
Aksine yiyecegi “lezzetli” bulmugtur. Igrenmeyi hissedeme-
me durumu, yedigini artik ayiramamasi, kesinlikle yenemez
seyleri yutabilmesi ve bagkalarina igreng gelen yiyecek uya-
rimlarina higbir tepki vermemesiyle dogrulanmigtir.

Klinik verilerin yanm sira beyin goriintiileme ve elektro
uyarim aragtirmalar1 gostermistir ki igrenmeyi deneyimle-
me ile bagkalarinin igrendigini algilamanin ortak bir néral
alt katmani vardir ve insulanin roli her iki durumda da kri-
anlamda anlamanin, yani gézlemcinin etkin olarak diger
kiginin o anda ne deneyimledigini anlamasinin, ¢gikarimsal
veya gagrigimsal biligsel siireci tistlenmedigi veya bu siirece
dayal olmadig: anlamina gelir. Hem bir ayna mekanizma-
nin varhigin ispat etmek i¢gin hem de igrenmeyi kendimiz ya-
sadigimizda ve bagkalarinin yasadigim1 goézlemledigimizde
insulanin ayni bélgesinin etkinlestigini kesinlegtirmek igin
daha dogrudan kanitlar gerekir.

Bu Bruno Wicker ve meslektaglarimin?! yirittiigic bir
aragtirmanin hedefi olmugtur. Aragtirmada saghklh géniilli-
ler iki farkh oturuma ayrilmig bir fMRI deneyine tabi tutul-
mugtur. Konunun kokuyla ilgili yoniiyle ilgilenen ilk oturum-
da katilimcilara hem igren¢ hem de hos kokular verilmigtir;
konunun goérsel yoniine odaklanan ikinci oturumda katilim-
cilardan, biri igreng, biri hos, biri nétr olmak iizere ti¢ koku-
yu koklayan ve sirasiyla yiliz eksiten, hognut bir ifade yan-
sitan veya bir degisiklik yagsamayan insanlarin bulundugu
videoyu izlemeleri istenmigtir (Sekil 7.2).

Kokuya maruz kalinca etkinlegen yapilardan ikisi gok
ilgi cekicidir: amigdala ve insula. Hem igren¢ hem de hos

2 Wicker vd (2003).
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kokular amigdalay: (gesitli duygusal tepkilere neden olan
subkortikal bir yapi) etkinlestirmis olup, etkinlestirdikleri
bélgelerde belirgin bir 6rtiigme gergeklesmistir (Sekil 7.3A).

Buna karsilik igreng kokular sag ve sol insulanin ante-
rior bolgesini etkinlestirirken, hog kokular yalnizca sag in-
sulanin daha posterior bir bolgesini etkinlestirmigtir (Sekil
7.3B).

Gorsel oturumda yalnizca igrenmeden kaynaklanan yiiz
eksitmenin gérilmesi insulay: etkinlestirmigtir. Buradaki en
6nemli bulgu, bu etkinlegmenin sol insulanin anterior bolge-
sine denk gelmesi ve katilimcilar igreng kokulan kokladigin-
da da aym bélgenin etkinlesmesidir (Sekil 7.4).

igreng kokular ve igrenmeyi ifade eden yiizlerin gézlem-
lenmesiyle sag singulat korteksin anterior kisminda etkinle-
sen alanlar da bir derece ortiigiir. Diger bir yandan igrenmis
yiizleri g6zlemlerken amigdalada higbir etkinlesme olma-
migtir. Amigdalanin giigli bir gekilde rol aldig: korkunun
taninmasi altinda yatan noéral devreler ile amigdalanin 6zel
bir roliiniin olmadig: igrenmenin altinda yatanlar arasinda
baglant1 olmadiginm gdsteren 6nceki aragtirmalarin bulgula-
n da bu gikarimla uyugsmaktadir.??

Empati ve Duygusal Renklendirme

igrenmeyi deneyimleme ve bagkalarinin yagadig) igrenmeyi
algilama, sol insulanin anterior bélgesi ve sag yarimkiirenin
singulat korteksini barindiran ortak bir néral temele sahip
gibi gériinmektedir. 1greng kokularin koklanmasinin ardin-
dan ve bagka insanlarn yiiziindeki igrenme ifadesinin goz-
lenmesi sirasinda bulunan serebral etkinlegmelerdeki kesisg-
meler su hipotezi dogrulamaktadir: Diger insanlarin duygu-
sal durumlarini1 anlamak, duyusal bilgiyi dogrudan duygusal
terimlerde kodlayan bir ayna mekanizmaya baglidir. Gérsel
uyarim bagimsiz ve segici bigimde koku deneyimine duygu-

22 (Ornek igin bkz. Calder vd (2001).
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sal tepki verilmesinde rol alan aym alanlarn etkinlegtirmek-
tedir. Bu nedenle yiiz eksimesi aninda anlagilabilmekte, ko-
laylikla diger duygusal ifadelerden ayrilabilmektedir. NK ve
B vakalan da bagkalarinin tepkilerini anlama konusundaki
eksikliklerinin, kendi duygularini deneyimleme eksiklikle-
riyle nasil yakindan bagh oldugunu agik¢a géstermektedir.

Az o6nce agikladigimiz yalmzca igrenme igin degil tiim
birincil duygular igin gegerlidir. Ornegin aciy1 ele alahim.
Birkag y1l 6nce William D. Hutchison ve meslektaglari?® te-
davi nedeniyle singulat korteksinin bir kismi1 alinmas: ge-
reken bir hastadaki néron etkinligini kaydetti. Bu korteksin
anterior kisminda hem hastanin eline aci verici bir uyarim
uygulandiginda hem de hasta bagkalarinin eline ac1 uyarimi
verilirken izlediginde tepki veren néronlar buldular.

Daha da kisa siire dnce Tania Singer ve meslektaglarn? bir
fMRI deneyi gerceklestirdi. Bu deneyde katilimcilar ellerine
yerlestirilen elektrotlardan aci verici bir elektrik garpmasina
maruz kalirken, bir bagka kogulda katilimcilardan, aym elekt-
rotlar duygusal olarak derinden bagh olduklan birinin eline
baglanmirken izlemeleri istenmigtir. Bu kiginin de katilimcinin
daha 6nce deneyimledigi elektrik garpmasina maruz kalacag
s6ylenmigtir. 1ki kogulda da anterior insula ve singulat kor-
teksin boliimleri etkinlegmigtir. Bu hem ac1 ¢gekmenin hem de
acinin akla getirilmesinin igrenmede gosterilene benzer bir
ayna mekanizmadan kaynaklandigini gosterir.

Unutulmamalidir ki burada sunulan duygu anlama yo-
rumlar1 Antonio Damasio ve meslektaglarinin® 6nerdigi yo-
rumlardan ¢ok farkli olmamasina ragmen, duygulan anla-
manin 6zellikle bir yoniine odaklanmigtir. Damasio’ya gére
bir duyguyu yasamada ve bagkalarimin yasadigi duyguyu
tanimada gorev yapan alanlar bedensel-duyusal korteks ve
insuladir. Bagka bir kiginin yiiziinde goriilen igrenme veya
ac1 ifadesi, gozlemcinin bedensel haritalarimin etkinlegsme-

23 Hutchison vd (1999).
Singer vd (2004).
Ornek igin bkz. Damasio (2003); Adolphs (2001; 2002; 2003).
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sinde degisime neden oldugundan, diger kiginin duygularim
“kendi” duygulanymis gibi algilayabilir.

Bu tiir bir duyguyu irettigi sanilan mekanizma benim
“sozde viicut dongiisii” adin1 verdigim bir mekanizmaya
benzer. Bir siire¢ i¢gindeki viicut haritalarimin hizli degi-
siminden olusan bir i¢ beyin uyarimim kapsar. Bu pref-
rontal/premotor korteksler gibi belirli beyin bdlgeleri
viicudu hisseden beyin bélgelerine dogrudan sinyal gon-
derdiginde olur. Karsilagtirilabilir néron tiirlerinin varh-
£1 ve konumu kisa siire 6nce belirlenmistir. Bu néronlar
bir bireyin beyninde, beynin bagka bir bireyde gérdiigi
hareketi temsil edebilir ve duyusal-motor yapilara sinyal
gonderebilir. Béylece ilgili hareketler ya simiilasyon mo-
dunda “6nizlenir” ya da tam anlamiyla uygulanir.?®

Diger bir deyisle, bagkalarimin bir duyguyu ifade eden
yuzlerini gozlemlemek premotor korteksteki ayna néronlan
etkinlestirir. Bu néronlar daha sonra etkinlesme diizenleri-
nin bir kopyasini (gétiiriicii kopya) bedensel-duyusal alan-
lara ve insulaya gonderir. Bu alanlarin etkinlesmesi, gézlem-
ci o duyguyu aninda ifade ettiginde (“s6zde”), bagkalarinin
duygusal tepkilerini anlamamizin kékeninde yer alir.

Artik motor sistemimizin bagkalarinin yiiz hareketleri-
ni kopyaladigina dair higbir giiphe yoktur. Ancak daha 6nce
gordigiimiiz gibi aynis1 bu hareketler hi¢gbir duygusal 6ne-
me sahip olmadiginda da gegerlidir. Bize gore bagkalarinin
duygularini tanimada duyusal korteks alanlarin rol aldigim
varsaymak laf kalabaligidir (Damasio’nun kendisi de insula-
nin “sézde” devrede en 6nemli bélge oldugunu ifade ederken
aynisiu itiraf etmigtir).?’” Duygu ifade eden yiizler veya vii-
cutlarin tanimlanmasini saglayan, gorsel alanlardan gelen
bilgiler dogrudan insulaya iletilir. Burada da bagimsiz olarak
6zellikle ayna bir mekanizmay etkinlestirir. Ayna mekanizma
da bu tanimlan hemen ilgili duygusal moda kodlar. Insula,

26 Damasio (2003, s.115-116).
Damasio (2003, s.113).
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yalnizca viicudun i¢ durumlarinin temsil edildigi kortikal
boélge oldugu igin degil, ayrica etkinlegtirildiginde duyusal
girdiyi viseral tepkilere doniistiiren viseromotor entegrasyon
merkezi oldugu i¢in s6z konusu ayna sisteminin merkezidir.

Wicker vd ve Singer vd tarafindan yiiriitiillen deneylerin
ve daha 6nce bahsettigimiz uyarim aragtirmalari, bu viseral
tepkilerin hastalarin ve katilimcilarin duygusal tepkileri-
ni, ayrica bagkalarinin duygusal tepkilerinin algilanmasini
nasil niteledigini géstermektedir.?® Bu, insula olmadan bag-
kalarimin duygularim1 ayirabilecegimiz anlamina gelmez.
Ancak William James'ten alint1 yapacak olursak, algimiz
“yalmzca biligsel formlu, soluk, renksiz, duygusal sicaklik-
tan yoksun"? bir algiya indirgenmis olur. Bu nedenle “duy-
gusal sicakhik”, yani duygusal renklendirme, gergek duygula-
rin tanimlanmasina katkida bulunan viseromotor tepkilerin
paylasilmasina baghdir.

Ogiiren biri gézlemlendiginde, gézlemcinin de kusmaya-
cak olsa bile sanki igreng olan bir gey yemis veya i¢mis gibi
mide bulantisi, mide kramplarina benzer bir tepki gosterdigi
bilinmektedir. Insulanin etkinlesmesi sonucu tetiklenen vise-
romotor tepkilerin periferal merkezlere etki etmemesi, bun-
larin tamamen alakasiz oldugu anlamina gelmez. Tam aksi-
ne uygulanacak veya potansiyel halde kalacak bir potansiyel
viseromotor etkinligi temsil ederler. tki durumda da birinci
kisinin bagkalarnnin duygularin1 anlamasi kagimilmazdir.

Nasil eylemleri anlamak eylemlerin tekrarlanmasim ge-
rektirmiyorsa, bagkalarinin davraniglarinin duygusal an-
lamin1 anlamak igin de bu davraniglar1 tam detayl olarak
uygulamamiza gerek yoktur. Farkh kortikal devrelerde rol
alsalar da bagkalarinin motor eylemleri ve duygusal tepki-
lerinin algilanmasi bir ayna mekanizma tarafindan birleg-
tirilmigtir. Bu ayna mekanizma beynimizin, bagkalarinin
yaptigim gordigiimiiz, hissettigimiz veya hayal ettigimiz
davraniglarni aninda anlamasini saglar. Giinkii kendi eylem

28 Damasio (2003, s. 145).
James (1890, s. 450).
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ve duygularimizdan sorumlu néral yapilarin (sirasiyla motor
veya viseromotor) aynisin tetikler. Bu ayna mekanizmanin
beynimizin bagkalarinin eylem ve istemlerini anlamasinda
tek yol olmadigindan zaten bahsetmigtik. Aynisi1 duygular
icin de gegerlidir: bagkalarinin yiiz ifadeleri veya eylemle-
rinde nasil goziiktiiklerine bagh olarak duyusal 6zelliklerin
doéniigli olarak iglenmesiyle de anlagilabilirler. Ancak bu ig-
lemin viseromotor kopyalamanin destegi olmadan “renksiz”
bir alg1 olacagini ve James i¢in samimi bir “duygusal sicak-
lik"” olmayacagini unutmamak gerekir.

Muhtemelen duygusal ayna néron sistemi sayesinde
bagkalarinin duygularinin aninda anlagilmasi empati igin
gerekli bir kosuldur. Empati daha karmasik bireyler arasi
iligkilerimizin ¢ogunun temelinde yatar. Ancak birinin duy-
gu durumunu viseromotor diizeyde paylagmak ve o kisiyle
empati kurmak iki farkli seydir. Ornegin birinin ac1 iginde
oldugunu gordiigiimiizde o kisiye kargi merhamet duygusu
hissetmemiz otomatik olarak gergeklesmez. Bu ¢ogu durum-
da gercgeklesse de, iki islem birbirinden farkhdir. Ciinkii o
kisiyle empati kurmak birinin duygu durumunu viseromo-
tor diizeyde paylagmay: gerektirirken, tersi gegerli degildir.
Merhamet acinin taninmasi diginda birgok faktére dayalhdir.
Bu faktorlerden birkag: sunlardir: Diger kisinin kim oldugu,
onunla iligkimiz, kendimizi o kiginin yerine koyup koyama-
digimiz, o kiginin duygu durumu sorumlulugunu almak iste-
yip istemedigimiz, istekler ve beklentiler vs. Eger tanidig-
m1z ve sevdigimiz biriyse, o kigiyi k6tii halde gériince ortaya
¢ikan duygusal kopyalama, acima veya merhamet duygusu
uyandirabilir; ancak o kigi diigmanimizsa, bizi tehdit eden
bir gsey yapiyorsa ya da sadist bir kigiligimiz varsa durum
radikal bigimde degigir. Her durumda diger kiginin acisini
anlariz ama her zaman o kigiyle empati kuramayabiliriz.

Hatirlarsamiz Wicker'in deneyinde katilimcilara yalmzca
videoyu izlemeleri séylenmigti; bagka bir talimat almamaig-
lardi. Kendilerini (mecazen sodylersek) ekranda goérdiikleri
kisi yerine koymalar: veya videodaki kiginin yerinde olsalar-
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d1 ne yasayacaklarini hayal etmeleri istenmemisti. Videoda
bardaklar koklayan kigileri neden izlemek zorunda olduk-
larin1 bilmiyorlardi. Bu nedenle igrenmenin gézlemlenmesi-
nin, k6t kokulu maddeyle dogrudan bir deneyimimiz oldu-
gunda etkinlegsen aym alanlar1 etkinlegtiriyor olmasi, diger
kiginin duygu durumunun taninmasinin hem otomatik hem
de aninda oldugunu goésterir. Ayna néron mekanizmas yal-
nizca belirli gorsel uyarimlarin goériilmesi tizerine igler. Tep-
kilerin se¢ilimi tamamen bu uyarimlara baghdir.

Bir kez daha eylemleri anlamayla olan paralellik, kavrami
daha agik anlatabilmemiz igin faydali olacaktir. Okuyucula-
rimiz bu tiir bir anlamanin dogrudan dogasinin, eylem igin
olasi bir ortak alana yol agtigin1 hatirlayacaktir. Bu ortak ey-
lem alani, karsiliginda gitgide karmasiklasan ayna noron sis-
temlerine bagh olan daha detayh etkilesim bigimlerinin (tak-
lit, kasith iletigim vb) temelini olugturmaktadir. Aym: gekilde
beynin bagka kisilerin yiiz ve mimiklerini algiladiktan sonra
bunlan tekrarlayabilme ve viseromotor agidan aninda kod-
layabilme kapasitesi, empatik bir paylagim i¢in néral bir alt
katman saglamaktadir. Bu empatik paylagim farkh gekiller-
de ve farkl diizeylerde olsa da davraniglarimizin ve bireyler
arasi iligkilerimizin temelinde yatar ve onlar1 yénlendirir. Bu-
rada da ayna néron sistemlerinin, ilgili duygusal davranigin
karmagiklig ve geligsmigligine bagh olarak daha karmasik bir
organizasyona ve mimariye kavusacag varsayilabilir.

Bu mekanizmalar, eylemlerin anlagilmasina miidaha-
le edenlere benzeyen ortak bir iglevsel kaliba sahiptir. 1s-
ter motor, ister viseromotor merkezler olsun hangi kortikal
alanlarn rol oynadigindan ve hangi tiir kopyalamanin ger-
ceklestiginden bagimsiz olarak, noral diizeyde ayna néron
mekanizmasi, herhangi bir tiir kavramsal ve dilbilimsel kul-
lanim bigiminden 6nce bagkalarini deneyimlememizin 6zii-
nii olugturan anlama kipini barindinr.

Bir fincan kahveyi kaldirmak gibi basit bir eylemden bag-
layarak motor sistemin organizasyonu ile iglevlerini analiz
ettik ve etrafimizdaki nesnelerle etkilesimimizi diizenleyen

175



BEYINDEKI AYNALAR

néral devreleri tanimladik. Ayna néron sistemlerinin doga-
s1 ve gliciini bu sekilde agiga gikararak, giinliik hayatimizi
niteleyen, sayesinde sosyal ve bireyler-arasi iligkiler agimiz1
kurdugumuz ¢ok sayida davranigtan sorumlu serebral ig-
lemleri arastirabilecegimiz bir temele kavusmus olduk.
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Duygularimiz ve eylemlerimiz son derece bulagicidir. Birinin
agladigim, giildiigiinii, igrendigini veya ac ¢ektigini goriince,
bu duygular bir bakima paylagmig oluruz. iyi bir aktor,
miizisyen veya sporcunun yeteneklerini en iyi gekilde
sergiledigini gordiigiimiizde, onlarla aym deneyimi yagiyormug
gibi hissedebiliriz. Tiim bunlara ragmen, bu gii¢li paylagma
déneyiminin insan beyninde nasil meydana geldigi ancak ¢ok
kisa bir siire 6nce, ayna néronlarin kegfiyle anlagildi. Bu ¢ijir
agic1, heyecan verici kuram paylagan ve kolayca anlagilabilir bir
iislupla yazilan Beyindeki Aynalar son 50 yilin en bityiik bilimwal

kegiflerinden birinin ykiisidiir.

“Herkesin anlayabilecegi sekilde yazilmig, uzun suredir beklenen bir
kitap olan Beyindeki Aynalar'dan anladigimiz kadariyla, bu filcir sag salim
gunigigina gikmig gibi gorimtyor.”

“Ayna néronlarimin kegfi son on yillarin en énemli ve
en az bilinen éykisidir.”

V.S. Ramachandran, Beyindeki Hayaletler ve Oykiicii Beyin'in yazan

“Bu alanla ilgilenen herkesin okumasi gereken, seckin, kolayca
okunabilir bir kitap.”

-- Metapsychology Online

“Mitkemmel ve neredeyse olmazsa olmaz bir anlaty; merak uyandiran bir
okuma, giivenilir, anlagilir bir uslup.”
~PsycCRITIQUES
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