DIJITAL KUTUPHANE KANALI

Keyifli Okumalar Dileriz

Binlerce kategoride milyonlarca PDF e-kitap, ders kitaplari, dergiler ve romanlara platformumuz
Uzerinden Ucretsiz ulagabilirsiniz.

RESMi WEB SITEMiz

https://rantey.orq

Yedek ve Duyuru Kanallarimiz
Sitemize erisim engeli gelmesi veya adres degisikligi durumunda asagidaki kanallardan guincel girig
adresine erisebilirsiniz:

* Telegram: https://t.me/birkitapbir

» WhatsApp Kanalimiz : https://whatsapp.com/channel/0029VbDHv8uUE50Us4lvMocOY



https://rantey.org
https://t.me/birkitapbir
https://whatsapp.com/channel/0029VbDHv8uE50Us4IvMoc0Y

LUIZ PESSOA

Dolanik Beyin
Alq1, Bilis ve Duygu
Nasil Birlikte Oriiliir?

TURKCESI: MUSTAFA BILICI, EROL YILDIRIM,
0ZGE YILMAZ, MAHIR YESILDAL

B.//rantey.org




DOLANIK BEYiIN

LUIZ PESSOA

Ucretsiz PDF Kitap Arsivi - https://rantey.org



VakifBank Kiiltiir Yayinlari: 0334
Insan ve Toplum: 029

DOLANIK BEYIN

ALGI, BiLi§ VE DUYGU
NASIL BIRLIKTE ORULUR?
LUIZ PESSOA

Ozgiin Ad1

The Entangled Brain

How Perception, Cognition, and Emotion
Are Woven Together

Tiirkgesi
Mustafa Bilici
Erol Yildirim
Ozge Yilmaz
Mahir Yegildal

Yayin Danigmam
Ekrem Demirli

Proje Editori
Merve Nur Yaman

Kapak ve Sayfa Uyguléma
Faruk Ozcan

Kitap Editorii
Mustafa Bilici

Son Okuma
Merve Nur Yaman

VakifBank Kiiltiir Yayimnlan

fnkilap Mahallesi

Dr. Adnan Biiyiikdeniz Caddesi
No:7/A1-Kat 13

34768 Umraniye / Istanbul

Telefon: 0 216 285 9571
www.vbky.com.tr - info@vbky.com.tr
Sertifika No: 40141

© Vakif Pazarlama San. ve Tic. A.$., 2024
© Massachusetts Institute of Technology,
2022

1SBN ¢78-625-6647-54-1

Kitabin tiim yayin haklar: VakifBank
Kiltiir Yayinlari'na aittir. Tamitim
amactyla, kaynak gostermek sartiyla
yapilacak sinirl alintilar diginda,
yaymcimn yazil izni olmaksizin

hicbir elektronik veya mekanik aragla
¢ogaltilamaz. Eser sahiplerinin manevi ve
mali haklart sakhdar.

This work is subject to a Creative Commons
CC-BY-NC-ND license. Subject to such
license, all rights are reserved.

Bask:

Turkuvaz Haberlegme ve Yay. A. §.
Gizeltepe Mahallesi Maregal Fevzi
Gakmak Caddesi B Blok No: 29/1/1
Eyiipsultan {stanbul

Telefon: 0212 354 3000

Sertifika No: 46403

1. Baski: Kasim 2024

Ucretsiz PDF Kitap Arsivi - https://rantey.org



DOLANIK BEYIN

ALGI, BILI$ VE DUYGU
NASIL BIRLIKTE ORULUR?

LUIZ PESSOA

TURKGEST
MUSTAFA BiLicCi
EROL YILDIRIM

OZGE YILMAZ
MAHIR YESILDAL

Ucretsiz PDF Kitﬂ https://rantey.org



LUIZ PESSOA
Maryland Universitesi, College Park'ta
Psikoloji Profesérii olan Luiz Pessoa, 1989
yilinda Brezilya, Rio de Janeiro Federal
Universitesi Bilgisayar Bilimlerinden
mezun oldu. Aym iiniversitede ytiksek
lisans galigmasin yapay sinir aglan tizerine
yazdig teziyle tamamlayan Pessoa,
doktorasimni ise Boston Universitesinde
hesaplamali sinirbilim alamnda yaprmgtr.
Pessoa, Neuroscience and Cognitive
Science Program tiyesi ve Maryland
Neuroimaging Center direktértidiir.

MUSTAFA BiLici

1990 yilinda tip doktoru oldu. Psikiyatri
uzmanhginin ardindan (1995), dogent
(2000) ve profesr oldu. Erenkéy Ruh ve
Sinir Hastahklan Egitim ve Aragtirma
Hastanesi’ne kurucu baghekim olarak
gorev yapt1. Hilen Marmara Universitesi
Insan ve Toplum Bilimleri Fakiiltesi
Psikoloji Béliimii 6gretim tiyesi olarak
gorev yapmaktadur. Editérlugiini
yaptig1 Psikiyatride Sinema Sinemada
Psikiyatri kitab: ve ok sayida bilimsel
makalesi bulunmaktadur. Bilici ayrica
yaymnevimizden ¢ikan Afet Psikolojisi
kitabimin da edit6rligtind yaprmgtir.

MAHIR YESILDAL

Tip egitimini 2004 yilinda tamamlad.
2008-2012 yillan arasinda Erenkéy Ruh
ve Sinir Hastahiklan Egitim ve Aragtirma
Hastanesi'nde Psikiyatri alaninda
uzmanlik egitimine devam etti. Bu siire
zarfinda cinsel terapi, biligsel-davranige1
terapi, dinamik psikoterapi, hipnoterapi
ve riiya ile terapi konulanyla ilgili
galigmalar yapmugtir. Bir dsnem Marmara
Universitesi Psikoloji Béliimi'nde lisans
dersleri vermigtir. Halen serbest psikiyatr
olarak caligmaktadr.

OZGE YILMAZ

Lisans egitimini Istanbul Universitesi
psikoloji béliimiinde tamamlamgtir.
Yiiksek lisansini, Istanbul Universitesi
Aziz Sancar Deneysel Tip Arastirmalan
Enstitiisii'nde nérobilim alaninda,
doktorasir ise Almanya’da Max Planck
Enstitiisi'nde beyin bilgisayar arayiizleri
ve beyin goriintiileme alanlarinda
yapmugtir. Bahgesehir Universitesi

ve Altinbag Universitesi psikoloji
béliimlerinde ve tip fakiiltelerinde
nérobilim dersleri veren Yilmaz, su

an Marmara Universitesi Psikoloji
Boliimii'nde doktor égretim tyesi olarak
caligmalarna devam etmektedir.

EROL YILDIRIM
Lisans, yiiksek lisans ve doktora
egitimini fstanbul Universitesinde
tamamladu. Klinik Kognitif Nérobilim
yiiksek lisans programinda klinik
noéropsikoloji uygulamal egitimini
Prof. Dr. Oget Oktem'den aldj, tezini
Prof. Dr. Hakan Giirvit damgmanhgina
hazirladi. Adli Bilimler doktora
programinda aragtirmalarin Istanbul
Tip Fakiiltesi Kognitif Elektrofizyoloji
Laboratuvari'nda Prof. Dr. Tamer
Demiralp damgmanhiginda ytirtittii.
Halen Medipol Universitesi Psikoloji
Boliimii'nde 6gretim tiyesidir.

Ucretsiz PDF Kitap Arsivi - https://rantey.org



Amelie ve Meg'e

Ucretsiz PDF Kitap Arsivi - https://rantey.org



. 3

ICINDEKILER

Tiirkge Baskiya Onsoz
Yazarin Onsozii
Tiirkge Ceviri Editériintin Onsézi

1 Tekil Alanlardan Aglara Gegis
2 Biraz Anatomi Ogrenmek

17

21

s

3 Minimal Beyin: Basit Savunmalar Olugturmak ve Odiiller Aramak 63

4 Beyin Bélgeleri Ne Ise Yarar?

5 Duygu ve Motivasyon: Subkortikal Oyuncular
6 Duygu ve Motivasyon: Korteks Partiye Katiliyor
7 Bilig ve Prefrontal Korteks

8 Karmagik Sistemler: Etkilegen Parcalarin Bilimi
9 Bes Yiiz Milyon Yillik Evrim

10 Bityitk Ag: Isleri Bir Araya Getirmek

11 Korkunun Sénmesi

12 Her Sey Karmagik, Dolanik Aglarla ilgili

Son Diigtinceler
Sézlitk
Notlar

Kaynaklar
Dizin

Ucretsiz PDF Kitap Arsivi - https://rantey.org

8
107
145
169
193
215
245
279
309

331

333
339
353
3n



Ucretsiz PDF Kitap Arsivi - https://rantey.org



TURKGE BASKIYA ONSOZ

Dolanik Beyin’in Tiirkge ¢evirisini okurlara sunmaktan onur du-
yuyorum. Bu ¢alismay: sizlerle bulustururken elinizdeki kitabi
sinirbilim ve beyin tizerine yazilmis diger kitaplardan ayiran baz
temel 6zelliklerin altini ¢izmek istiyorum. Her seyden 6nce bu
kitap, geleneksel agiklamalara kiyasla beynin organizasyonuna
ve iglevine temelde farkli bir bakis agisi getiriyor. Izole beyin bél-
gelerine ve bunlarin varsayilan ézel iglevlerine odaklanmak yeri-
ne, beyni buiytik 6l¢tide birbirine bagl, dinamik bir sistem olarak
sunmaktadir. Kitabin temel tezi, zihinsel siireglerin kortikal ve
subkortikal bolgeleri kapsayan biiytik 6l¢ekli, dagitilmus sinir ag-
larimin koordineli faaliyetlerinden ortaya ¢iktigidir. Bu “dolanik”
goriis, beynin igsel karmagikligini kucaklamak igin basit modii-
ler teorilerin 6tesine gegmektedir. Kitabin bir bagka farkli yénu
de disiplinler arasi yaklagimidir. Sinirbilim, psikoloji, karmagik
sistemler teorisi ve evrimsel biyolojiden gelen i¢goriileri entegre
ederek, beyin islevi izerine sinirbilim metinlerinde tipik olarak
bulunandan daha bitiinsel bir bakis agis1 kitap boyunca ortaya
konmugtur. Bu nedenle, bu ¢aligma yalnizca sinirbilimcilerin de-
gil, ayn1 zamanda psikologlarin, nérologlarin, psikiyatristlerin
ve biligsel ve davranigsal bilimlerdeki aragtirmacilarin da ilgisini
gekecektir. Zira beynin karmagik dogasi, isleyisini tam olarak an-
lamak igin disiplinler aras: ig birligini gerekli kilmaktadir. Daha
da 6nemlisi, kitapta beyni ayn islevsel birimlerden olusan bir
koleksiyon olarak degil, entegre bir biitiin olarak davranis tret-
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mekten sorumlu bir organ olarak sunmaya ¢alistim. Ciinki algi,
bilis, duygu ve eylem, dagitilmis beyin aglar1 arasindaki dinamik
etkilesimlerden kaynaklanan o&zellikler olarak dikkat gekmek-
tedir. Bu bakis acis1, zihinsel siirecleri kavramsallagtirma ve be-
yin-davranis iligkilerini inceleme yaklagimimiz agisindan 6nemli
sonuglar dogurmaktadir.

Bu kitabin Ttirk okurlarina geleneksel nérobilimsel agikla-
malara diigtindtrict bir alternatif sunacagini umuyorum. Uzun
stiredir devam eden varsayimlar sorgulayarak ve yeni bir teorik
gergeve sunarak, genel okuyucular arasinda beyin hakkinda yeni
diistinme bigimlerine ilham vermeyi amagladim. Ayrica bu ki-
tabin, beynin karmagik igleyisini daha derinlemesine anlamak
isteyen Turkiye'deki bilim insanlari, klinisyenler ve &grenciler
i¢in de degerli olacagin1 umuyorum. Sinir sistemlerinin tiim kar-
magikligin1 benimseyerek hem temel bilim hem de klinik uygu-
lamalarla ilgili daha kapsamli beyin islevi teorileri gelistirebiliriz.

Luiz Pessoa
College Park, Maryland
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YAZARIN ONSOZU

Uretken bilim insanlarinin yazdig1 kaliteli kitaplar biyoloji, ev-
rim, fizik ve matematik alanlarindaki karmagik konular anla-
sthr bir sekilde ele aliyor. Gengligimden beri bahsettigim bu tiir
kitaplar benim igin biyiik bir ilham kaynag1 olmugtur. Dolanik
Beyin’de de bu bilim insanlariyla ayni seyi yapmay1 ve son otuz
yildir aragtirmalarimin konusu olan bu en sevdigim konu hak-
kinda yazmay istedim.

Nérobilimle ilgili genel okuyucu kitlesine hitap eden pek
cok iyi vemiikemmel denebilecek kitap, zihin ve beynin bagimlilik,
bilis ve hafiza gibi belirli yonlerine odaklanir. Bu ¢gaba mantiklidir,
¢tinkli muhtemelen agiklanacak ¢ok fazla sey var ve siraladigim
konular bir tiniversite ders kitab i¢in daha uygun olabilir. Ancak
ben “duygu” veya “6dul” gibi daha dar bir konu hakkinda degil,
genis anlamda beyin hakkinda yazmak istedim. Bu kitapta tam da
bunu yapmaya ¢alistim. Ancak bu nispeten kiigiik bir kitap, 1000
sayfalik bir kiilliyat degil. Dolayisiyla segici olmak ve pek ¢ok seyi
disarida birakmak zorunda kaldim. Bu tutumumun ayni zamanda
daha kendine 6zgii olmasi, beyne bakig agimi daha iyi yansitmasi
ve birgok kavram ve fikrin art1 ve eksileriyle daha kapsamh bir ge-
kilde agiklanmas: gerekmedigi anlamina geldigini belirtmeliyim.
Bu tutum, beyin hakkinda sinirbilimciler arasinda gok da yaygin
olmayan bir diiglince tarzini takip etmemi gerektirdi.

Kitabin temel tezi, biyolojinin fizik gibi, hatta miithendis-
lik gibi ¢calismadigini anlatmaktir. Biyolojik sistemler, bir araya
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getirildiklerinde buttint olusturan birimlere kolayca indirgene-
mez. Ne yazik ki, bana gére, sinirbilimciler (en azindan birgogu)
bu fikri tam olarak benimsemiyor: Beyinle ilgili agiklamalar,
sanki ayri pargalar yar 6zerk bir sekilde islev gériiyormus gibi,
beyin bolgelerinin X (mesela “korku”) veya Y (mesela “6diil”)
islevini yerine getirdiklerini belirten izahatlarla doludur. Bizim
diisiincemiz, yap1 (anatomi) ve iglev (davranig) arasinda bir ytiz-
yildan daha eskiye dayanan bir biitiinlesmeyi yansitmaktadir.
Ornegin, yirminci yiizyillin baglarinda, ilk néroanatomistlerden
Korbinian Brodmann, insan beynini, nispeten farkl islevlerle
eslestigini diistindGga yaklagik 50 6zgil anatomik birime ayir-
mustir. Brodmann'in haritasi giinimutizde de aragtirmacilar tara-
findan rutin olarak kullanilmaktadir. Gergekten de sinirbilimin
temel yaklasimlarindan biri, tiim beyni, s6zde dogru bir sekilde
anlagilabilecek alt bilegenlere ayirmaya ¢alisan bir “bél ve yoénet”
stratejisine dayandirilmigtir. Bu yaklasima gére daha sonra bu
pargalar, genel islevselligin tek tek pargalarin toplamini yansita-
cag1 umuduyla tekrar bir araya getirilebilir. Bu stratejinin sorun-
lu olduguna inaniyorum,; zira pargalar arasindaki etkilesimlerin,
pargalara ayr ayr1 bakilarak elde edilemeyecek mekanizmalar ve
stiregler yaratan beyin (ve bu arada genetik) gibi sistemleri anla-
mada yetersiz kalacaktir.

Dolanik Beyin'de, genel okuyucu kitlesine hitap eden pek
ok kitapta rastladigim bir egilimden yani beyni zaman zaman
karikatiirize edecek kadar basitlestiren agiklamalardan kagin-
mak istedim. Bu basitlestirmeye bir 6rnek olarak duygu ve moti-
vasyon baglaminda siklikla duydugumuz bir yap1 olan amigdala
(muhtemelen “korkudan sorumlu”) ve striatum (muhtemelen
“6diilden sorumlu”) gibi ilkel subkortikal (korteks alt1) beyin
bolgelerinin, anksiyete bozukluklar: ve bagimlilik gibi otomatik
davraniglar tirettigi seklindeki yikilmasi neredeyse imkansiz olan
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fikirdir. Benzer bir basitlestirme, beynin “(evrimsel agidan) daha
yeni ve daha rasyonel” kismui olan prefrontal korteksin (korteksin
en 6ndeki bélimii), subkortikal bélgeler tizerinde kontrol kur-
mamizi ve uygun oldugunda davraniglar1 diizeltmemizi sagladi-
g1 seklindeki gorustiir. {lerleyen sayfalarda ele alinan konularda,
bu tiir basit sebep-sonug seklindeki agiklamalardan kacman bir
distince tarzina bagh kalacagiz. Ctnki ortaya konan hikaye o
kadar basit degil, ancak yine de okuyucularin karmagiklikla
ylzlesmeye fazlasiyla hazir olduguna inaniyorum. Fonksiyon-
lar1 beynimizdeki kiigiik kutulara yerlestirip dizgiin hikdyeler
anlatmak zorunda degiliz. Zira gergeklik ¢ok daha karmagiktir.
Bu kitapta formiile edilen gériis, beynin béliimlerinin koordineli
bir sekilde calistig1 ve islevlerin biiyiik élgekli “néral aglar” ola-
rak da adlandirilan genis kapsamli dagitilmig devreler tarafindan
yuratildigidir. Bagka bir deyisle, beynin gri madde par¢alarin-
dan olusan devreleri birbirleriyle sinyal aligverisinde bulunur ve
bunu yaparak davraniglari meydana getirir. Bu devreler yerel de-
gil dagitiktir ve korteks ve subkortikal bolgedeki farkli pargalar
igerir. Bu devreler “buytik 6lgeklidirler” ¢linku sadece bir gift ya
da birkag bélgeyi degil, ayn1 anda ¢alisan birgok bileseni icerirler.
Kitabin baghigindaki “dolanik beyin” ifadesi tam olarak bu anla-
ma gelir.

Kitabinin genel amaci, merkezi sinir sistemini okuyucula-
ra sofistike ve ilgi gekici bir sekilde tanitmaktir -umarim &yle de
olur. Bu metinde okuyuculari teknik ayrintilar tsunamisine ma-
ruz birakmadan, beyin anlayisimizi gevreleyen bazi karmagiklik-
lar aciklanmaya ¢aligilacaktir.

Meslekten olmayan birgok okuyucu (ve bazi sinirbilim-
ciler), insan beyninin korteksinin (Korteks Latincede “kabuk”
anlamina gelen bir kelime, bir agacin gévdesi ve dallarinin dig
kaplamas gibi) oldukga benzersiz oldugunu dolayh olarak varsay-
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maktadir. Bununla birlikte, son birkag on yilda néroanatomistler
tiim omurgahlann (baliklar, amfibiler, stirtingenler, kuglar ve me-
meliler) beyninin genel “planinda” ¢arpic1 benzerlikler oldugunu
ortaya gikarmugtir. Bu nedenle, insanlarin merkezi sinir sistemini
bu kargilagtirmali mercekten anlamaya ¢alismak hem yararli hem
de 6nemlidir. Bu evrimsel baglantiyr 9. Béliimde ele aliyorum.
Karmagik sistemler kavrami Dolanik Beyin’e niifuz eder ve bu sis-
temler, nispeten basit etkilesimli birgok par¢adan olusur ve ortaya
¢ikan davraniglan gergeklestirir. Yani, tek tek parcalar diizeyinde
bulunmayan ancak bir biitiin olarak sistem oldugunda gézlem-
lenen 6zellikleri gerceklestirir. 1940’larda sibernetik ve sistem bi-
yolojisi gibi entelektiiel hareketlerle baglayan karmagik sistemler
teorisi, unsurlar arasindaki etkilesimlerin (geri bildirim déngtileri
dahil) belirli bir sistemin nasil ¢caligtigini ¢6zme yetenegimizi zor-
ladig1 birgok bilgi alanina yayilmstir. Giintimtizde sinirbilim, eko-
loji ve evrim ¢alismalar1 da dahil olmak tizere pek ¢ok alan, bu bilgi
alanlarindan elde edilen i¢gérileri kullanmaktadir.

flerleyen sayfalar okuyucuya beyni sistemler diizeyinde
tanitmaktadir. Kitap kapsamli olmayr amaglamamaktadir. Si-
nirbilim o kadar genis bir aragtirma alamdir ki, gok kapsamli ol-
mak gergekten miimkiin degildir. Metin, beyne iliskin “yeni” bir
gorus ortaya koymasa da bir dizi hakemli kavramsal makalenin
yanu sira, karsilagtirmali bir bakis agisiyla (yani tiim omurgalilar
g6z 6ntine alindiginda) “biligsel-duygusal etkilesimler” tizerine
yaymlanmis makalelerde ana hatlarini ¢izdigim ve gelistirmeye
devam ettigim bir dugtince ¢izgisini derinlemesine yansitmaya
caligmaktadir. Ozellikle, son 30 yildaki arasgtirmalarimin sonucu
ortaya ¢ikan ve tim metnin temelini olusturan, algi, eylem, duy-
gu ve bilis gibi kavramlarin beyinde birbiriyle yakindan iligkili ol-
dugu anlatilacaktir. Beyne isaret edip “su davranisin gergeklestigi
yer burasidir” diyemezsiniz.
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Pek ¢ok kitap uzun yillar siiren ¢aligmalarin tGrtintdir. Bu
kitabin ilk taslaklar1 2016’'nin sonuna kadar uzaniyor. Metin, {tal-
ya'mn Torino kentinde gegirdigim birkag keyifli ay boyunca bu-
gtink halini ald1 ve burada kisa bir izinle bu materyaledayal bir
ders verdim. Torino Universitesi’ne bana ev sahipligi yaptig1 icin
ozellikle de arkadagim Marco Tamietto’ya muhtesem misafirper-
verligi i¢cin minnettarim. Ayrica Maryland Universitesi, College
Park’a da ticretli izin destegi icin minnettarim. Torino Universi-
tesi'ndeki 6grencilere derslerim ve taslak bsliimlerim hakkindaki
geri bildirimleri i¢in tesekkiir ederim. Marco Viola da 4. Bélim
(“Beyin Bélgeleri Ne Ise Yarar?”) hakkinda mitkemmel geri bildi-
rimde bulundu. Torino'daki orijinal dersin devam versiyonunu
verdigim Maryland Universitesi'ndeki sinifimdaki égrencilerden
aldigim geri bildirimler i¢in de mutesekkirim. Loreta Medina ve
Ester Desfilis’e gectigimiz yillar boyunca omurgali néroanatomi-
si konusundaki muazzam bilgilerini paylastiklar i¢in minnetta-
rim; onlarin rehberligi beynin organizasyonu konusundaki (geli-
sen!) gortisiimi sekillendirmeme yardimar oldu. Sydni Roberts,
Kelly Morrow, Govinda Surampudi ve 6zellikle Trang Nguyen’e
bu kitaptaki sekillerle ilgili yardimlari i¢in tegekkiir etmek istiyo-
rum; Trang ayrica dizin konusunda da ¢ok yardimai oldu.

Twitter’daki meslektaglarimin geri bildirimleri de kitabin
basliginin belirlenmesinde kilit rol oynadi. Meslektasim Michael
Anderson’a beni MIT Press’ten Phil Laughlin ile temasa gegir-
digi i¢in minnettarim, kendisi projeye hemen ilgi gésterdi. MIT
Press’in hakemleri de bu konuda ¢ok yardimci oldular, onlara da
Snerileri icin tesekkiir ederim.

Son olarak, Meg ve Amelie’'ye muazzam sevgileri igin te-
sekkir ederim.

Luiz Pessoa
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TURKGE CEViRi EDITORUNUN ONSOZU

MUSTAFA BILICI.

Insan davraniglarinin kékenini anlama ¢abas: eski tarihlere
kadar uzanir. Davraniglarin kékeninde sadece bir etken oldu-
gunu disiinmek yamlticidir. Insan séz konusu oldugunda,
kiltiirden maneviyata ve sosyal etkenlerden beynin en ticra
alanlarina kadar pek ¢ok faktériin karmagik etkilegimlerinin
davraniglan sekillendirdigini s6yleyebiliriz. Ancak son yillar-
da teknolojik gelismelere paralel olarak davraniglarin olusu-
munda beynin rolt hakkinda daha fazla bilgi tretilmektedir.
Norobilimden, beyin gériintiileme yéntemlerine, néropsiko-
lojiden nérofizyolojiye ve psikiyatriye kadar uzanan pek ¢ok
bilimsel disiplin davraniglarin olusumunda beynin rolini in-
celemektedir. Bu kapsamda pek ¢ok kitap, lisan, bilis ve hafi-
za gibi davramgin belirli yénlerine odaklanir. Bu tir ¢abalar
ormandaki agaglan tek tek incelemek gibidir. Oysa “ormana
yukardan bakmak” ya da davraniglarda beynin roltini biitin-
ctl bir mantikla degerlendirmek konuyu bitiinciil kavramak
isteyenler i¢in ¢ok kiymetlidir.

Beyin-davranigs iligkisini inceleyen kitaplar ya beyni yii-
celtmekte ya da bu iligkiye tstiinkért deginmektedir. Bu kitabi
¢evirmemizin ana nedenini, beynin davraniglardaki rolint bu-
ttncil bir gekilde Turk okuruna sunma arzusu olugturmakta-
dir. Elbette duygu veya 6diil gibi daha 6zgiil konular irdelemek
6nemlidir, ancak genis anlamda beyin hakkinda yazan bilim
insani sayis1 ¢ok azdir. Bu kitap insan davranigiyla ilgili pek ¢ok
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konuyu disarida biraksa da beyin davranis iliskisini en temel-
den kavramak isteyenler i¢in iyi bir kilavuz niteligindedir.

Kitapta beyin-davrams iligkisi incelenirken pek ¢ok si-
nirbilimcinin aksine yazar, indirgemeci yaklagimlardan uzak
durmaya 6zen gostermektedir. Cogu sinirbilimci, sanki beyin
bagimsiz ve ézerk pargalardan olusuyormus gibi davraniglan
agtklamaya ¢alisir. Bu indirgemeci yaklagima gére davrams tek
tek pargalarin toplamu gibi dtigtniilir. Oysa bu kitap beyin ana-
tomisi ve davranig arasindaki buttinlesmeyi 6ne ¢tkarmaktadur.

Dolanik Beyin hem genel okuyucu kitlesine hem de ko-
nuyla ilgili akademisyenlere hitap eden bir yaklagimi benimse-
meye ¢alismistir. Bu yiizden anlagihir bir dille akademik bilgiyi
okuyucuya sunmayi basariyla gergeklestirmistir. Biz de geviri ya-
parken teknik terimleri miimkiin oldugunca Tiirkge kargiliklary
ile vermeye ve akiciig1 6n planda tutmaya gayret ettik. Yazar ki-
tap boyunca, basit sebep-sonug seklindeki agiklamalardan 6zen-
le kaginmaya ¢aligmigtir. Bu tutum, okuyucularin davranigin an-
lagilmasindaki karmagiklikla ytizlestirilmesini amaglamaktadir.
Bu karmagiklik, beyin alanlarinin i birligi i¢inde ¢ahistigini ve
davraniglarin “néral aglar” olarak adlandirilan devreler tarafin-
dan yurutaldigina ileri siirerek giderilmeye ¢alisilmistir. Ki-
tabin baghgindaki “dolanik” ifadesi tam olarak bu karmagiklig
ifade eder.

Sinirbilimci Luiz Pessoa kitapta beyin-davrams iligkisini
incelerken insan beyni ile diger canlilarin merkezi sinir sistem-
lerini kargilagtirmaktadir. Béylece kitapta sistem teorisi, ekoloji
ve evrim ¢aligmalar1 da déhil olmak tizere pek ¢ok disiplinden,
bu iligkinin anlagilmasina katkilar sunulmaktadir. Neticede ki-
tap tamamen entegre, aga baglh bir organ olarak beyne dair yeni
bir vizyon ortaya koymaktadir. Pessoa, buiytik 6lgekli sinir agla-
rinin goklu ve ¢esitli sinyalleri nasil birlestirdigini anlarsak bey-
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nin davraniglar1 nasil Grettigini kavrayabilecegimizi savunuyor.
En sonunda yazar, beynin aragtirmalarinda dinamik ve ag bag-
lantili bir agiklamanin hikim oldugu bir déneme gegilmesinin
zamaninin geldigini distindigini belirtmektedir. Gelecekteki
beyin-davranig aragtirmalarinin merkezi olmayan hesaplama,
belirme ve rekabet gibi alanlarda yogunlasacag: tahmini kitabin
en ¢arpici kisimlarindan birini olugturmaktadir.

Yakin bir gelecekte sinirbilimde quantum bilgisayarlarin
devreye girmesiyle belki de bir davranmigin olusumu sirasinda
beyindeki milyarlarca néronda ayni anda ne olup bittigi tespit
edilebilecektir. Ancak bu tiir teknik ilerlemelere ragmen yine de
sadece noronlardaki aktivitenin davraniglar kesin olarak olus-
turdugunu séyleyemeyecegiz. Yazarin, yerinde bir ifadeyle, “ne-
densellik saplantisi” dedigi ve “néronal aktivite esittir belirli bir
davranis” seklinde 6zetleyecegimiz yaklagim her zaman sorunlu
kalmaya devam edecektir. Yukarda da belirttigimiz gibi insan
davraniglan sadece beynin didiklenmesiyle tam olarak desif-
re edilebilecek tiirden bir davranis degildir; beyin diginda diger
insini boyutlar1 da birlikte diisinmek gerekmektedir. Yani beyni
agiklamak igin, biyoloji, psikoloji, ekoloji, matematik, bilgisayar
bilimi, felsefe ve diger disiplinler arasindaki duvarlar1 yrtkmak ge-
rekir. Ezctimle, davranislan anlamak igin beyin igindeki sinirlar
kadar beynin disindaki sinirlar da ¢6zmemiz gerekmektedir.

Kitabin gevirisi konuyla yakindan ilgili akademisyenler ta-
rafindan yogun bir emekle Tiirkgeye kazandirildi. Emekleri igin
Dog. Dr. Erol Yildirima, Dr. Ozge Yilmaz'a ve Dr. Mahir Yesildal'a
tegekkiir ederim. Kitabin Ttirkge ceviri ve basimini iistlenen Vakif-
Bank Kiilttir Yayinlan ¢ahisanlarina da gitkranlarimi sunarim.

Faydali olmas: dilegiyle.
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TEKIiL ALANLARDAN AGLARA GEGi§’

Beynin zihni, yani algilarimizi, eylemlerimizi, diistincelerimizi
ve duygularimizi nasil meydana getirdigine dair yolculugumu-
za baghyoruz. Onceden beridir beyin aragtirmalar bél ve yénet
yontemiyle ilerlemis, néron iceren gri madde kimelerinden
olugan her bir alanin iglevini tek tek anlamaya ¢aligmigtir. Beyin
birbirinden ayr birimlerden olugan modiiler bir sistem olmadi-
gindan, bu kitap, son derece dolanik, karmagik sistemlerin nasil
cahistigin1 anlamamiza yardima olabilecek kavramsal araglara
ihtiyacimiz oldugunu ortaya koymaktadir.

Bir grup aragtirmaci 2016'da prestijli bir dergi olan Natu-
re'da insan serebral korteksinin (beynin dig kismi) belli bagh alt
alanlarinin bir haritasin yaynladi ($ekil 1.1). Bu haritalamayla
her hemisferde 180 alan (toplamda 360) tanimlandi ve bu alanlarin
her biri “mimari, islev ve baglant1” agisindan ayr1 birimleri temsil
etmekteydi (Glasser ve digerleri, 2016, 171).! Bir¢ok arastirmaci, fi-
ilen gegerli olan “Brodmann haritas1” standardinin degismesinin
bir ihtiyag oldugunu uzun siiredir diistindiiklerinden bu gelismeyi
sevingle kargiladilar. Korbinian Brodmann tarafindan 1908 yilinda
yayinlanan bu haritada, mikroskop altinda kesfedilen, hiicre tipi
ve yogunlugu gibi bolgesel 6zelliklere dayali, her bir hemisferde
yaklagik 50 alan (toplamda 100) tammlanmaktayd.

* Ceviri: Erol Yildirim.
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2016'daki haritalama ¢alismalar, Birinci Diinya Savagin-
dan énce olugmus bir standardin Stesine gegme ihtiyacina ragmen
daha 6nceki ¢abalarin merkezinde yer alan “beyin dokusu sinurlar
belli, iyi tanimlanmug bir dizi sekt6r olarak anlagilmalidir” fikrine
dayanmaktadir. Dolayisiyla beyin alan: veya bolgesi kavrami* hem
anatomik hem de iglevsel agidan anlaml bir birim héline gelmistir.
Bu alan/bélge kavramu, hiicre dedigimiz maddenin davraniglara
nasil kaynaklik ettigini anlamaya ¢alsan sinirbilim disiplininin
merkezinde yer alir. Bagka bir deyisle, (kendini davraniglar olarak
gosteren) fonksiyon, (farkli néron tipleri ve bunlarin diizenlenme-
si seklindeki) yapryla nasil iligkilidir? Beynin hiicreleri olan néron
gruplar1 duyulara ve eylemlere nasil yol agar?

Sekil 1.1 Korteksin alanlarinin 2016'da yayinlanan haritasi. Her yarim kiire
(veya beynin yaris1) grinin farkli tonlarinda ve ana hatlarla gésterilen 180 alan
icermektedir. (a) Beynin yandan gériiniimii. (b) Beynin i¢-yan yiizeyi. Kaynak:

Glasser ve arkadaglar1 (2016) tarafindan tanimlanan bélgelerdir.

Noéronlarin ve diger hiicre tarlerinin biiytik ve heterojen bir topla-
mi olan merkezi sinir sistemi (korteks ve korteks alt1 kistmlar d4hil)
son derece karmagik bir organdir. (Korteks, oluklar ve ¢ikintilara
sahip dis ytzeydir; korteks alt1 ise altta bulunan hiicre kiitlelerin-
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den olusur. Beyin anatomisinin temellerini 2. Béliimde ele alaca-
g12.) Beynin nasil ¢alistigini anlamak igin bél ve yonet stratejisinin
gerekli oldugu goriilmektedir. Beyin, alt bilesenlerine ayrilmadan
bagka tiirli nasil anlagilabilir? Ancak bu yaklagim bizi agilamaz
gibi gériinen yumurta-tavuk ¢tkmazina getiriyor: Nasil ¢aligtigini
bilmiyorsak, onu alt béliimlere ayirmanin “dogru” yolunu nasil be-
lirleyebiliriz? O hilde dogru bir iglevsel birim bulmak, zihin-beyin
problemini ¢6zme arayiginin merkezinde yer almaktadir.

Geriye dontip baktigimizda gériiyoruz ki bu tiir birim ara-
yisinin iki kazanani néron ve beyin alamdir. Hiicresel diizeyde
néron hitktim siirer. Sinirbilimin bagimsiz bir disiplin olarak ku-
rulmasina yardima olan biiyiik Ispanyol bilim insan1 Ramon y
Cajal'in’ ¢aligmalarindan beridir beynin ana hticre tipinin néron
oldugu kabul edilmektedir (ve néronlarin hem morfoloji hem de
tizyoloji agisindan pek ¢ok ¢esidi bulunmaktadir). Bu hiicreler
birbirleriyle elektrokimyasal sinyaller yoluyla iletisim kurarlar.
Diger néronlar tarafindan yeterince uyarilirlarsa, denge halinde-
ki voltajlar1 degisir ve bir “diken (spike)” tiretirler: Néronun ak-
son denilen ince uzantilar1 boyunca yayilan bir elektrik sinyali,
tipk: bir telden akan akim gibi. Bir nérondan gelen diken (sinyal)
sonraki néronlar etkileyebilir ve bu béyle devam eder.

Hiicre tistii diizeyde ana birim alandir. Peki, bir alan1 ne
olusturur? Avrupa Roénesansi sirasindaki diseksiyon teknikleri
ve néroanatomi galigmalari, Thomas Willis'in 1664’te yaymnlanan
tarihi Cerebri anatome’si (Beyin anatomisi) ile bagka bir duizeye ta-
sindr. Kitap, korteks alt1 yapilarin ve korteksi de igerecek sekilde
(serebral hemisferlerin) beyin yarikiirelerinin ayrintili gizimleri de
dahil, insan beyninin morfolojisini en ince ayrintisina kadar ortaya
koymustur. Ornegin Willis, sonraki béliimlerde uzun uzadiya tar-
tisacagim korteks alt1 6nemli bir yapiyy, striatumu tanimlamgtir.
Zamanla, daha giiglt mikroskoplar ve hiicresel ortamda kimyasal
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bilesiklerin varligina isaret eden ¢esitli boyalar sayesinde anatomik
yontemler gelistikge, giderek daha fazla subkortikal alan kesfedildi.
1819'da Alman anatomist Karl Burdach, temporal lob dilimlerinde
goriilebilen bir gri madde kiitlesini tamimladi. Badem seklinde ol-
dugu icin bu yapiya Latincede badem anlamina gelen “amigdala™
adini verdi ki bu yap1 artik korku stireglerindeki rolti nedeniyle ¢ok
iyi bilinmektedir. Yirminci ytizyihn ikinci yarisinda gelistirilen tek-
nikler, genel sinirlar1 iginde en az bir diizine alt bolgeyi tanimlama-
nin miimkiin oldugunu ortaya ¢ikards.

Gériintigte masum olan “neyin bir alan olarak kabul edi-
lebilecegi” sorusu aslinda ¢ok da basit degildir. Mesela amigdala
tek bolge mi yoksa 12 bolge midir? Bu bélge ezoterik bir vaka ol-
maktan uzaktir. Ttm korteks alt1 alanlar birden fazla alt alanlara
sahiptir ve bazilarinin sinirlar kesin gizgilerden ziyade bulamk
bolgelere benzer. Bir katman seklinde, serebrumu (beyni) bir
manto gibi saran korteksi bélmek de epeyce zordur. Brodmann
ile digerlerinin ve yakin zamanda korteksi 180 kisma ayiranlarin
caligmalar (Sekil 1.1) iste burada devreye giriyor. Bu gelismeler,
korteksi temel bilesenlerine ayirmak i¢in bir dizi 6l¢iit sunmak-
tadir. Ornegin korteksteki néronlar katmanlar seklinde dizilmisg
olsa da hiicre katmanlarimin sayisi farklihik gésterebilir. Bu ne-
denle, iki kortikal alan arasindaki sinirin belirlenmesine hiicre
yogunlugu ve katmanlagmadaki farkliliklar yardimai olur.

BEYIN NE KADAR MODULERDIiR? PEK DE FAZLA DEGIL

Cok sayida pargadan olusan daha buytik bir sistemi alt bolim-
lere ayirirken modiilerlik kavrami devreye girer. Genel anlamda
moduilerlik, s6z konusu sistemi olugturan bir¢ok par¢anin bir-
birine bagimlilik derecesini ifade eder. Bir yandan, ayritirila-
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bilir bir sistem, her alt sistemin digerlerinden bagimsiz olarak
kendi i¢sel ilkelerine gore ¢alistig1 bir sistemdir; béyle bir siste-
min olduk¢a modiiler oldugunu séyleriz. Ote yandan, ayrigti-
rilamaz bir sistem ise pargalarin baglantisalliginin ve kargilikl
iligkilerinin apagik olarak ayrilamayacak hilde oldugu sistem-
dir. Bu iki u¢ durum dugtincemizi yénlendirmek i¢in yararh
dayanaklar sunsa da uygulamada olasi organizasyonlarin bir
stirekliligi vardir, dolayisiyla bir sistemin modiilerlik derecesini
digiinmek daha faydahdir.

Bir disiplin olarak bilim, varliklar bir dizi bileseniyle bir-
likte anlamaktan vazge¢mez. Sinirbilim, ilk giinlerinden bu yana
bu anlayisla miicadele etmektedir ve “lokalizasyonculuk”a karst
“baglantisallik” (beyin mekanizmalarinin ne kadar lokal veya ne
kadar baglantisallik i¢cinde oldugu) tartismalar her zaman disip-
linin merkezinde yer almistir. Sinirbilimde genel olarak olduk¢a
modiiler bir goériig hdkim olmustur. Bilime iyi hizmet eden ve in-
dirgemeci bir dirtiiyle beslenen ¢ogu aragtirmaci, beyin aragtir-
malarini, onu olusturan ¢ok sayida “alt organin” pargalara ayril-
mas1 sorunu olarak formiile etti. Dogrusunu sdylemek gerekirse,
beyin pargalar birbirinden ayr1 adalarmug gibi diigtintilmez ve
birbirleriyle iletisim hilinde oldugu gériilmektedir. Ancak genel-
likle tiim ¢abalar, sinir sisteminin, iyi tanimlanmis hesaplama-
lan1 gergeklestiren doku pargalar ($ekil 1.1'deki gibi) agisindan
anlaml bir gekilde ayrigtinilabilir oldugunu varsayars- tabii bun-
larin ne oldugunu belirleyebilirsek.

Modiiler olmayan isleme énerileri de olmugtur. En iinla
6rnek, 1930’lardan baglayarak “kortikal espotansiyellik” fikri-
ni, yani korteksin ¢ogunun ortaklasa, tek bir birim olarak iglev
gordugu fikrini savunan Karl Lashley'ninkidir. Bu nedenle, bir
lezyonun neden oldugu davranis bozuklugunun boyutu, zarar
goren korteks miktarina baglhydy; kiiglik lezyonlar kiigtik hasar-
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lara, buytk lezyonlar ise daha buiytik hasarlara neden olur. Lash-
ley'nin 6nerisi agik¢a ¢ok asir1 olmasina ve ampirik (deneysel)
olarak reddedilmesine ragmen, tarihsel stirecte merkezi olmayan
islemeye iliskin pek ¢ok fikir sinirbilimciler tarafindan benim-
senmigtir. Gelin bunlarin bazilarinin kékenlerini tartigalim.

DOLANIK BEYIN

Yapay zekd (Al) alaninin 1956 yihinda Dartmouth Universitesi'n-
deki bir calistayda dogdugu sdylenir. {1k yapay zek4, basit tiirden
problem ¢6zme, planlama, bilginin temsili ve dili anlama da da-
hil olmak tizere insan “zekadsin1” taklit edebilecek bilgisayar al-
goritmalarinin gelistirilmesine odaklandi. Yapay sinir aglari veya
kisaca sinir aglan alani héline gelecek olan paralel ve rekabetgi
bir yaklagim, ilhamin dogal zekddan almis ve sinir sistemleri bi-
yolojisinin temel ilkelerini benimsemistir. Algoritmik olmayan -
bu gergevede, basit islemleme elemanlar toplulugu bir gérevi
ytiriitmek igin birlikte calgir. flk 6rneklerden biri, o'lar ve 1'ler-
den olusan dizilerin taninmas gibi ériintii tanima problemiydi.
Daha sezgisel ve modern bir uygulama, gériintii ssmflandirma
hedefine yoneliktir. Piksel yogunluklar toplulugu olarak kodlan-
mug bir dizi resim verildiginde gérev, ilgilenilen bir 6zelligi isaret
eden bir ¢ikt: iiretmektir; 6rnegin resimde bir yiiz varsa “1”, aksi
halde “o” ¢iktis1 alinir. Yapay sinir aglarinin arkasinda yatan fikir,
“akilll” davraniglarin, girdilerini toplayan ve toplamin belirli bir
esik degerini agsmas1 durumunda bir ¢gikt1 Gireten yapay néronlar
gibi basit islem elemanlarinin ortak ¢aliymasindan kaynaklan-
mastydi. Sinir aglarim 8. Blimde tekrar tartigacagiz, ancak bu-
rada bu aglarin bir sistemi kolektif hesaplama agisindan diigtinme
bi¢imindeki kavramsal yénelimlerini vurguluyoruz.
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1940’lar ve 1950’ler ayn1 zamanda belki de ilk kez, bilim
insanlarinin sistematik bir sekilde ve genel anlamda sistem teo-
rilerini gelistirmeye bagladiklar1 bir dénemdi. Entelektiiel siber-
netik hareketi, temelde sistemlerin istikrarh rejimler igerisinde
kalacak sekilde kendilerini nasil diizenledigiyle ilgileniyordu;
érnegin normal, uyanik bir insanin sicakligs dar bir aralikta kalir
ve bir santigrat dereceden daha az degisir. Genel sistem teorisi
veya karmagik sistem teorisi olarak da adlandirilan sistem teorisi,
belirli 6zelliklerin ¢coklu ve muhtemelen basit bilegenlerin etkile-
simlerinden nasil kaynaklanabilecegini formiillestirmeye ¢aligti.
“Buittinlik” pargalarin 6zellikleriyle hemen kolayca agiklanama-
yacak bir sekilde nasil ortaya gikiyor?

Hizh bir sekilde 1998’e ve “Kiigiik Diinya” Aglarimin Ko-
lektif Dinamikleri” baghkli bir makalenin (Watts ve Strogatz
1998) yaymlanmasina kadar ilerleyelim. Calisma, birgok biyolo-
jik, teknolojik ve sosyal agin organizasyonunun onlara gelismis
sinyal yayllma hizi, hesaplama giicti ve pargalar arasinda senkro-
nizasyon sagladigini 6ne siirdii. Ustelik bu ézellikler, cogu unsu-
runyerel olarak birbirine bagh oldugu, yalnizca baz bilegenlerin
“keyfi” baglantilara sahip oldugu sistemlerde bile miimkiindir.
(Ornegin, internet gibi birbirine bagh bilgisayarlardan olusan bir
ag distintin. Cogu bilgisayar digerlerine yalmzca oldukga yerel
bir sekilde baglanir- 6rnegin bir sirket veya iniversitenin bel-
li biri biriminde oldugu gibi. Ancak birkag bilgisayarin uzakta
bulunan bagka yerlerdeki diger bilgisayarlarla baglantis1 vardir).
Duncan Watts ve Steven Strogatz kendi tekniklerini 200.000’den
fazla akt6r iceren bir sosyal agin organizasyonunu incelemek igin
uyguladilar. 10. Boliimde tartisacagimiz gibi, ellerindeki bilgiler-
den bir “ag” olusturmak i¢in bir filmde birlikte rol almug aktérleri
“baglantili” olarak kabul ettiler. Belirli bir oyuncunun yalnizca az
sayidaki diger oyuncuyla (yaklagik 60 kisi) baglantis1 olmasina
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ragmen, herhangi iki oyuncu arasinda kisa “yollar” bulmanin
miimkiin oldugunu kegfettiler. (A-B-C yolu, eger her ikisi de ak-
tér B ile rol aldiysa, ayni filmde yer almayan aktérler A ve C'yi
birbirine baglar.) Sasirtic1 bir sekilde, rastgele segilen 200.000 ak-
térden ikisini birbirine baglayan ortalama yol uzunlugu sadece 4
baglantidan olusuyor. Yani A-B-C-D-E gibi bir zincir yolu araci-
ligryla, herhangi iki aktér birbirine ortalama 4 ara oyuncu tze-
rinden bagli. Bu da aktérler arasindaki iligki aginin ne kadar siki
orili ve “kiigtik dlinya” 6zelliklerine sahip oldugunu gésteriyor.

Aragtirmacilar bu ozellige, toplumda bilinen “alt1 derece
uzaklik” fikrine atifta bulunarak “kiigiik diinya” adin1 verdiler ve
bunun bir¢ok ag tiiriiniin ayirt edici bir ézelligi oldugunu éne
stirdler; yani A noktasindan Z noktasina ¢ok hizli ve kolayca
ulagmak miimkiindir.

Wiatts ve Strogatz makalesi, bir yil sonra Albert-Ldszl6 Ba-
rabdsi ve Réka Albert tarafindan yayimlanan ilgili makale (1999) ile
birlikte gliniimtizde “ag bilimi” olarak bilinen arastirma alaninda
gergek bir igir agt1. Ag bilimi, bireylerden olugan bir sosyal ag gibi,
temel bilegenlerden olusan birbirine bagli sistemlerin incelenme-
sine odaklanur. Bu aragtirma alani1 o zamandan beri muazzam bir
sekilde buytidu ve “kolektif davraniglar” hakkindaki gértigimi-
zl gelistirmek amaciyla sosyal, biyolojik ve teknolojik sorunlari
¢ozmek Uzere yeni teknikler uygulanmaktadir. Bu fikirler beyin
bilimi arastirmalarinda da etkisini gésterdi ve aragtirmacilar ¢ok
ge¢meden verilerini incelemek i¢in ag bilimi tekniklerini uygula-
maya bagladilar. Bu durum 6zellikle, cesitli deneysel kosullarda
beyindeki aktiviteyi 6lgmek i¢in manyetik rezonans gértintiileme
(MRI) tarayicilarini kullanan insan nérogériintilemesinde geger-
liydi. Ag bilimi, beyin verilerini ele almak i¢in genis bir analiz arag-
lar1 yelpazesi sunar. Cergeve, her seyden énce arastirmacilari sinir
sistemini ag diizeyindeki 6zellikler agisindan kavramsallagtirmaya
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tesvik eder. Bu, tekil pargalarin (beyin bolgeleri veya diger benzer
birimler) 6nemli olmasina ragmen, kolektif veya sistem ¢apindaki
6zelliklerin hedeflenmesi gerektigi anlamina gelir.

SINIRBILIMIN A CIKLAMALARI

Sinirbilim su temel soruya yanit arar: Beyin davraniginasil tiretir?*
Genel olarak tig tir ¢aligma vardir: Lezyon, aktivite ve manipu-
lasyon. Lezyon ¢calismalari, dogal olarak olusan yaralanmalardan
da yararlanarak (tiimérler ve damar hasarlar gibi) veya insan digt
hayvanlarda cerrahi miidahalelerle hassas lezyonlar olusturarak
bu hasarlarin tizerinde daha iyi bir kontrol saglayip onlarin han-
gi davraniglan etkiledigini aragtirir. Bu tiir lezyonlardan ne tiir
davraniglar etkilenir? Hasta belki gérsel bilgiye eskiden oldugu
gibi dikkat edemeyebilir veya bir uzvunu hareket ettirmekte zor-
luk gekebilir. Aktivite galismalarinda ise beyin sinyalleri 6lgtlir.
Klasik teknik, ilgili dokuya mikro elektrot yerlestirerek néronla-
rin yakinindaki elektriksel sinyalleri 6l¢mektir (néronun kendi-
sinden de sinyal 6l¢timti miimkiindiir ancak bu deneyler teknik
olarak daha zorludur). Voltaj degisiklikleri, elektrotun ucuna
en yakin néron(lar)in durumunda bir degisiklik oldugunu gés-
terir. Bu degisikliklerin hayvan davranigiyla iligkilisini anlamak,
bu degisikliklerin davranislara nasil katkida bulunduguna dair
ipuglar1 verir. Manipiilasyon ¢aliymalarinda ise sinyaller bastir-
larak veya giiglendirilerek beynin durumu dogrudan degistirilir.
Yine amag, duyularin ve eylemlerin nasil etkilendigini gérmektir.

Sinirbilim ¢aligmalar1 inanilmaz derecede cesitli olsa da
bunlari 6zetlemenin bir yolu sudur: “X alani veya devresi Y dav-
raniginda yer alir” (devre, bir grup alan anlamina gelir). Bir lez-
yon ¢aligmasi, korteks alani sayilan insulanin 6n tarafinda hasar
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olan hastalarin sigaray1 kolayca birakabildigini ve sigaraya sonra-
dan tekrar baglamadiklarini (niiksetmedigini) gosterebilir; bu da
bizi insulanin sigara bagimlihginda kritik bir néral yap: oldugu-
na sonucuna gétiirtir (Naqvi et al. 2007). Neden? Elbette sigaray:
birakmak genelde zordur. Ancak kisinin 6n insulasinin iglevini
yitirmesi durumunda bunun kolay oldugu ortaya ¢ikar. Bu ne-
denle, bu bélgenin isleyisi bozulmadan kaldiginda bir sekilde ba-
gimhihg tesvik ettigini varsaymak mantikhidir. Fonksiyonel MR
kullanarak yapilan bir aktivite ¢alismasinda, katilmalar yiiz
icermeyen resimlere (gesitli sandalye, ayakkabi veya diger nesne
tiirlerinin resimleri) baktiklarina kiyasla ytiz resimlerine bakar-
ken onlarin gérsel kortekslerinin bazi kisimlarinda daha giigli
sinyaller gézlemleyebilir. Bu, gérsel korteksin bu bélimiintin
yuz algisi i¢cin 6nemli oldugunu dustindtrebilir. Maymunlarda
prefrontal korteksteki aktiviteyi artiran bir manipiilasyon ¢als-
masinda, gorsel bilgiye iyice dikkat etmeyi gerektiren gorevlerde
performans artig gézlemlenebilir.

Cogu bilimsel dergi, yazarlarin ¢aligmalarinin 6nemini
daha genis bir kitleye 6zetledikleri “6nemli hususlar” béliimleri-
ni zorunlu tutar. Onceki paragraftaki 6rneklere bakarsak, yazarlar
soyle bir sey sdyleyebilirler: (1) Insula, uyusturucu kullanmay: bi-
lingli olarak istemede ve niiksetmeye yol agan karar verme siiregle-
rinde rol oynar; (2) Fusiform girus (yiizlere giigli tepki veren gorsel
korteksin belirli bir alani) ytiz algisinda yer alir; (3) Prefrontal kor-
teks, zorlu ve dikkat gerektiren gérevlerde performansi artirir.

Yukaridaki 6rnekler 6ylesine verilmedi; hepsi de olduk-
¢a saygin bilimsel dergilerde yaymlanmis 6nemli ¢aligmalardar.
Bunlar titiz deneysel caligmalar olmasina ragmen, altta yatan me-
kanizmalar hakkinda tam olarak bilgi vermiyor.” Aslinda, alanla
ilgili hakemli makaleleri tararsaniz, yukaridaki ($ekil 1.2) “rol

” o«

alir”, “yer alir” ve “artirir” gibi sézctikler de d4hil olmak tizere ok
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sayida doldurucu terimle® kargilasacaksiniz, ki bunlar, “gergek” isi
yaptigini varsaydigimiz stireglerin yerine kullamlmaktadir. Bu-
nun nedeni, sinirbilim ¢aligmalarinin genellikle beyni davranisa
baglayan altta yatan mekanizmalari yeterince belirlememesi veya
hatta giiclii bir sekilde sinirlamamasidir.

Bilim insanlar, inceledikleri olgular1 (fenomen) destek-
leyen mekanizmalar kesfetmeye calisirlar. Peki, mekanizma tam
olarak nedir? Filozof William Bechtel'den alint1 yaparsak, “Me-
kanizma, pargalary, islevleri ve/veya organizasyonu sayesinde bir
islevi yerine getiren bir yap1 olarak tanimlanabilir. Mekanizma-
nin iglevi, bir veya birden fazla fenomenden sorumludur” (Bech-
tel 2008, 13). Bu tanim elbette oldukga soyuttur, ancak 6ztinde bir
seyin nasil gergeklegtigini anlatir. Bir konuda ne kadar net olursak
o kadar iyi olur. Ornegin, fizikte kesinlik aslinda matematiksel
denklemleri icerir. Mekanizmalarin ve aciklamalarin her zaman
bir agiklama diizeyi oldugunu unutmayin. Otomobillerdeki yan-
mah motorlar hakkinda tipik bir agiklama, pistonlar, yakit veya
kontrollii patlamalarla ilgili olacaktir. S6z konusu agiklama mese-
la bu fenomenleri pargacik fizigi agisindan tartismayacak; elekt-
ronlardan, protonlardan veya nétronlardan bahsetmeyecektir.

Yansitir Kodlar Ortaya gikarir Indiikler
Dihil eder Etkinlestirir Diizenler Saglar
Aracilik eder Destekler Uretir Tegvik eder
Modiile eder Belirler Bigimlendirir Rol oynar
Katkidabulunur ~ Altinda yatar Uretir ... ile iligkilidir

§$ekil 1.2 Beyin mekanizmalarinin davraniglar nasil ortaya gikardigina dair
¢ok az gey bilindiginden, nérobilimciler ¢gogunlukla séylenen seyin igerigini
cok belirlemeyen “dolgu” fiilleri kullanur.

Kaynak: Krakauer ve digerlerinden (2017) alinan kelime listesi.
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Su anda beyin bilimi fenomenlerinin ¢ogunu anlamakta
vetersiz kaliyoruz. Bu nedenle, bir deney, 6rnegin klasik kaginma
kosullanmas: sirasinda (daha énce zararsiz bir uyaricinin artik
bir sokun énciilii oldugunu 6grenme; bkz. 5. B6liim) amigdalada
degisiklikler oldugunu buldugunda, hiicre cevaplarinin goézle-
nen davranisla paralel olarak arttigim gorebiliriz -tepki edinimi
gliclendikge, hticre cevaplar da es zamanh olarak artar. Bu ¢ok
énemli bir bulgu olsa da olup biteni agiklamada nispeten ytizey-
sel kalmaktadir. Elbette, bir dizi ¢alisma yoluyla amigdala aktivi-
tesinin nasil arttigini, azaldigini veya ayni kaldigini ayirt edebilir
ve 6grenmenin de buna gére degistigini gosterebilirsek, altta ya-
tan mekanizmalar1 kavradigimizi séylemeye daha yakin oldugu-
muzu séyleme hakkimiz olur.

CEHALETiMiZi KABUL EDELIM

Bugiin beyin hakkinda ne kadar bilgi sahibiyiz? Neden stresli
oldugumuzu, fazla yemek yedigimizi veya yeni yil kararlarimi-
za sadik kalamadigimizi agiklayan yeni kesiflerle ilgili haberler
medyada eksik olmuyor. Her yerde bulunan ve beyin biliminden
elde edildigi iddia edilen bilgilerle dolu kisisel gelisim kitaplarim
saymasak, beyin ve davranig tizerine yazilmis genel okuyucuya
hitap eden kitaplar son derece popiilerdir. Ayrica, ytiksek lisans
ders kitaplarimin boyutuna bakilirsa (bazilar1 kaldirilmas: bile
zordur), mevcut bilgi derin bir kuyudur.

Gergekte olduk¢a az sey biliyoruz. Bildiklerimiz devede
kulak.

Ornegin, énde gelen sinirbilimcilerin gu ifadesini ele ala-
lim: “Ytizyillardir beyin-davranis iligkileri tizerine yapilan ¢alis-
malara ragmen, bir¢ok beyin bélgesinin iglevlerinin net bir ge-
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kilde agiklanmasi, bu bélgelerin farkli davranigsal iglevlerde yer
almasini agiklamakta yetersiz kalmaktadir” (Genon et al. 2018,
362).° Kaliforniya Teknoloji Enstitiisi'nde taninmig profesérler
olan Ralph Adolphs ve David Anderson, The Neuroscience of Emo-
tion (Duygularn Sinirbilimi) adh kitaplarinda cehaletimizin bo-
yutu hakkinda net bir tanimlama yapmiglardur:
Bir arabanin hareket edip etmedigini ve ne kadar hizli hareket
ettigini hiz gostergesini “gériintiileyerek” tahmin edebiliriz. Bu,
bir otomobilin nasil ¢alishgim anladigimiz anlamina gelmez.
Sadece iglevselliginin bir yoniiyle kuvvetli bir korelasyona sahip
olgebilecegimiz bir sey buldugumuz anlamina gelir. Tipkr hiz
gostergesi drneginde oldugu gibi, amigdaladaki (veya beynin
herhangi bir yerindeki) aktiviteyi goriintiilemek (Glgmek), daha
fazla bilgi yoksa, bize nedensel mekanizma hakkinda hicbir sey
soylemez ve yalnizca bir duygu ile iligkili olabilecek bir “igaretle-
yici” saglar (Adolphs ve Anderson 2018, 31).

Bu yazarlar duygu ve beyinle ilgili ne bilindigini tartisiyor olsalar
da yaptiklar 6zetin daha genel olarak sinirbilim i¢in de gegerli
oldugunu séylemek yanlis olmaz; beyin ve davranig bilimi hala
(¢ok) erken agamadadr.

Bilimsel bilgi ile bunun medya tarafindan nasil yansitil-
dig1 arasindaki bosluk -hayir, ugurum- gergekten de oldukga bii-
yik. Bu durumla sadece muayenehanede bulunan popiiler bir
dergide degil, The New York Times veya The Guardian gibi ciddi
gazetelerde de karsilasabiliriz. Bu sorun, 6zellikle klinik veya tib-
bi agirlikl olanlarin gogu olmak tizere, bilim iletisimi kitaplar-
nin ¢ogunda bile bulunmaktadir.
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BIYOLOJIDE MEKANIZMALAR VE KARMASIKLIK

Birsey nasil calisir? Yukarida tartigildig gibi bilim bu soruya me-
kanizmalar: gozmeye galigarak yaklagir. Eski, karmagik bir saatin
nasil gahistigini agiklamaya benzer sekilde “makine benzeri” agik-
lamalar aranz. Bir Rube Goldberg aparatini (6rnegin bkz. sekil
1.3) ve bunun bir ampult*® yakmak igin nasil kullamlacagina ilig-
kin talimatlarla birlikte digiintin:

» Boks eldiveni harekete gegirilir.

» Eldiven bowling topuna vurur, top asag1 kayar ve lobu-

tun diigmesine neden olur.

» Lobut diiserken kafesin kapisini agan (kusu serbest bira-

kan!) bir ipi geker ve ahsap kalaslar egerek bilardo topu-

nun rampalardan agag1 diismesini saglar.

» Bilardo topu ilk bloga carparak tiim bloklar devirecek

bir domino etkisi yaratir.

» Cekig ele carpar, el diiser ve ipi geker.

» Ampul yanar!

Sekil 1.3 Mekanik agiklamaya bir 6rnek olarak Rube Goldberg aparati.
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Yukaridaki “agiklama” nedensel bir anlatim oldugu i¢in
ise yarar: yavag ama emin adimlarla sonuca gétiiren bir dizi ne-
den-sonug adimidir. Bu érnek yapay olsa da (kimse béyle bir am-
pul yakmaz) bilimin altin standardi olan bir agiklama tarzinin
somut 6rnegidir.

Daha gériinir Daha fazla ylyecek

r Beslenme
Daha uzak digindaki Gosterigli
mesafelerde davraniglarda artig giriiniimde
renk degisimi azalma
Saldin Daha fazla
mesafesindeyken kur Daha fazla
olasi r.en.k anti-predatér
degisimi J davrang
Daha zayif Dahla gizlifhizl
zindetik Siicame

gostergeleri

Daha kiglk/daha
az rankli alanlar,
daha donuk
renkler

Diglk cinsel
M segilim

e

$ekil 1.4 Giiney Amerika lepistesleri arasindaki morfolojik ve davrangsal
varyasyonu etkileyen ¢oklu agiklayic faktérler, zengin iligkiler agin géster-
mektedir. {ligkilerden ikisi ¢ift yénlidir (bkz. paralel oklar).
Kaynak: Sekil Endler'den (1995) esinlenmigtir.

Ancak, biyolojik fenomenler genellikle karmagik, birbiri-
ne dolanmuis agiklayici faktér aglarini igerir. Gliney Amerika’'da-
ki akarsularda yasayan kigiik baliklar olan lepistesleri diisii-
nin; bunlar renk desenleri dahil olmak tizere birgok 6zellikleri
bakimindan cografi farkhiliklar gésterir.* Biyolog John Endler,
lepistesler arasindaki morfolojik ve davranigsal esitliligi acikla-
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- ”

mak igin bir “etkilesim ag1” ($ekil 1.4) dliglinmemizi 6nermistir.
Onemli olan etkilesimlerin ayrintilarina odaklanmak degil, var
olduklar1 gergegidir. Goriiniiste ne kadar karmagik goriinse de
Endler’in ag, biyolojik sistemlere gére “basittir”. Anin B'yi, Bnin
de Ay etkiledigi iki yonli etkilesimleri (cift yonld oklar) igermez
(bkz. 8. Béliim). Yine de ¢ogu biyolojik sistem bu sekilde organi-
ze edilmigtir.

Bu durumu Isaac Newton'un “hakikat her zaman basitlik-
te bulunur, seylerin ¢oklugunda ve karmasasinda degil” (Maz-
zocchi 2008, 10) ifadesinde 6zetlenen anlayisiyla karsilagtirin.”
Bu tutum, bilim kanonunun ayrilmaz bir pargasidir ve bir tir
Birinci Emir’i olugturur. Newton, Bat1 diisiincesinin ve felsefesi-
nin bir pargasi olarak indirgemeciligi (bkz. 4. Boliim) kutsallag-
tirmaya yardimal olan Fransiz bilgin René Descartes'in omuzla-
rina yaslaniyordu. Ona goére diinya, bir saat mekanizmasi olarak
gortlmeliydi. Yani bir seyi anlamak igin parcalar incelemek ve
ardindan biitni tekrar olusturmak igin bilesenleri yeniden bir
araya getirmek gerekir- indirgemeciligin 6zii budur. Hizla yir-
minci ylzyillin ikinci yarisina gidelim. Kartezyen zihniyetinin
basarilarim genigletme hayali biyologlar biiyiiledi. DNA yapisi-
nin kasiflerinden biri olan Francis Crick’in dedigi gibi, “Modern
biyoloji hareketinin nihai amaci, tim biyolojiyi fizik ve kimya
terimleriyle agiklamaktir” (Mazzocchi 2008, 10). Gergekten de
indirgemecilik boyledir.

Peki sinir bilimi bugtin nerede? Newton'un Principia Mat-
hematica’sinin (muhtemelen simdiye kadarki en etkili bilimsel
basari) baslattigi mekanistik gelenek, beyin bilimcilerinin diistin-
me seklinin ardindaki 6nemli bir kavramsal itici gligtiir. Mesela
pek ¢ok biyolog kendi konularin fizikten farkh gérse de bilimsel
uygulamaya mekanistik bir yaklasim hakimdir. Elinizdeki kitap,
“kolektif fenomenler”, aglar ve karmagiklikla ilgili fikirler etra-
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finda dolanan farkl bir diistinme bigimini benimsiyor. Kitap, be-
yin hakkinda bildiklerimizle ilgili oldugu kadar, beyni son derece
karmagik, -hatta dolanik- bir ag olarak nasil diigiinebilecegimizi
tesvik eden bir metindir.

Yolculugumuza baglamadan énce birkag terimi tanimla-
mamiz ve anatomi hakkinda biraz bilgi edinmemiz gerekiyor.

ONUMUZDEKI YOL

Merkezi sinir sistemi gercekten de son derece ag baglantiliysa, o
zaman biraz anatomi 6grendikten sonra, dogal olarak bir son-
raki boliimiin biraz ag bilimine giris bilgisini de icerecek sekilde
karmagik sistemler (izerine olacagini tahmin edersiniz. Ancak ben
bu yaklagimi benimsemedim. Bunun yerine amacim, beyni kar-
magik, birbirine dolanik bir sistem olarak gérme ihtiyacini orta-
ya koymakt1. Dolayisiyla, 2'den 7'ye kadar olan boliimler beyin
bolgelerini oldukga izole bir sekilde ele almaktadir. Bu kismen,
okuyucunun aslinda bu distince tarzinin simirlarini yavag yavag
takdir edebilmesi icin yapilmaktadir. Bu yaklasim ayni zamanda
pragmatiktir, ¢link sinirbilim beyin bolgelerini ayr1 ayr incele-
me egiliminde olmustur. Dolayisiyla, bu tiir bir tanimlamanin
Gtesine ge¢me ihtiyacin1 unutmadan, elde ettigimiz bilgiyi bir
baslangi¢ noktas: olarak kullanacagz.

Karmagik sistemleri tartigan 8. BSliime ge¢meden 6nce
yolboyunca birkag duragimiz olacak. Hedef bélge etrafinda nasil
yonbulacagimizi ve genel organizasyonunu 6grenmemiz gerekti-
gi i¢in baz1 néroanatomi bilgileriyle (2. B6liim) baghyoruz. 3. B6-
limde, bir hayvanin kendini savunmasina ve hayatta kalmanin
temel bilesenleri olan 6diil aramasina izin veren varsayimsal bir
“minimal beyin” fikrini agikliyorum. Duyular, basit sensér-mo-
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tor devreler aracilifiyla eylemlere nasil yol agar? Eylem esnekli-
ginin, duyusal ve motor bilesenlerin ayrilmasimi gerektirdigini
gorecegiz. 3. Boltimiin hedefleri iki yénladiir. Birincisi, sizi bazi
beyin bélgeleri/sektérleri ve bunlarin katkida bulunduklari iglev-
lerin bir kismiyla tanistirmay1 amaglamaktadir. (Onceki cim-
lenin dilbilimsel yapisi-"katkida bulunduklarn islevler”- zayif
gortinebilir, ancak bu, s6zlinti edecegim merkezi bir kavrayisin
sonucudur: Bolgeler, genel olarak izole iglevlere sahip degillerdir,
islevlere katkida bulunurlar.) Burada benimsenen gériige gore,
ikinci amag, bir beyin bélgesinin isinin, ¢ok bélgeli devreler bag-
laminda konumlandirilmas: gerektigini géstermektir: Bir beyin
bolgesi, dijer alanlarla birlikte ne yapar? Bir bakima, baz islevle-
rin bir pargasi olarak Ry, ..., Rg4 bélgelerini tartisirken (3. Bliim-
de anlatilan tehditlerden kaginma gibi), diger alanlan tartigma-
ma karar1 oldukga keyfidir. R5, R6 ve diger bolgelerinin rollerini
tartisabilirdik. Bunu yapmayigimizin temel nedenlerinden biri,
sinirbilimcilerin ellerindeki araglarin sinirhliklaridir; bu araglar,
biyiik 6lgekli, dagitilmig sistemleri aragtirmak icin (teknikler
hizla geligse de bkz. 12. B6liim) uygun degildir. Nihayetinde, cok
miktarda gri madde bileseniyle ilgili kolektif hesaplamalar hak-
kinda hil4 ¢ok az sey biliyoruz.

Fonksiyon kavrami tartigmamizin merkezinde oldugun-
dan, 4. Bolim tamamen bu fikrin agiklanmasina ayrilmistir.
Cuinkii bu, (amigdala duygu veva korkuyla ilgilidir 6rneginde
oldugu gibi) “tek bir alanin tek bir islevi vardir” seklindeki dii-
sinme egilimi nedeniyle 6nemlidir. Buna karsihik, 4. Bélimde
belirli bir beyin bélgesinin her zaman birden fazla islevde nasil
yer aldigy, yani iglevsel bir repertuar sergiledigi anlatilmaktadir.
Eger Gyleyse, beyin alanlarini nasil ele almaliyiz?

s'ten 7'ye kadar olan bélumlerde, ¢ok ¢ahgilan birkag
bolgeyi tarihsel arka plani da sunarak, nispeten izole bir sekil-
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de tartigiyorum. Bu anlatim, daha sonra bunlarin genis boyutlu
aglarini derinlemesine incelememize izin verecek temel bilgileri
saglayacaktir. 8. Bolimden 11. Boliime kadar olan kismin, beyni
ve davranigi daha derinlemesine anlamak i¢in aglar1 tamamen
benimsememize nasil ihtiyag¢ duydugumuzu gésterebilmek igin
bir butiin olarak ¢calisgilmas1 amaglanmugtir. Dolayisiyla, 5°ten 7'ye
kadar olan bslumleri okurken, belirli bir beyin bélgesi (6rnegin
striatum) ve “iglevlerinden” bazilar tartigilirken bu hususlar ak-
linizda tutun. 11. Béliimde her seyi bir araya getirebilecegimiz ve
noral siireg ve mekanizmalarin bslgesel sinirlarla kisith olmadi-
gin1 gorebilecegimiz noktaya ulagtyoruz. Ornegin, beyinde “6d-
lin” bulundugu sinirlar belli bir yer yoktur; bunun yerine, 6dil-
le ilgili stirecler ve mekanizmalar beynin bir¢ok kismim kapsar.
Son olarak 12. Béliim, énceki béliimlerde ele alinan bazi temel
temalar1 yeniden ele alarak yolculugumuzu sonlandiriyor.

Kitabin adinda gegen ve birbiriyle iliskili bir¢ok fikri ¢ag-
nigtiran “dolanik” kelimesini ele alalim. Bu kelimeyi kullanarak
kabaca ifade etmek istedigim sey, birbirine karigmis ancak yeter-
li zaman ve sabir varsa ayrigtirilabilen iplikler gibi bir sey degil.
Aktarmak istedigim anlam “entegre” kelimesine daha yakin, an-
cak tek bir kelime kitaba niifuz eden genel temanin hakkini ver-
miyor- rnegin, arabalar son derece entegre sistemlerdir, ancak
iyi tanimlanmug iglevlere sahip pargalarla tasarlanmistir. Bunun
yerine, ifade etmek istedigim “dolanik”lik kavram1, karmagik bilis-
sel-duygusal davraniglar1 destekleyen koalisyonlar hélinde dina-
mik olarak bir araya gelen beyin par¢alarindan olusur; koalisyon-
lar, iglerini ortaklasa yapan pargalardan olusurlar.
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2

BiRAZ ANATOMIi OGRENMEK"

Anatomi bilmeden beyin hakkinda fazla bir sey séyleyemeyiz.
Nesnelerin nerede oldugunu bilmek ve neyin neye bagh oldu-
gunu anlamak, islevi desifre etmek i¢in baslangi¢ noktalaridir;
bu nedenle kendimizi néroanatominin temellerine aligtirmamiz
gerekir. Bu temellere alismada ezber 6nemli olsa da bazi genel
anatomi ilkelerini anlamak sarttir.

Bu anlayistan uzak kalmamak gerekir. Gergekten de ana-
tomi biraz sikic1 olabilir, ancak beyinde gezinebilmek i¢in temel
néroanatomi bilgisine ihtiyacimiz var. Bu béliim, néroanatomi-
ye ok kisa bir genel bakis sunarak temel bilgilere agina olmayan
okuyuculara yardima olacaktir; temel néroanatomi bilgisi olan-
larin bu béliimii yiizeysel olarak gézden gecirmesi yeterli olabi-
lir. Anatomi ve iglev birbirinden asla uzak degildir ve asagidaki
tartismanin bir kismi yap (beyin dokusu) ve islev (davranig) ara-
sindaki iliskiyi anlamaya yénelik kavramsal konulara tahsis edi-
lecektir; “biyolojinin aksiyomu”, “yazilima kisa bir yolculuk” ve
“bolgeler degil aglar hakkinda diigiinmek” baglikl alt bélimler
néroanatomiye asina olanlarin da ilgisini gekecektir.

Insan beynini digiindiigiimiizde, aklimiza ilk gelen sey
kortekstir; yani beynin ¢ikintilar ve girintilerle kapli dis kabuk bol-
gesi (Sekil 2.1a). Beyin dilimlendiginde ve néronlarin varligin gés-
termek i¢in uygun sekilde boyandiginda, korteksin yogun sekilde

* Ceviri: Mustafa Bilici.
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paketlenmis hticrelerden olusan ince bir kabuk oldugunu gértiriiz
(Sekil 2.1b). Gergekten de korteks, bir agacin gévdesinin ve dallar-
nuin dig kismini kaplamasi gibi, beyni bir kabuk gibi sarar.

A B
—, Gray matter

White
matter

Temporal lobe '

Sekil 2.1 insan beyni. (A) Yandan gériiniim beynin dért ana béliimnii (lob)
gostermektedir. Daha koyu izler sulkus ad1 verilen girintilerdir. (B) Korteks,
“gri madde” (Gray matter) olarak adlandirilan en dig kissmdir ve kabaca ti¢
milimetre kalinhgindadir. “Ak madde” (White matter) olarak adlandirilan beyaz
kisimlar, beynin béliimlerini anatomik olarak birbirine baglayan sinir liflerini

(néral aglar) igerir.

Insanlarda ve diger bazi memelilerde korteks diiz degil,
oldukga kivrimlhidir; korteksi yufka gibi agsaydik buiytik bir pizza
biytikligiinde olurdu, bu ytizden girintili ve cikintili yap1 bityiik
bir beynin kafatasinin i¢inde kolayca paketlenmesine yardima
olur. Mikroskobik olarak korteks, tipki iki kat pasta kremas: ile
déntgiimli olarak ¢ kat hamurdan olusan milféy taths: gibi
hiicresel karmagiklik diizeyi degisen ince katmanl bir yapiya sa-
hiptir. Ilk bakista korteks her yerde ayn1 gériinse de baz beyin
bolgelerinde tig, baz1 bolgelerde ise alt1 adet fark edilebilir hiic-
re katmanina sahip olabilir. Baz1 beyin bélgelerinde alt kortikal
katmanlar da fark edilebilir ve béylece daha fazla sikilagtirma
saglanabilir. Sonugta korteksin kalinhig1 beynin her yerinde aym
olmayp iki ila ti¢ milimetre arasinda degiskenlik gésterir. Ancak
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katman sayis1 ve diger ézellikleri 6nemli él¢iide farklilik géster-
mesine ragmen, beynin 6n ya da arka kisminda, tsttinde ya da
altinda da olsa korteks nispeten ayni yapidadir.

Beyin iki temel doku tiirii igerir. Gri madde, sinir sistemi-
nin temel islem unsurlari oldugu distiniilen néronlarin yani sira
hiicresel ortami destekleyen ve koruyan ve muhtemelen hentiz
tam olarak anlagilmamus yollarla néronal iglevlere katkida bulu-
nan diger bazi 6nemli hiicre tiirlerini igerir. Beyaz madde, néron-
lanin akson olarak adlandirilan hiicre uzantilarini ve hem beyin
bélgeleri icinde hem de bu bélgeler arasinda iletisim yollar1 (né-
ral aglar) gorevi géren sinir liflerini igerir. Bu sinir liflerinin ¢ogu,
elektriksel olarak yalitkan gérevi goren, aksonlar boyunca sinyal
iletiminin hizl1 olmasim saglayan ve beyaz maddeye rengini ve-
ren bir madde olan miyelin kilif ile sarilmistir. Asagida néronlar
ve aksonlarin yani sira aksonlara benzeyen dendrit denen uzanti-
lar1 da inceleyecegiz.

Beyinden bir kesit alirsak, derinlerde yer alan ve gesitli
sekillerde korteksin altinda yuvalanan hiicre kiimelerini gérebi-
liriz. Korteks esasen dis yiizeyde ince bir néron tabakasi, daha
dogrusu, birbirinin Gzerine yigilmig birden fazla néron tabaka-
s1 icerirken, korteksin alt kismu (subkorteks) tamamen farklidir.
Bilmeyenler igin iki boyutlu bir kesit, subkortikal bélgelerin ya-
pisina dair ¢ok az ipucu verir, ¢linki bu bélge tuhaf sekilli doku
kitleleriyle doludur ($ekil 2.2). Tam da bu noktada néroanato-
mistlerin hayal giigleri, beyindeki yapilar1 isimlendirmenin zor-
luguyla gilgina dénmiistiir. Bu yapilarin isimleri muhtemelen tip
o6grencileri igin snavlardan 6nce biiyiik bir kdbus yaratmaktadr.
Yunanca ve Latince bilgisi bu isimleri 6grenmede ise yaramak-
tadir; ¢linki hipokampus (denizat1 gekliyle), amigdala (badem
sekliyle), kaudat (kuyruga benzedigi igin) ve substantia nigra
(siyah yapist nedeniyle) gibi isimlendirmeler Latince ve Yunaca
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kékenlidir. Anatomistlerin hayal gligleri isimlendirme igin yet-
mediginde, bu sefer bélge kimyasal olarak boyandiginda olugan
renge gore adlandirilir.

Thalamus

B Caudate

Putamen

Amygdala

Hippocampus |

Hypothalamus Brainstem

Sl
Amygdala

§$ekil 2.2 Subkortikal beyin bélgeleri. (A) Beynin ortasindan gegen kesit bazi
subkortikal bolgelerin konumunu géstermektedir (PAG: periaquaduktal gri
madde). (B) Baz1 6nemli yapilarin ¢izimsel gésterimi. Kitap boyunca uzun

uzun tartigilan striatumun iki béliimii olan kaudat ve putamen gériillmektedir.

Beyin dokusunun kesitleriyle elde edilen goriintiilerin
karmagikligina ragmen, embriyolojik olarak sinir sisteminin na-
sl olustugu géz 6niine alindiginda beynin organizasyonu daha
iyi anlagilabilir. Sinir sisteminin tamami, néral tip adi verilen
ve kelimenin tam anlamiyla silindir seklinde olan bir yapidan
kaynaklanir. Embriyonik gelisimin bir agamasinda, baglangigta
oldukga diizenli olan bu tiip, ti¢ yerinden kivrilir ve dért bélme-
nin ayirt edilebilecegi sekilde bombelesir ($ekil 2.3). Bubsliimler
6n beyin (forebrain), orta beyin (midbrain), arka beyin (hindbrain)
ve omuriliktir (spinal kord). Son ti¢ béltimiin korteksi yoktur; ilk
yapt olan 6n beyin hem korteks hem de daha sonra 6grenecegimiz
birkag subkortikal yapiy1 olusturur. On beyinden hem korteks
hem de subkorteksin gelismesi kafa karistiric1 gibi gériinse de bu
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durumun rasgele bir sekilde olusmadigini unutmamak gerekir.
Ctinkt embriyolojik olarak hem korteks hem de subkorteks, né-
ral tiiplin 6n beyin denen béliimiinden kaynaklanir. Embriyo ge-
kil degistirdikge, ¢oklu parcalari tanimlamak igin farkli isimlere
ihtiya¢ duyulur. Bu pargalar olgun bir duruma evrildikge, 6n be-
yinhem distan korteksi hem de i¢ yapilarin bulundugu uperiors
olusturur.

1 ' )
Spinal cord Hindbrain Midbrain  Forebrain

$ekil 2.3 Embriyonik beyin béltiimleri, yetigkin beyninin béliimlerini olugturan
kisimlan géstermek icin isaretlenmistir. Ornegin, en sagdaki béliim (6n beyin
ya da forebrain), tiim korteks ve 6n beyin bélgelerini ve orta beynin tizerinde

klan tiim subkortikal yapilari olugturur.

BEYNIN DI§ KABUGU: KORTEKS

Korteks bastan sona oldukga diizenli bir yaprya sahip olsa da onu
daha iyi anlayabilmemiz icin alt bsliimlere ayirmamiz gerekecek
kadar buytktar (bkz. Sekil 2.1). Ana boliimleri, komsu olduklar:
kafatas1 kemiklerine gére adlandirilir: oksipital, kafatasinin ar-
kasinda; temporal, sakaklarin yakininda ve kafatasinin yan tara-
finda; pariyetal, kafatasinin arkasina dogru yan ve tst kisimda ve
frontal, kafatasinin 6n kisminin etrafinda konumlanmugtir. Kor-
teksin diger iki kismi yiizeyden gériilemez; bu kisimlan gérmek
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i¢in i¢ taraftan bakmak gerekir: her bir beyin yarimkiiresinin (be-
yin iki yaridan ya da yarimkiireden olugur) orta kismi boyunca
uzanan singulat (bkz. $ekil 6.1) ve insula (bkz. $ekil 6. 6), frontal
ve pariyetal kortekslerin uzantilari tarafindan gizlenmistir (insu-
la ismi “ada” kelimesinden gelmektedir ve gergekten de korteksin
bu kismi pariyetal, temporal ve frontal kortekslerin i¢inde bir ada
gibidir). Son olarak, superior (iist) hemisferlerin medial (i) du-
varina yakin (dokunmaya en yakin olduklar: yerde) bir sekilde
konumlanan basit tabakah bir diger kortikal yapidir.

Korteks genellikle insan beynine 6zgii gibi goriilse de tiim
memeli beyinlerinde bulunur. Ayrica ilging bir sekilde, olduk-
¢a kiigtik olmasina ragmen, baz siirlingenlerin 6n beyinlerinin
bazi kisimlarinda da kortikal yapilar gériilmektedir. 9. Bolim-
de tartigildig gibi, baliklar, amfibiler ve kuslar memelilerdeki
korteksi iceren boliimlere benzer beyin bélimlerine sahiptir.
Temel anlamda, korteksi “korteks” yapan sey katmanl bir yap:
icermesidir. Sadece memelilerde bulunan alti1 katmanh korteks,
bazi stirtingenlerde bulunan ti¢ katmanl korteks ile benzerlik
gostermektedir. Gergekten de g ve alt1 katmanl korteksteki or-
tak unsurlarin, temel omurgal iskeletindeki ortak kemik setine
cok benzedigi 6ne stirtilmusttr: “Tipki elin evrimsel baskilarla
6n ayak parmaklarindan koken almas: gibi, temel kortikal mik-
ro devrenin elemanlar: da kortikal evrim sirasinda geligerek bu-
giinki korteksi olusturmugtur” (Shepherd 2011, 44). Canhlarin
6zelliklerindeki bu tiir ortakliklar “homoloji” olarak adlandirilur,
yani canlilarin ortak bir evrimsel atadan kaynaklandiklar anla-
mina gelir. Bununla birlikte, stiringenlerin ve memelilerin 300
milyon yildan daha uzun bir stire énce birbirinden ayrigtigim
unutmayin! Ancak bu konuyu burada fazla uzatmayalim, ¢iin-
ki omurgal1 beyninin evrimini 9. B6limde daha ayrintili olarak
tartigacagiz.
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Insan korteksindeki katmanlagmanin heterojenligine rag-
men, bu doku tipi nispeten homojen sayilir. Eger bilim insanlar
“birlestiriciler” ve “par¢alayicilar” olarak siniflandirilsaydi, néro-
anatomistlerin gogunun pargalayicilar smifinda yer alacagim
soylemek muhtemelen daha dogru olurdu. Gergekten de néroa-
natomistlerin, modern bir disiplin olarak sinirbilimin kurulma-
sindan bu yana, korteksi daha kiigiik parcalara ayirmaya ¢alisma-
lar1 sagirtic1 degildir (1. Boliimde tartisildigs gibi).

BIYOLOJININ AKSiYOMU

Cécileve Oskar Vogt, 1899’da Berlin'e geldikten sonra, ilk bastain-
san beyninin anatomik olarak incelemek igin 6zel bir kurum olan
Noérobiyoloji Laboratuvarr’m kurdular. Cécile Vogt, tiim Kayzer
Wilhelm Beyin Arastirmalari Enstitiisi'ndeki Nérobiyoloji Labo-
ratuvarinda ¢ahsan iki kadindan biriydi. Prusya'da (1701'den iti-
baren bagkenti Berlin'di), Birinci Diinya Savasi'nin sonuna kadar,
kadinlara bilimsel kariyer yapma imkaninin verilmesi bir yana,
diizenli tniversite egitimine erisim hakki bile taninmiyordu.
Ancak Cécile doktora derecesini Fransa'dayken almig ve serebral
hemisferlerde miyelinlesme tizerine ¢alismigst. Vogt'lar 1899'dan
1959'a kadar, baglangicta yalnizca 6zel muayenehanelerinden elde
ettikleri gelir ve 400 yillik bir Alman hanedam olan Krupp aile-
sinin destegiyle bilimsel bir igbirligi yaptilar.' Nérobiyoloji Labo-
ratuvar1 kurulduktan iki y1l sonra Korbinian Brodmann (Bkz.
1. Béltim) gruba katild1 ve yeni bir hiicre isaretleme yontemiyle
boyanmus kesitler kullanarak serebral korteks hiicreleri tizerinde
sistematik bir ¢aligma yapmaya baglad.”

Cécile ve Oskar Vogt ile onlarin laboratuvarinda ayr1 ayr
calisan Brodmann, serebral korteksin bir haritasini ¢ikarmaya ca-

Ucretsiz PDF Kitap Arsivi - https://rantey %8« sevin | 47



lisan ilk anatomist dalgasinin bir pargasiydi. Néronlar gesitlidir
ve hem sekil hem de boyuta gére ¢esitli siniflara ayrilabilir. Arag-
tirmacilar, potansiyel sektérler arasindaki sinirlari tanimlamak
icin bu 6zelliklerin yani sira dagihm ve yogunluktaki uzamsal
farklhiliklar1 da kullandilar. Bu sekilde, Brodmann korteksi yarim
ktire bagina yaklasik so bélgeye ayirmistir? Buna kargihk Vogts,
her biri kendine 6zgii sitoarkitektonik ériintiiye (yani htcreyle
ilgili organizasyona) sahip 200'den fazla bolge olabilecegini dii-
stinmugtiir. Brodmann'in haritas: en ¢ok tutulan ve akilda kalan
haritadir ve giintimiizde 6grenciler ve aragtirmacilar kortikal bé-
limlere hald onun haritasini kullanarak atifta bulunmaktadir. O
zamanlar kortikal bélgelerin iglevleri hakkinda nispeten az sey
bilinmesine ragmen Brodmann, béliimlemesinin “zihnin organ-
larin1” tanimladigina inaniyordu, zira her kortikal alanin belirli
bir iglevi yerine getirdigine ikna olmustu. Gergekten de Vogts'un
laboratuvarina katildiginda, Vogts onu “sitoarkitektonik olarak
tanimlanmug farkli alanlar belirli fizyolojik tepkilerden ve islev-
lerden sorumludur” seklindeki ana tezleri 1181nda korteksin or-
ganizasyonunu anlamak i¢in ¢alismaya tegvik etmigti.

Vogts ve Brodmann'in izledigi yolda derin bir mantik var-
dir. Aslinda bu mantik, biyolojide bir aksiyom olmaya yaklagan
bir fikirdir. Yani iglev yapiya baghdir, 6yle ki korteksin yapisal
olarak farkli olan hiticre tipleri, hiicre diizenlemeleri ve hiicre
yogunlugu farkl islevleri yerine getirmektedir. Aragtirmacilar
boylece altta yatan mikroanatominin ayrintili bir karakterizas-
yonundan islevin nasil uygulandiginin anlagilmasini saglayabile-
ceklerine inaniyorlardi. Gergekte arastirmacilar korteksin iglevsel
birimlerini ariyorlardi. Daha net simirlara sahip olan viicudun di-
ger organlarinin aksine, korteksin potansiyel alt béliimleri supe-
rior diizeyde kolayca gériilemez. Yirminci ytzyihn ilk yarisinda
bir¢cok néroanatomistin temel hedeflerinden biri bu tiir “kortikal
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organlan” ¢6zmekti. Bu hedef giniimiizde de énemini stirdiir-
mektedir. Bu aragtirma programimin bir sonucu olarak, tek tek
beyin bolgelerinin, mesela beynin arkasindaki Brodmann’in 17.
Bolgesinin, gérsel duyusal uyaranlarin iglenmesi gibi 6zel me-
kanizmalara sahip oldugu anlagildi. Bu nedenle, tek tek kortikal
pargalarin isleyisini anlamak hayati énem tagtyordu ¢tinku kor-
teks beynin nasil ¢aligtigin1 anlamak i¢in mekanistik bir birim
anlamina geliyordu.

Vogts'un tanimladig1 200’e yakin bélgesi olan beyin hari-
tasi, bilim camiasi tarafindan yaygin olarak benimsenmemis olsa
da hiicresel ve islevsel verileri agik¢a karsilagtirdig: igin, yakla-
sim tarz1 Brodmann dihil ¢agdaslarinin ¢ogundan agik¢a daha
Gsttindi. Aragtirmacilar hastalarda ve maymunlarda (kediler
tizerinde de ¢aligmuglardir) elektrofizyolojik ¢aliymalar yapmis-
lar ve yapisal olarak tanimlanmus alanlarin igleyisini netlestirmek
icin elde edilen sitoarkitektonik ve iglevsel sonuglar1 kargilagtir-
muglardir (Vogt ve Vogt 1926; Amunts ve Zilles 2015). Elbette, o
zamanin elektrofizyolojik yéntemleri oldukga kabayd1 ve hangi
davraniglarin tretildigini gézlemlemek igin disiik yogunluklu
elektrik stimtilasyonu kullanmaktan ibaretti (bkz. 5. B6liim). O
zamanki teknikler bir¢ok éncii gézlem tiretmis olsalar da égreni-
lebilecekleri ciddi 6l¢iide sinirlamigtir; buna ragmen bu teknikler
bugiin sinirbilime ilham vermeye devam eden son derece gelis-
mis bir kavramsal gergeve olarak ilham vermeyi stirdtirmektedir.

YAZILIMA KISA BiR YOLCULUK

Biyolojinin “farkli yap: farkl iglev anlamina gelir” seklideki ak-
siyomunu, biyoloji disindaki kavramlar baglaminda yeniden ele
alalhm. Bilgisayarin 1940 ve 1950’lerdeki gelisimi, “yazihm” ve
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“donanim” da dahil olmak tizere énemli yeni anlayiglara yol ag-
mustir. Yazilim, birlikte bazi algoritmalarin nasil hesaplanacagim
belirleyen bir dizi temel talimat veya komut anlamina gelir. Or-
negin, 2 x 3 x 5 x 67 olarak yazilabilen 2010 gibi asal olmayan bir
saymnin ¢arpanlarinaayrilmasi gibi. Alan Turing, 1936 yilinda ya-
yinlanan garpici bir makalesinde, algoritmik olarak hesaplanabi-
len her seyi hesaplayabilen hayali bir makine tasarladi. Elbette bu
tasar1 herhangi bir bilgisayar donanimi insa edilmeden énceydi.
Ikinci Diinya Savag: sirasinda Turing de d4hil Ingiliz sifre kirici-
larn sifreli Alman mesajlarini okumalarina yardima olmak igin
yaratilan Colossus da dahil olmak tizere ilk bilgisayarlar 1940'lar-
da icat edildi (gogumuz bugiin bu bilgisayarlar1 bir miizede tani-
yamayacak olsak da).

Turing’in yan1 sira matematik¢i Alonzo Church, tim za-
manlarin en énemli mantik¢ilarindan biri olan Kurt Gédel ve
modern bilgisayarlarin temel mantik mimarisini tasarlamasiyla
inli John von Neumann'in fikirleri, hem sinir sistemi gibi do-
gal sistemlerde hem de yapay sistemlerde “hesaplama” kavramin
anlamaya ¢alisan filozoflar ve bilim insanlari Gizerinde derin bir
etki yaratmugtir. “Zihin felsefesi” olarak adlandirilan yeni alanda
ortaya ¢ikan etkili bir gerceve, zihinsel durumlarin fiziksel olarak
nasil uygulandiklarina gére degil, islevsel rollerine gére tanim-
landigin ileri stiren iglevselcilikti. Dolayisiyla bir “zihin”, uygun
hesaplamalar gergeklestirdikleri siirece, gesitli fiziksel sistemler
ve hatta muhtemelen bilgisayarlar tarafindan érneklendirilebilir.
Islevselcilige gére, insan beyni zihinsel islevleri yerine getirebilen
muhtemelen birgok fiziksel aygittan biridir. En azindan teoride.

Bu anlatilanlarin bir kismu size felsefe gibi geliyorsa, 6y-
ledir. Ta ki 6yle olmadig gésterilene kadar. Giintimiizde sinirbi-
lim tam da bu sorularla ytzlesmektedir: Farklh yapisal ézellikler
(6rnegin, farkh sekillerdeki néronlar) yurittlen islevleri ne 6l-
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ctide etkiler? Hangi kogullar altinda farkli yap: organizasyonlan
benzer hesaplamalara yol agar? Bu sorular béyle devam eder. Bir
ornek verirsek, kus beyni memelilerin beyninden oldukg¢a farkh
sekillerde organize edilmistir. Kuslarda bir korteks bulunmama-
sina ragmen, bu iki omurgah grubunun dorsal 6n beyni, farkh
sekilde uygulanan benzer hesaplama ilkelerini takip ediyor gibi
gorinmektedir (Dugas-Ford ve Ragsdale 2015). Bu 6rnek, farkh
yapi farkh iglev gortr gortstinG giiriitdr.

Devam etmeden 6nce, beyinde yukari, agag1, 6ne ve arka-
ya gitmemizi saglayan birkag yénelim terimini tanimlayahm. Yu-
kar1 ve agag i¢in uygun terimler “superior” ve “inferior “dur, an-
cak “dorsal” ve “ventral” de buna uygun olarak kullanilir. Beynin
arkas: keyfi olarak “posterior” olarak tanimlanir, bu nedenle én
kisim “anterior “dur. Bazen bu terimlerin dikkatli kullanilmasi
gerekir, ¢linki insan beyni ana viicut eksenine gére dikey olarak
yonlendirilmisken, diger ttirlerde viicut ekseni yataydir (bir balig1
distiniin). Ancak kitapta bu konuyu ¢ok fazla dert etmeyecegiz.

BUYUK HUCRE KUTLELERIi: SUBKORTEKS

Subkortikal yapilari tanimlamak bu kitabin tamamini doldura-
bilir. Bunun nedeni sadece bu yapilar hakkinda yazilmis pek ¢ok
kitap olmasi degil, ayn1 zamanda her bir subkortikal yapinin ol-
dukga karmagik ve heterojen olmasidir. Ornegin, bu yapilardan
biri olan ve ¢ogu okuyucunun giindelik medyada birkag kez kar-
stlasacag1 kadar popiiler bir bélge olan amigdala, en uzun ekseni
boyunca en fazla 10 milimetre (mm) ve ortogonal ekseninde 6
mm olan, ortalama bir badem seklinde bir yapidir.

1. Bolumde belirtildigi gibi, bu kadar kigiik bir yap1 ol-
masina ragmen amigdala, yapisal olarak gesitli néronal tipler
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ve giris-gikis baglantilar1 géz 6ntine alindiginda ve muhtemelen
nasil bélimlendigine bagl olarak bir diizineden fazla “alt ¢ekir-
dek” olarak adlandirilan alt pargalara sahiptir. Bildigimiz gibi, 6n
beyin hem korteksi hem de alt korteksi igerir. Subkortikal kistm
beyin tabaninda ve orta hatta yer alir (bkz. $ekil 2.1b ve 2.2). Ta-
lamus, hipotalamus, amigdala ve striatum da d4hil olmak tizere
birgok 6nemli subkortikal yap: burada bulunur (ikincisi igin bkz.
Sekil 5.10). Zaman zaman subkortikal bir yap: olarak listelenir,
ancak teknik olarak subkorteksin bir pargas1 degildir. Nérobi-
limciler diger subkortikal alanlarla yakin iligkisi ve basit laminer
yapist nedeniyle hipokampusu bile subkortikal bélgeye kaydir-
maktadir.

On beynin en énemli subkortikal bélgeleri arasinda bey-
nin “i¢ odaciginda” (Yunanca thalamos veya “odacik”) yer alan
talamus bulunur ($ekil 2.2). Bu terim Yunan hekim Galen tara-
findan De Usu Partium’da insan beynini, kalbinde gelin odasi bu-
lunan bir Yunan evinin zemin planina benzeterek kullanilmigti.
“Talamus” terimi hal4 kullanilsa da Galen muhtemelen giinii-
miizde tiglincli ventrikil olarak adlandirilan bélgeyi kastetmis-
ti.¢ Gorme, igitme, somatosensasyon ve tat alma i¢in duyusal gev-
reden gelen sinyalleri tagiyan sinir lifleri, ilgili kortikal alanlara
ulasmadan énce talamustan geger. Ornegin, géziin retinasindan
¢ikan lifler (yani akson demetleri) talamusun beynin arkasinda-
ki (oksipital kortekste) gorsel korteksle baglantili bir béliimtine
yonlendirilir; talamik projeksiyonlar alan bu oksipital bolime
birincil gorsel korteks veya “gérsel alan bir” anlamina gelen V1
alani denir. Benzer sekilde, i¢ kulaktan ¢ikan lifler, yolu boyun-
ca baz1 duraklara ugradiktan sonra, talamusun isitsel korteksle
(temporal kortekste) baglantili kismina ulagir. Beynin bu kismi-
na birincil isitsel korteks veya “isitsel alan bir” ya da kisaca A1 de-
nir. Ancak talamus, kortekse ulagan duyusal bilgiler igin basit bir
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“aktarma istasyonundan” ¢ok daha fazlasidir. Anatomistler onu
hem korteks hem de ¢ok zengin bir dizi subkortikal bélge ile kar-
magik baglant1 modellerine sahip 10'dan fazla alt bolgeye ayirir.
Gergekten de ilerleyen boliimlerde talamusun temel hesaplama
rolleri oynayan kortikal-subkortikal déngtilerde nasil kritik bir
rol oynadigin tartigacagiz.

Talamusa bitisik olarak, ¢izgili veya oluklu gériinimu
nedeniyle bu sekilde adlandirilan striatumu géririz. Striatum
makroskobik olarak, kaudat ve putamen de d4hil olmak tizere
birkag alt béliimden olugur (Sekil 2.2 ve 2.4). Striatumun dikka-
te deger bir 6zelligi, birincil gorsel korteks haricinde, basit tep-
kilere sahip duyusal bélgelerden soyut stireglere katilan frontal
bélgelere kadar tiim korteksten projeksiyon almasidir. Striatum,
digerlerinin yani sira, motor eylemler tizerinde dogrudan etkisi
olan subkortikal bolgelere de projeksiyonlar génderir. Aslinda,
tarihsel olarak, striatum ve bazal ganglionlar (ganglion veya ¢o-
gul hticre kitlesi i¢in ganglia) olarak adlandirilan yapiy: olustu-
ran bitisik olusumlar birlikte “motor sistem” olarak anlagilmigtir.
1. Boliimde belirtildigi tizere, 1664 gibi erken bir tarihte Thomas
Willis striatumu tanimlamus, siddetli felg geciren hastalarda bu
yapinin dejenerasyonuna dikkat ¢ekmis ve bu gézlem onu stria-
tumu viicut hareketleriyle iligkilendirmeye y6neltmistir (Willis,
striatumun kaslar1 kontrol eden ruhlarin akigi i¢in kanallar icer-
digine inanmaktadir).’ Kitap boyunca, 6zellikle striatumun ve
daha genel olarak bazal ganglionlarin motor iglevlerden ¢ok daha
fazlasina nasil dahil oldugunu tartigacagz.

Insanlarda merkezi sinir sistemi én beynin altinda orta
beyin, arka beyin ve omurilige dogru uzanir. Beyin sap: siklikla
orta beyin ve arka beyindeki genis yap1 toplulugunu ifade eder
(Sekil 2.2), ancak bu terimin kullanimi yazarlar arasinda her za-
man tutarhilik géstermez. Adindan da anlagilacag tizere, bu yap
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beynin geri kalaninin tzerinde durdugu bir sap1 andirir. Beyin
sapinin nispeten biiytik oldugu géz éniine alindiginda, tipik ola-
rak ti¢ sekt6re ayrilir: Pons, mediilla ve orta beyin (midbrain). Bu
ui¢ sektdr oldukga karmagik ve homojen olmaktan uzaktir ve her
biri birden fazla isleve katilan diizinelerce kiigiik bélge veya alan
igerir. Beyin sapi, nefes alma ve kalp atis hizini kontrol etme gibi
temel stiregler igin gerekli olan birgok devrenin, kisacas yagamin
diizenlenmesinin evidir. Aslinda, tist beyin sapindaki hasar ko-
maya ve hastalarin ara sira géz kapaklarini agabildikleri ve uy-
ku-uyaniklik déngiileri sergileyebildikleri ancak biligsel islevler-
den tamamen yoksun olduklari, kismi uyarilmali ancak gergek
farkindahgin olmadig kalici vejetatif duruma (bitkisel hayat) ne-
den olabilir. Beyin sapini etkileyen inme, hastanin tamamen felg
oldugu ancak bilincinin agik oldugu “Ice kilitlenme (locked-in)
sendromuna” da neden olabilir; bu durum, “The Diving Bell and
the Butterfly” (“Dalgi¢c Can ve Kelebek”) adli kitapta birinci sahis
bakis agisiyla anlatilan yikic1 bir durumdur. Bu kitap film olarak
da poptilerlesmistir.

SINiR SISTEMININ OZELLE§Mi§ HUCRELERI:
NORONLAR

Insan viicudunda dokularimizi olusturan 200’den fazla hiicre
tipi vardir. Yetigkin bir erkek insan beyninde yaklagik 86 milyar
néron (16 milyari serebral kortekste olmak tizere) bulunmaktadir
ve bu hticre tipinin beynin kendine 6zgt islevlerinin ¢ogundan
sorumlu olduguna inanilmaktadir.® Bu say1 popiiler 100 milyar
rakaminin asag1 dogru yuvarlanmasidir; bu ytizden 86 milyar ra-
kamu, ¢ok kiigtik bir hiicre tipine dayandig igin revize edilebilir.
Néronlar, duyusal bilgileri yakalamak icin ézellegmis hiicreler
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(gozlerdeki 11k algilama hiicreleri gibi) ve belirli uzuvlar inner-
ve eden ve kas hareketlerine yol agan motor néronlar da déhil ol-
mak tizere ¢esitli bir hiicre gruplarindan olusur. Tipik bir néro-
nun ayirt edilebilir iki ana pargasi vardir: hiicre ¢ekirdegini iceren
bir bélge ve disa dogru uzanan bir dizi ince, tiip benzeri uzanti.
Merkezi ana kisma hiicre gévdesi veya soma denir. Yayilan uzan-
tilar iki tiptir: aksonlar ve dendritler ($ekil 2.4). Hiicre gévdesi
genellikle biiyiik mesafelere uzanabilen tek bir aksona sahiptir.
Sirtin alt kismindan ayak bagparmagina kadar uzanan néronla-
rin uzunlugu bir metreyi asabilir. Sinir sisteminin kafatas: digin-
daki uzantilarina “periferik sinir sistemi” denir. Néronlar uzun
mesafelere uzandiklan igin, ilk baglarda gikis sinyallerini tagiyan
“kablolar” gibi davrandiklarindan gtiphelenilmistir. Dendritler
ise oldukca kisadir ve nadiren iki milimetreden daha uzun olur-
lar. Dendritler bir¢ok aksonla temas ettiginden, néronal “anten-
ler” olarak hareket ettikleri ve gelen sinyallerin toplanmasina kat-
kida bulunduklar: 6ne stirtlmdgtiir.

Néronlarin birbirleriyle iletisim kurmasinin ana yollarin-
dan biri, sinir impulslan olarak da adlandirilan aksiyon potan-
siyelleridir. Bir aksiyon potansiyeli néronun elektriksel voltaji
bir esik degerini gegerse tetiklenir ve aksi hilde tetiklenmez, bu
noktada ya hep ya hig kurali gecerlidir. Béylece aksonun tabanin-
da tretilen elektrik sinyali, yayilirken sabit bir yogunlukta tiim
akson boyunca ilerler. Bu sekilde, sinir impulsu ikili bir agma/
kapama sinyali olarak islev gértir, ancak aksiyon potansiyelleri-
nin frekansi ve modeli néronlar arasinda iletilen 6nemli bilgile-
rin olusumunu saglar. Aksiyon potansiyelleri, néron dig1 bosluga
mikro elektrotlar yerlestirilerek elektriksel voltajin élgtilmesiyle
kaydedilir. Kitapta da ele alacagimiz bir teknik olan fonksiyonel
MRG, elektrik sinyallerini degil, kiigiik bir doku pargasindaki
oksijen tiiketimini 6lgerek ¢alisir. Ancak néronal aktivite meta-
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bolik olarak maliyetli oldugundan ve bolca oksijen tiikettiginden,
fonksiyonel MRG néronal elektriksel aktivite i¢in bir dolayh 6l-
¢tim olarak kabul edilir. Bu teknik beyin fonksiyonlarini incele-
mede ¢ok faydali olsa da sinirbilimcilerin en ¢ok ilgilendigi elekt-
rik sinyallerinin dolayh bir 6l¢timtina sagladigimi unutmamak
6nemlidir.

Dendrite

Axon

Sekil 2.4 Bir néronun sematik diyagrami. Hiicre gévdesinden (soma olarak
da adlandinlir) uzaga yayilan, tipik olarak sinyalleri diger néronlara ileten bir
uzanti olan akson gériilmektedir. Bu akson, elektriksel impuls iletimini hizlan-
diran bir miyelin kihfla sarilmugtir. Diger uzantilar ise tipik olarak diger néron-
lardan girdi alan yapilar olan dendritlerdir. Sinaps ise, aksonun ucu, néronlar
arasindaki dar alan ve postsinaptik hiicre tizerindeki dendritik temas bélgesini

ifade eder. Sinaps, hticreler arasindaki kimyasal iletisimin gergeklestigi yerdir.

Bilgi néronlar arasinda nasil aktarilir? Baglica iletim
sekli kimyasal sinapslardir. Sinapslar néronlar arasinda, genel-
likle bir hiicrenin aksonu ile bagka bir hiicrenin dendriti ara-
sindaki kismi temas bélgeleridir. Sinir uyarilar bir aksonun
ucuna ulastifinda, 20 ila 50 nanometre genisligindeki sinaptik
aralikta nérotransmitter ad1 verilen kimyasallarin salinmasina
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neden olur. Presinaptik nérondan salinan bir nérotransmitter,
postsinaptik néron zarinin gegirgenlik 6zelliklerini degistirerek
ve iyonlarin igeri veya disar1 akigina bagl olarak hiicrenin uya-
rilmasina ya da inhibisyonuna neden olur. Postsinaptik néron
yeterince uyarildiginda, bir aksiyon potansiyeli iiretecek ve
boylece agag1 yonde diger noronlar etkileyen bir elektrik sin-
yali yayacaktir. Beyin boyunca yankilanan bu ategleme dizisi,
tim zihinsel faaliyetlerin merkezinde yer alir. Ancak iletisi-
min sadece elektriksel olmadigini, yani sinyalleri ileten bir dizi
elektrik kablosu gibi olmadigini unutmayin. Yani ileti elektro-
kimyasaldir ve birden fazla sinyalin birlesebilecegi ve daha faz-
la aksiyon potansiyeline yol agacak sekilde entegre edilebilecegi
sekilde diizenlenmistir.

Beynin kontrolstiz bir sekilde ateglenmesini, yani kont-
rol edilemeyen bir elektrik firtinasi olugmasini engelleyen ne-
dir? Gergekten de eger kontrol edilmezse, uyarilma nispeten
hafif olanlardan asir1 olanlara kadar gegsitli epileptik nébetlere
yol agabilir. Eskiden “grand mal” nébetler olarak bilinen tonik
klonik nébetler en korkutucu olandir. Tipik olarak, béyle bir
nobet gegiren kisi baglangigta kasilir, bilincini kaybeder ve yere
diger. Sonraki asamada kaslar spazm gegirmeye ve sarsilmaya
baglayabilir. Bu dehset verici deneyim neyse ki sadece birkag
dakika stirer, ancak nébeti caresizce izleyen birine ¢ok uzun
siirmiis gibi gelebilir. Orta Cag Avrupa’sinda epilepsinin, 6zel-
likle de titreme, kasilma ya da biling kaybiyla birlikte gériilen-
lerinin, buyicilikle kargtirilmas: son derece trajik olsa da
¢ok da sagirtic1 degildir. Bastaki soruya dénersek, yani elekt-
riksel uyarimlarin bir firtinaya déntismesini engelleyen nedir?
Cevap, néronlar birbirlerini yalnizca uyarici bir gekilde degil,
aymi zamanda inhibisyon yoluyla da etkilemesidir. Ciinki
inhibisyon durumunda, bir néron ateslendiginde, kendisiyle
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baglantili néronlarin bir aksiyon potansiyeli tiretme olasiligini
azaltir.

Nérotransmitterler ¢ok ¢esitlidir ve yaklagik ytiz farkh
molekiil kataloglanmistir; ancak islerin ¢ogunu bunlarin yakla-
sik on tanesi yapar. Bu on tanenin arasinda dopamin, serotonin,
asetilkolin ve histamin gibi tamdik isimleri olanlar bulunur.
Bazi ilaglar bu nérotransmitterler {izerinden etkilerini gésterir.
Ornegin fluoksetin, paroksetin gibi antidepresanlar serotonin
nérotransmisyonu tizerinde etki gésterir. Bu ilaglar aslinda “se-
¢ici serotonin geri alim inhibitérleri” (SSRI) olarak adlandirilir
ve postsinaptik néron tizerinde serotonin etkisinin artmasina
yol agar. Daha genel olarak soylersek, esrar ve haghag gibi “eg-
lence amagli uyusturucular” da dhil olmak tizere alkol ve tiim
uyusturucular nérotransmisyonu etkileyerek algilar1 ve duygu-
lar1 degistiren farkli biling durumlarina yol agar. Bu noktada
kimyanin sikic1 oldugunu distintiyorsaniz, bir daha diigiiniin.
SSRI'larin nasil caligtigini gergekten bilmiyor olmamiz olduk¢a
miitevazidir ve etki mekanizmalar iyi anlagilmamigtir. Birgok
tibbi tedavi gibi bu ilaglar da tesadiifen kesfedilmistir ve psiki-
yatristler klinik deneyimlerine dayanarak depresyon ve anksi-
yete i¢in bu ilaglar regete etmektedir. Ralph Adolphs ve David
Anderson, “beynin bir duygu durumunu nasil olusturdugunu
anlamadan bu hastalan tedavi etmeye ¢alismanin, bakteri ve
virtislerin bulagic1 hastaliga neden oldugunu anlamadan on be-
sinci ytizyilda hiyarcikli vebay: tedavi etmeye ¢alismak gibi ola-
cagini” 6ne stirecek kadar ileri gitmistir (Adolphs ve Anderson
2018, 32). 1. B6limde tartisildig: tizere, sinirbilim “gézlem zen-
gini”dir ancak “mekanizma zengini” degildir. Yani bu konuda
oldukga az sey biliyoruz.
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DEVASA BAGLANTI SISTEMi

Grimadde o kadar énemlidir kibuytizden diger kisim olan beyaz
madde daha az 6nemsenir. Gri madde tiim hiicresel faaliyetlerin
gerceklestigi yerdir, beyaz madde ise “sadece bir grup kablodur”
ya da Oyle séylenir. Beyindeki iletisimin g¢ogu yerel olarak, yani
korteksteki belirli alanlar iginde veya iki komsu alan arasinda
gergeklesir (6rnegin, amigdala ve hipokampiis arasinda). Bu gibi
yerel durumlarda aksonlar nispeten kisadir. Bununla birlikte,
baska bir baglanti tiirtint olusturan uzun yollar beyin boyunca
sinyal iletimi i¢in gerekli olan ana yol sistemini meydana getiren
akson demetlerinden yapilmistir ($ekil 2.5).

A B SLF Il

Sekil 2.5 Beyaz madde. (A) Beynin genis beyaz madde lifleri beyin bélgelerini
birbirine baglar. (B) Lifler fasikiiller halinde diizenlenmistir (fasikiil bir akson

demetidir), 6rnegin uperior longitudinal fasikiil (SLF) II1.

Bir beyin kesitini ($ekil 2.1'deki gibi) g6z 6niine alirsak ve
korteksin dis katmanini ve boyanmug hiicre gévdelerinden olugan
diger i¢ ktimelerini, yani subkortikal alanlar1, ¢ikarirsak geriye ne
kaldigini dtigiinmek ilk basta sagirticidir. Geriye kalanlarin hepsi
beyaz maddedir. Anatomistler farkli loblar1 birbirine baglayan
yaklagik 20 biiytik néral yol tanimlamigtir. Belirli yollar kisiden
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kisiye biraz farkhlik gésterir (biraz daha ince ya da kalin veya bi-
raz daha farkli agili), ancak tiim beyinlerde bu yollan bulunur.

BOLGELER DEGIiL, AGLAR HAKKINDA DUSUNMEK

Beyaz madde anatomistler ve nérologlar igin bariz bir ilgi alani-
dir. Bu doku, belki de bir timériin ¢gikarilmasi nedeniyle zedelen-
diginde, davranigsal eksiklikler gézlenir. Ancak beyaz maddeye
iliskin degerlendirmeler kavramsal niteliktedir ve sinirbilimcileri
mesgul eden temel sorulardan birine 151k tutar: Iglevler beyinde
nasil hayata gegirilir?

Sinirbilimdeki baskin teorik géris, islevleri belirli bir be-
yin bélgesinin tiriini olarak gérme egiliminden olusur, yani bir
nevi 6zel hesaplamalar yapan 6zel bir bilgisayar ¢ipigibi.” Gérdu-
giiniiz gibi, bu fikir Brodmann’in anatomik aragtirma programuy-
la gok uyumludur ve aslinda yirminci ylizyilin baginda bilimsel
zeitgeistin bir pargas1 olmugtur. Néral lif yollarinin varligi on al-
tina1 ytizyildan beri bilinmektedir. Andreas Vesalius, 1543 yilinda
yayimlanan De Humani Corporis Fabrica adl eserinde bir néral yol
olan korpus kallosum hakkinda kapsaml bir agiklama yapmus ve
beynin iki yarisin1 birbirine bagladigini ileri stirmugsttr. Yine de
Brodmann gibi “beyin haritalan” ¢tkarmaya ¢alisan anatomist-
ler, beynin beyaz maddesine ¢ok az ilgi géstermistir. Ancak beyin
haritalan konusunda Brodmann'dan farkl gérigsler de vardu.

On dokuzuncu yiizyilin son on yilinda, birgok aragtir-
mac1 beynin belirli bélimlerindeki lezyonlarin etkisini incele-
mekle meggulken, farkli bir distince ekolii ortaya gikt. Iligkilen-
diriciler bir beyin bélgesindeki lezyonun neden oldugu davranig
degisikligi gézlemlendiklerinde, bu degisikligin hasarh bolge-
den uzak yerlerdeki bozukluktan kaynaklanabilecegini savun-
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muslardi. O dénemde biiytisel ve ruhani etkiler ¢ok revagta
olsa da (ruh ¢agirma seanslar1 ad1 verilen sosyal toplantilar o
dénemde popiilerdi), burada kastedilen béyle bir sey degildi.
Aksine, bu tiir “uzaktan etki” olugumu i¢in birbirini diglama-
yan iki mekanizma dtstntlmustir: diaskizis ve baglant: kesik-
ligi. Diaskizis terimi Yunanca'dan gelir ve kabaca “bagtan baga
sok olmus” anlamina gelir; yani belirli bir bélgenin hasarinin o
bolgeyle baglantili olan yerleri etkileyecegi ve béoylece ilk hasar
bolgesinin ¢ok uzagindaki bélgenin islevinde bir bozulmanin
olusacag anlaminda kullanilmistir. Bu bozulmalar nispeten
hafif olabilecegi gibi, cok ciddi boyutlara da ulasgabilir. Ote yan-
dan, “baglantinin kesilmesi” terimi, iki saglam bélgeyi birbirine
baglayan ana yolun bir hasar nedeniyle kismen veya tamamen
koptugu bir durumu ifade eder. Her ne kadar birbiriyle bag-
lantili bu iki alan saglam olsa da (diaskizis durumunun aksine),
aralarindaki baglantinin bozulmasi 6nemli davranis degisiklik-
lerine yol agan islev bozukluklar ortaya ¢ikarabilir. Neden mi?
Clinkii iglevleri birbirleriyle iletisim kurmalarina baghdir. Bu-
nun en iyi 6rnegi, pariyetal korteksteki Wernicke alani ile fron-
tal korteksteki Broca alanini birbirine baglayan néral yolun ha-
sar gérmesi sonucu konugmada ve lisan1 anlamada 6nemli rol
oynayan bolgelerin baglantisinin kesilmesidir. [liskilendiricilerin
ima ettikleri sey, bugtinkii néral ag teorilerinin 6nceden viicut
bulmasi olarak gériilebilir. Ozetle, beyin iglevleri tekil, izole be-
yin bolgeleri tarafindan degil, yerel olmayan sinirsel devrelerce
baglantilandirilan bolgelerin koalisyonlar: tarafindan gergek-
lestirilir. Ornegin, konugma ve lisan islevlerinde pariyetal ve
frontal korteksin bazi kisimlan birlikte islev gortir.
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SONUG

Néroanatomi hakkinda bilgi edinmek oldukga sikici olabilir.
Ogrencilere kortikal ve subkortikal organizasyonu, bélgele-
ri “ana” iglevleriyle ya da kiigiik bir islev kiimesiyle eslestirerek
dgretmenin yaygin olmasinin nedeni kismen budur. Ornegin,
hipokampiis hafiza i¢in 6nemlidir, prefrontal korteks dikkat ve
muhakeme i¢in énemlidir vb. Burada bu tiir yerel yaklagimlar-
dan kaginmamizin nedeni muhtemelen daha iyi bir didaktik
yaklagim1 benimsememiz degil, kitabin temel tezinin biittinciil
olmasidir. Beyin boélgeleri belirli iglevleri olusturmazlar; yani
Brodmann'in deyimiyle “zihnin organlan” degildirler. Beyin, bir
bolgenin digerinden bagimsiz olarak anlagilabilecegi modiiler
bir sistem degildir. Aksine, kortikal, subkortikal ve beyin sap:
bolgelerinin timiinden olusan yapilarin karmagik davraniglar
desteklemek igin nasil birlikte ¢aligtigini ¢6ziimlememiz gerek-
mektedir. 9. Bolimde tartisildigs tizere, bu durum sadece insan
beyni i¢in degil, tiim omurgalilar i¢in hatta “basit” canhlar i¢in
de gegerlidir.
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MINiMAL BEYIN:
BASIT SAVUNMALAR OLUSTURMAK VE
ODULLER ARAMAK"

Beyin kadar karmagik bir sistemi tanimlamaya nereden basla-
maliy1z? Bu boliimde, bir hayvanin kendini savunmasina ve ha-
yatta kalmanin temel bilesenleri olan édiilleri aramasina olanak
taniyan varsayimsal bir “minimal beyin” hipotezini agikliyoruz.
Duyular basit sensorimotor devreler araciligiyla eylemlere nasil
yol agar? Eylem esnekligini duyusal ve motor bilegenlerine nasil
ayirmak gerektirdigini gérecegiz. Aslinda bir beyin, duyusal ve
motor hiicreler “arasinda” butiin bir devre olarak diisiiniilebilir.
Bu “¢6ztim” hayvanlar yalnizca duyusal uyarima dayali hareket
etme tarifinden bizi kurtarir. Bunun yerine, duygusal ve moti-
vasyonel degiskenleri kapsayan ¢ok sayida faktér, gevrenin ba-
sarih bir sekilde yonlendirilmesini saglamak i¢in alg1 ve eylemle
biitiinlegtirilir.

Su anda bu kitab1 kagit tizerinde ya da ytiksek ¢ozii-
nurlikli bir ekranda, inanilmaz derecede karmagik bir gérsel
sistemi devreye sokarak okuyorsunuz. Bir gériintiileme cihazi,
belki de yeni nesil bir manyetik rezonans gértintiileme (MRI)
cihazi, beyniniz hakkinda egitildiginde, digerlerinin yam sira,
ustalagmas: yillar alan ince bir orkestrasyona katilan ¢ok ge-
sitli gérsel alanlan ortaya gikaracaktir (ilkokulu digtintn).
Simdi etrafiniza bakin, biz de dhil olmak tzere primatlar, bu
IMAX'a (IMAX, yiiksek ¢éztintrliikla gériinti ve ses teknoloji-

* Ceviri: Mahir Yegildal.
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si kullanarak film deneyimini gelistiren bir sinema sistemidir.),
muhtesem ayrintilara ve renkler diinyasina aligkindir. Aragtir-
macilar primatlarda, gesitli pargalar incelediginde, “gérsel kor-
teks”in tim korteksin kabaca tigte birini olusturdugunu tespit
etmiglerdir.

1880’lerde hem kopekler hem de maymunlarla yapilan
deneyler, gérme i¢in énemli bir bolge olarak oksipital kortekse
isaret etmistir. Sonraki yillarda, gérme alaninin tamaminda ya
da bir tarafinda kérliik olan klinik vakalarin sistematik olarak
incelenmesi, insanlarda da gérme korteksinin oksipital korteks-
te lokalize edildigi tespitini sagladi. Hermann Munk’in képek
ve maymunlarda gérme ile ilgili bulgularin1 agiklamasindan
ytiz y1l sonra David Hubel ve Torsten Wiesel, talamus ve ¢esitli
kortikal bolgelerdeki néronlarin gérsel 6zellikleri Gizerine yap-
tiklar1 ¢aligmalar nedeniyle 1981 yilinda Nobel Tip ve Fizyolo-
ji Odili'ne layik goriildiler. Caligmalarinin merkezi, birincil
gorsel korteks (V1) hiicrelerinin tepkilerini nasil Grettiginin ta-
nimlanmasiydi. Bu, gorsel sistemin konturlara ve sinirlarma—
nesnelerin sekillerini algilamanin temel yap: taglarina—yanit
vermesini sagliyordu.

Beynin bu boélgesinde lezyonlar: bulunan insanlar kérdir
ve korligin derecesi korteksin ne kadarimin zarar gérdiigiine
baghdir. Sagirticr bir sekilde, Ingiliz ordusunda gegici bir saghk
gorevlisi olan George Riddoch'un Birinci Diinya Savagi'nda yara-
lanan savaggilar1 muayene ederken gézlemledigi sey bu degildir.
Riddoch, 1917°de yayimlanan bir makalede, gorsel korteksi calca-
rine fisstir etrafinda tahrip olmug kursun yaralar1 nedeniyle kor-
lesmis askerlerin, “kér” alanlarinda hala hareketi gérebildikleri-
ni, ancak bagka pek bir sey géremediklerini rapor etmistir (bkz.
Riddoch 1917).* (Korteksteki yariklar “sulkus” olarak; ¢ikintilar
ise “girus” olarak adlandirilir.)
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Riddoch ve diger birkag aragtirmacinin rapor ettigi bulgu-
lar, bytik olasilikla oksipital korteksin gérme igin gerekli oldugu
yéniindeki hikim gériige karsi ciktiklar icin onlarca yil boyunca
goz ard1 edildi. 1973'te, kafanin arkasindaki oksipital kortekse ya-
pilan kursun yaralarinin etkilerini aragtiran bagka bir ¢aligma ya-
yimlandi. Bu sefer diger bilim insanlar daha fazla dikkat géster-
di. Incelenen hastalar, lezyonlarin etkiledigi gérsel alan kisminda
higbir gorsel deneyim yasamadiklarini belirttiler; onlar i¢in bu
alan kérdi. Yine de aragtirmacilar tarafindan yeterince tesvik
edildiklerinde, “kér” alanlarda sunulan kiiglik gorsel hedeflere
gozlerini yénlendirebiliyorlardi. Performans zayif olmakla birlik-
te, istatistiksel analizler, bu durumun rastgele tahminden daha
iyi oldugunu gésteriyordu. Hastalar hedefleri gérmeden bunu
nasil basarabiliyorlardi?* Yagadiklan trajik olaylarin ardindan
hastalarin bir tir “duyu 6tesi alg1” kazandiklar1 akliniza geldiyse,
olan biten bu degildi. Anlagilan o ki korteksin altinda her zaman
gizli bir ikinci gérsel sistem vardi.

GATIDA iKi KUGUK TEPE

Artik birincil gérsel korteks lezyonu olan kisilerde rezidiel gér-
menin mevcut oldugunu biliyoruz. Bu kisiler nesnelerin aniden
ortaya ¢ikigini, hareketini ve diger baz1 gérsel 6zelliklerini tespit
edebilirler. Gergekten de kalan gérsel fonksiyonlar1 ve bunlarin
beynin anlagilmasi ve gérme yetenegi kalan kisilerin siklikla
“gorme” farkindaligina sahip olmamalar1 nedeniyle gérsel biling
tizerindeki etkilerini inceleyen genis bir aragtirmaci grubu orta-
ya ctkmustir. Hastalarin yeteneklerinin ardindaki nedenler hentiz
tam olarak ¢oziilebilmis degil, ancak ¢ogu beyin sapinin tepe-
sinde beynin ortasinda bulunan iki kiitik tepeye bagh. Her iki
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tarafta birer tane bulunan bu iki yapiya “superior colliculus” (iist
kolikulus) ad1 verilir (“colliculus” Latincede kiigiik tepe anlamina
gelir)’. (Ust kolikulus Sekil 2.2'de PAG olarak adlandirilan bélge-
ye ¢ok yakindur).

Retina, fotonlardan gelen enerjiyi bir kablo demeti araci-
Iigiyla gozii terk eden elektrik sinyallerine déniistiirerek 15181 al-
gilar. 2. Boliimde tartisildig gibi, bu kablolar néronlar arasinda
elektrik sinyallerini ileten aksonlardan olusur. Gézden ¢ikan ak-
siyon potansiyelleri talamus yoluyla beynin arka kismindaki gér-
sel kortekse ulagir. flging bir sekilde, retinadan cikan lifler bagka
yerlere de uzanir ve bir grup orta beynin ¢atisindaki tst koliku-
lus’a sinyal iletir. Birincil gérsel korteks lezyonlar: olan insanlar-
da tespit edilen kahic1 gorsel yeteneklerden kismen sorumlu olan
bu bolgedeki gorsel islemedir.

Ancak insanlar, agag sincab: olarak bilinen (kiigiik sigan-
lara benzeyen, sivri burunlu) hayvanlarin gésterdigi yeteneklerle
kiyaslandiginda séniik kalir. Birincil gorsel korteksin tamamen
ortadan kaldirilmasi durumunda bile, agag sincabu etkileyici gor-
sel davraniglar sergiler; engellerden kaginir ve hareket eden yiye-
cek pargalarini yakalar.* Agag sincaplarinin, diger memeliler gibi
kortikal gérsel alanlar1 bulunsa da gérsel yeteneklerine katk: sag-
layan unsurlarin dengesi degismis gibi gériinmektedir. Birincil
gorsel korteksi olmayan insanlar kérdir (ancak, belirtildigi gibi,
bazilar dikkatli testlerde gorsel yetenekler gésterir); agag sincap-
lari, gorsel davranislarina tist kolikulus'un katiliminedeniyle gok
daha iyi performans gosterir.

Daha énce, korteksin nasil katmanli néron tabakalarin-
dan olugtugunu ve subkorteksin zayif bir yapiya sahip oldugunu
tartismigtik. Biyolojide “kurallarin” her zaman istisnalar1 vardir
ve beyin sapinin bir pargasi olmasina ragmen, st kolikulus giizel
bir sekilde katmanlanmigtir. Hiicre katmanlarinin sayis: tirler
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arasinda 6nemli farkhiliklar gésterir; kertenkeleler gibi baz1 tiir-
lerde 14 katman bulunur (insanlar ve diger primatlarda yedi ya da
daha fazla katman vardir). Omurgalilarda, retinadan lifleri alan
en st katmanlar “gérseldir” ve uyaranlara kisa gecikmeli yanitlar
verir. (Memeli olmayan omurgalilarda st kolikulus “optik tek-
tum” olarak adlandirihr ¢iinkii Sekil 9.3’te gosterildigi gibi orta
beynin “catisinda” [Latincede “tectum”] agik¢a gériilebilir. Kitap
boyunca, memeli olmayan ttirlere daha agik bir sekilde atifta
bulunurken “optik tektum” terimini kullanacagim). Retinal pro-
jeksiyonlar tist kolikulus topografiktir, yani géze ¢arpan (sol/sag,
yukari/agag1) ve retinal tepkileri tetikleyen 11§1n uzamsal diizeni
kolikulusta korunur. Kolikulustaki hticreler béylece dis gérsel
alanin bir haritasin1 olusturarak kolikulusun nesnelerin dinya-
nin neresinde oldugunu “bilmesini” saglar.

Omurgalillarin genelinde, st kolikulus ara ve derin kat-
manlar da igerir. Ozellikle derin katmanlar, 6rnegin kurbagalarda
bas hareketleri ve primatlarda géz hareketleri gibi eylemleri yon-
lendirir. Hareketleri tretmek i¢in, kolikulustan gelen sinyaller
omurilikteki bolgelere ulagir ve bu bélgeler de bag ve géz kaslarim
kontrol eder. Ust ve alt katmanlari iceren devreler birlestiginde,
gorsel girdilerin viicut, bag veya géz hareketlerini diinyadaki goze
carpan olaylara yénlendirmeye yardimci olmasini saglar (Sekil 3.1).

Eye, head,
neck

Retina

Sekil 3.1 Ust kolikulus (memeliler digindaki omurgalilarda optik tektum
olarak adlandirilir) retinadan gérsel sinyalleri alir ve hareketleri kontrol eden
yapilara yansitir. Bu bélge genellikle oldukga dogrudan bir sensorimotor

arayiiz olarak tanimlanur.
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Sonug olarak, tst kolikulus, retinadan gérsel sinyalleri ala-
rak ve kaslari galistirarak, diinya ile araytiz olusturmak icin gerekli
olan temel sensorimotor déniistimi (duyusal uyaranlarin motor
tepkileri tetiklemesi) gergeklestirir. Hayatta kalmak i¢in oldukga
gerekli olan girdi-cikti diizenlemeleri, en basit organizmalarin si-
nir sistemleri tarafindan uygulanir ve dikkat gekici bir sekilde tek
bir sensorimotor hiicre tarafindan bile gerceklestirilebilir (Sekil
3.2). Bu c]urumda, viicudu organizmanin igine gémiilii olan hiic-
renin dig gevreye duyarh bir alic1 ucu ve bir tiir harekete (bir tir
kasilma kadar basit) neden olabilen bir efektér ucu vardir. Ancak
tek huicreli ¢oztim elbette pek esnek degildir: Reseptér bir seyi her
algiladiginda, efektor isini yapar. C6ztim, maliyetli olsa da “orta-
da” daha fazla hticre yetistirmek gerekir. Ayrica doga, birkag ytiz
milyon yil verildiginde tam olarak bunu yapmugtir. Gergekten
de tiim omurgallar bir st kolikulusa ve daha genel olarak, bir
beyne sahiptir. Bagka bir deyisle, beyni, tiim farkl bélimleriy-
le, evrimin girigleri ¢ikiglardan ayirma sorununa getirdigi ¢6ziim
olarak dugstinebiliriz ($ekil 3.3). Bu esneklik olmadan hayvanlar
yok olmaya mahkumdur.

Receptor

Effector Effector Effector

§ekil 3.2 Sensorimotor néron. Ortadaki eliptik kisim hiicre gévdesidir (soma).
Ala kisim yukaridadir ve dis uyaranlara duyarhdir. Efektérler néronun akso-

nal uglar tarafindan aktive edilebilir ve bir tiir doku hareketi olugturabilir.
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A Sensory Motor
—_— >

B Direct sensorimotor Cc Decoupling of sensory and
transformation motor components

Sensory Motor Sensory

—>0—>

Sekil 3.3 Girdi-gikt1 ayristirmast. (a) Beyin, duyusal girdileri anlik eylemlerden
ayirma sorununu ¢6zer. (b) Olduk¢a dogrudan bir duyusal-motor déniigiimu
sinurh ve kati davraniglar destekler. (c) Girdiyi ciktidan ayirmak daha fazla

esneklik saglar. Elipsler giderek daha biiyiik devreleri géstermektedir.

KARARLAR, KARARLAR

Hayvanlar her zaman ti¢ yénlii énemli bir kararla kars1 karsiya-
dir: Yolda kalmak, uzaklagmak ya da ilerlemek. Kemirgenlerde
tst kolikulus, yerinde donma, uzaklasma ve savunma benzeri
davranuglara katilir. Kolikulusun uyarilmasi, dogal olarak mey-
dana gelen savunma tepkileri sirasinda gézlemlenen degisiklik-
leri iireterek, genel bir uyarilma modeli (kan basinci ve kalp atig
hizinda biiyiik artiglar d4hil) ve analjezi (yani, agriy1 hafifleten
stirecler) olugturabilir.

Bir uyaran, acil eylem gerektiren bir acil durum tegkil et-
mek yerine, daha fazla arastirmaya deger olabilecek veya olmaya-
bilecek zararsiz bir sey olarak nasil simflandirilir? Uyaranin gor-
sel alandaki konumu burada énemli bir rol oynar. Dolayisiyla,
tist kolikulus buna benzer bir kural uygulayabilir: Hareket bagin
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tizerindeyse kag; aksi takdirde, hareket alt alandaysa daha fazla
kesif yapmay1 diisiin. Ancak, temel uyaran ézelliklerine dayanan
basit kurallar kemirgen davraniginin esnekligini yakalayamaz
(bir sigan1 yakalamanin ne kadar zor oldugunu digtintin!). Birin-
cisi, Ust kolikulus, davranisa daha sekillendirilebilir bir sekilde
katkida bulunmasini saglayan ek bilgiler aliyor mu?

Bir uyaran, daha fazla arastirilmaya deger olup olmadig-
na karar verilmeden énce zararsiz olarak m1 siniflandirilir yoksa
acil miidahale gerektiren bir durum olarak mi degerlendirilir? Bu
noktada uyaricinin gérsel alandaki konumu 6nemli bir rol oynar.
Kiigiik kemirgenlerde, bagin tistiindeki beklenmedik hareket (bir
avcaninki gibi) daha ok kagmayitetiklerken, alt alandaki hareket
(muhtemelen bir av) daha yaygin olarak yaklagsma tepkisini orta-
ya gikarir ($ekil 3.4). Dolayisiyla, ist kolikulus su kural uygula-
yabilir: Eger hareket yukaridaysa, kag; aksi takdirde, eger hareket
alt gorsel alandaysa, daha fazla kesfetmeyi distin.

$Sekil 3.4 Birgok omurgaly, tist gérsel alandaki uyaricilara kagarak tepki verir.
Gorsel alanin diger bolgelerindeki uyaricilar ise kesif gibi bagka davraniglar

ortaya gikarir.
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Ancak, temel uyaran 6zelliklerine dayanan basit kurallar, kemir-
gen davraniginin esnekligini yakalayamaz (bir sigan1 yakalamanin
ne kadar zor oldugunu diisiiniin!). Ornegin, sicanlar agik alan
gibi yabanai ortamlarda yeni uyaranlara kars1 daha sik donarlar.
(Donma, aragtirmacilar tarafindan agik bir faaliyetin olmamasiy-
la karakterize edilen bir davranisa verilen isimdir). A¢ikgasi, bir
uyaranin meydana geldigi baglam ¢ok énemlidir. Ust kolikulus,
davranisa daha esnek bir gekilde katkida bulunmasini saglayacak
ek bilgiler alir m1?

Glintimiizde yagayan en basit omurgali gruplarinin beyin-
lerini ele alalim: su ortaminda yagayan, uzun ve y1lan benzeri vii-
cutlara sahip olan lampriler ve bazen stimiik yilanlar: olarak da
adlandirilan miksinler. Bu hayvanlar, tiim omurgahlarin ortak
atasinda bulunan karakterler hakkinda ipuglar1 verdikleri i¢in
incelenmeleri énemlidir.

Lamprilerin optik tektumu bes néron tabakasindan olu-
sur. Diger omurgalilarda oldugu gibi, ytizeysel tabakalar optik
lifleri alir ve derin tabakalar hareketlere katkida bulunan ¢iktila-
r1 gonderir. Peki, ara tabakalar ne tiir bilgiler alir? Bu tabakalar,
baliklar da dhil olmak tizere bazi suda yasayan omurgal grup-
larinin gevredeki suyun hareketini ve titresimini algilamak igin
kullandiklar1 yan ¢izgi sistemi d4hil olmak tizere, ¢esitli duyusal
kaynaklardan girdiler alir. Yan ¢izgi, viicudun yéneliminin ko-
runmasinda, siirii hilinde hareket etme davraniginda ve avlan-
mada 6nemli bir rol oynar. Ozellikle miksinlerde, optik tektum
hipotalamustan projeksiyonlar alir. Asagida tartigldig: gibi, hi-
potalamus besin alimi, susuzluk ve cinsel davraniglar da dahil
olmak tizere birgok bedensel islevde rol oynar.® Bu durum, st
kolikulusa yalnizca dis diinyadan gelen birgok ipucunu dinle-
mekle kalmayip, ayn1 zamanda viicudun i¢ durumundan gelen
sinyalleri de almasini saglar. Ornegin, besin seviyeleri diigitk mii?
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Ureme zamani mr? Bu durum, insanlar da dihil olmak tizere tiim
omurgalilarda gegerlidir. Bu sekilde, optik tektumun ¢iktilar,
baglantilar1 ve iglemeleri sonucunda ortaya ¢ikan baglam duyar-
liigin1 dogal bir sonug olarak yansitarak, ayni anda birden fazla
degiskeni yansitma potansiyeline sahiptir ($ekil 3.5).

Superior colliculus

Context

: Control of movements:
eyes, head, neck

Retina

Sekil 3.5 Ust kolikulusun giris ve gikiglar1 (katmanlar sematik olarak gosteril-
mistir). Ozellikle, baglam sinyalleri- érnegin hipotalamustan gelen- bslgenin

hayvanin i¢ durumuna bagh tepkiler tiretmesine izin verir.

Birlestirilen bilgiler nasil tepki verilecegini diiginmek i¢in
kullanilabilir: Kalmak mi, yaklasmak mi yoksa geri gekilmek mi?
Bilindigi gibi, siganlar tanidik olmayan ortamlarda, yeni uyaran-
lara tepki olarak tanidik yerlerden daha fazla donup kalmaktadar.
Sezgisel de olsa bu gézlem, beyin iglevinin temel bir ilkesini yan-
sitmaktadir- baglam duyarliligi. Beyin duyusal uyaranlara basitge
tepki vermez; bunun yerine, gelen veriler beynin ve viicudun du-
rumlarini kapsayan devam eden iglemlere dahil edilir.

Bu, ayn1 uyaricinin neden duruma bagh olarak ¢ok fark-
I1 etkiler yarattigini agiklar: Bir durumda bir uyarict merakl bir
yaklagmaya yol agarken, bagka bir durumda geri ¢ekilmeye neden
olabilir.
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Bir acil durum sinyalini nétr bir sinyalden ayirt etmeye
yonelik genel sorun tiim hayvanlar i¢in ortak olsa da neyin acil
durum sayilacagina iligkin ayrintilar tirler arasinda belirgin
farkliliklar gésterir. Bunun nedeni, adaptif kararlarin bir seye yo-
nelmenin (“bu ilging”) ve kagmanin (“buradan ¢ikmam gerek”)
goreceli maliyet ve faydalarini dikkate almas gerektigidir. Yonel-
menin énemli bir faydasi potansiyel olarak daha iyi bilgi edin-
mektir (gozler artik ilgilenilen nesneye yonlendirilebilir); énemli
bir maliyeti ise zaman kaybidir. Bu tiir bir hesaplama tiirler ara-
sinda buytk farkliliklar gésterir. Yogun avlanmaya maruz kalan
bir hayvan, panoramik goériis i¢in mitkemmel olan ancak daha
merkezi ayrintilar1 gérmek i¢in miikemmel olmayan yanal yer-
lestirilmis gézlere sahip olabilir. Béyle bir durumda, bir uyariciyr
merkezi goriise getirmek i¢in yapilacak bir yénlendirme hareke-
tinin kazanci nispeten az olabilirken, bir avciyr kagirmanin ma-
liyeti yiiksek olacaktir. Dolayisiyla, bu tiir hayvanlarda dengenin
savunmac tepki lehine bozulmasi gerekir ve bu beklenti 6rnegin
siganlar, tavsanlar, sincaplar ve geyiklerle ilgili deneyimlerimiz
tarafindan kargilanmaktadir.

SAVUNMAYI GUGCLENDIRMEK

Beyin, omurgada da bulunan ve beyin omurilik sivis1 ad1 verilen
renksiz bir siviyla kaphdir ve diger seylerin yani sira beyne kaldir-
ma kuvveti ve koruma saglar. Periaquaduktal gri madde veya PAG,
tist kolikulus'un hemen bitisiginde bulunan ve beyin omurilik si-
vist igeren bir kanali ¢evreleyen bir alandir, dolayisiyla ad1 da bu-
radan gelmektedir (bkz. $ekil 2.2). (Kitap boyunca kisaltmalardan
kaginmama ragmen, merkezi gri olarak da adlandirilan periaqu-
aduktal gri madde adi ¢ok kullanigsizdir). PAG, st kolikulustan
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(ve diger birgok beyin bélgesinden) gelen giktilarn iglenerek daha
gelismis savunma programlarina déndstiirilebildigi yerdir. Cesitli
sekillerde PAG, iist kolikulus'un derin katmanlarinin bir uzantisi
olarak gériilebilir (Holstege 1991; Brandéo ve ark. 1999)

Korteks ve tist kolikulusun aksine, PAG katmanlara sahip
degildir. Ancak, bu bolge amorf bir hiicre torbas: da degildir ve
beyin sapinin uzun eksenine paralel olarak hizalanmis kolonla-
ra dayal olarak organize edilmis gibi gériinmektedir (bkz. Se-
kil 2.2). En az iki hticre kolonu savunma davraniglarini organi-
ze etmeye yardima olur (Bandler ve Shipley 1994).® Sigan veya
kedi gibi bir hayvanda, “aktif” kolondaki néronlarin uyarilmas,
yuzlesme ve geri ¢ekilme veya tam kagis tepkisi gibi davraniglar
tiretir ve bunlar, hayvanin tehdit edildigi veya saldiriya ugradi-
g1 dogal eylemlerle ok benzerdir. “Pasif” kolondaki néronlarin
uyarilmasi ise tamamen farkh bir tepki olusturur—yani, devam
eden faaliyetin durmasi ve derin bir hiporeaktivite, hayvanin ev-
resine ne yénelmesi ne de tepki vermesi seklindedir. Bu tiir don-
ma davranigi, yaralanmg bir hayvanin veya sosyal bir karsilas-
mada (6rnegin, daha biiytk bir hayvan tarafindan kovalanma)
yenilgiye ugramig bir hayvanin davranisina olduk¢a benzerdir.
Ozellikle belirtmek gerekir ki, PAG koordineli eylemler tiretir—
yani, sadece izole tepkiler (6rnegin, diz refleksi) degil, tam kap-
saml davraniglar. Bu nedenle, tst kolikulus tarafindan devreye
sokuldugunda, PAG o anda faydali olan savunma eylemlerinin
tiretilmesine yardima olabilir.

ODUL ARAYISI

Hayatta kalmak, tehlikeden uzak durmakla ilgili oldugu kadar
viicudu (yiyecegi diisiiniin) ve tiirti (seksi diigiiniin) devam et-
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tirmekle de ilgilidir. Bir canli bir seye ne zaman yaklasmahdir?
lging bir sekilde, PAG sadece savunmayla ilgili degildir, ayn za-
manda igtah agic1 davraniglara da katilir- yani, belirli ihtiyaglar1
kargilama olasihgini artiran davraniglar. Ornein seks, karmagik
bir istir. Baz1 tiirler sadece siiriiniin alfasinin giftlesme ayricalik-
larina sahip oldugu hiyerarsik bir yapiya sahip olmakla kalmaz,
ayn1 zamanda ¢ogu durumda disiler sadece belirli dénemlerde
giftlesir. Bu sistemi dogru bir sekilde yénetemezseniz, ciddi sekil-
de yaralanabilirsiniz.

Lordoz davranigi, “sunma” olarak da adlandirilan, bir¢ok
memeli tarafindan benimsenen (kemirgenler, kedigiller ve filler
dahil) ve disinin ¢iftlesmeye hazir oldugunu gosteren bir viicut
durusudur. Lordoz sirasinda viicudun pozisyonu, kalgalarin kal-
dirlmasiyla penisin penetrasyonunu kolaylagtirdig: igin genel-
likle tireme igin kritik 6neme sahiptir. Lordoz, disi memelilerde
genellikle éstrus déneminde goriilir. ilging bir sekilde, PAG lor-
doz davranigina katkida bulunur, yapi lezyona ugradiginda bu
tiir davraniglarda bozulmalar oldugu ileri strtilmektedir.

Ust kolikulus ve PAG'n bulundugu orta beyin, istah-
I1 davraniglar igin olduk¢a 6nemli olan bagka yapilar da igerir.
Substansiya nigra ad1 verilen bir bélge (kimyasal preparatlarda
komsu bolgelerden daha koyu gériindiigii igin bu sekilde adlan-
dirilmugtir) buyiik ilgi gérmustiir. Ust kolikulus'un substantia
nigra ile dogrudan baglantilar vardir ve daha da 6nemlisi, bura-
dakinéronlarin hizli gérsel aktivasyonuna neden olabilir.?

Ust kolikulustan substantia nigraya giden yolun &zellikle
dikkate deger olmasinin nedeni, substantia nigranin dopamin
noérotransmitterini sentezlemesi ve kullanmasidir. Dopamin,
striatumun islevlerinde 6nemli bir rol oynar; burada dopami-
nerjik igleme (yani, néronal sinyalizasyon ve iletigim igin anahtar
nérotransmitter olarak dopamin kullanan htcresel mekanizma-
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lar) yeni veya belirgin uyaricilarin islenmesi sirasinda énemlidir.
Dopamin, 6diil isleme sirasinda, begenilen yiyeceklerle daha 6nce
iligkilendirilmis nesnelere yaklagma da déhil olmak tizere, sergi-
ledigi rolii nedeniyle biiyiik ilgi gsrmustiir. Bu nedenle, st koli-
kulustan substantia nigraya giden yol, ilki istah artiric1 eylemlere
dogrudan katilmasina olanak tanir. Bu durum, substantia nigra-
dan striatuma olan genis baglantilar ve striatumun motivasyonlu
davraniglara (6rnegin, “zahmetli olabilir, ama istedigime ulagmami
saglayacaksa bu yoldan ilerlerim”) katilimi géz 6éniine alindigin-
da 6zellikle 6nemlidir.

NOROTRANSMITTERLER: KISA BiR ARA

Noronlar, sinaptik temas noktalarinda salinan kimyasallar ara-
cligiyla birbirleriyle iletisim kurarlar. Bir¢ok sinifta nérotrans-
mitter kegfedilmistir ve her biri nérokimyasal karmagikligin bir
labirentine yol agar. Bazi nérotransmitterlerin tuhaf bir ézelligi,
sadece birkag bolgede sentezlenmeleridir. Ancak, agirhiklarinin
ok tzerinde bir etkiye sahiptirler ¢iinkii onlari treten bélgeler,
genis anatomik baglantilar yoluyla beynin biytik bir kismina
ulasir—bunlara “projeksiyon sistemleri” diyoruz. Bunun en agik
érnegi norepinefrindir; beyin sapindaki birkag kiigiik hiicre gru-
bu i¢inde bulunur. Dikkat cekici bir sekilde, bu yerlerden gelen
anatomik yollar neredeyse her yere, kortikal ve subkortikal bol-
gelerekadar gider ve bu molekiiliin beyindeki hticresel sinyalles-
meyi etkilemesini saglar.

Dopamin de sadece birkag bélgede tiretilir, bunlardan biri
de substantia nigradir. Buradaki dopamin igeren hiticreler bazal
gangliyonlara yansir ve bu sistem (substantia nigra art1 bazal
gangliyonlar) Parkinson hastahginin kékeninde yer aldig igin
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kapsaml bir sekilde incelenmistir. Etkilenen kisilerde, substan-
tia nigradaki dopaminerjik néronlar 6lir ve hastaligin semptom-
larina neden olur: en 6nemlisi, titreme ve tekrarlayan hareketler
ve ayakta durma ve yiiriime gibi hareketleri baglatmada zorluk-
tur. Neyse ki, dopaminin beyindeki konsantrasyonunu artiran ve
kimyasal énctisti olan L-DOPA'nin verilmesiyle motor bozukluk-
lar biiytk 6lgiide diizeltilebilir.

1980’lerin baginda, dopaminin motivasyon i¢in énemli ol-
dugu, 6diil ve pekistirme ile baglantili oldugu fikri sekillendi ve
o zamandan beri muazzam bir ¢aligma hacmi, bu molekiiliin bu
siireglere d4hil oldugu yollar gésterdi. Bagimhlikta dopaminle
ilgili mekanizmalarin nasil degistigi aktif olarak arastirilan bir
sorudur. Amfetamin gibi psikostimtilanlar da d4hil olmak tizere
bagimliliga yol agan ilaglarin ¢ogu, striatumdaki dopamin sevi-
yelerini artirir; bu durum, beyindekibelirli kimyasallar tespit et-
mek i¢in az miktarda radyoaktif ilag kullanilan pozitron emisyon
tomografisi (PET) ad1 verilen bir goriintiileme yéntemi kullani-
larak dogrulanabilir. Bu teknigi kullanan ¢aligmalar, uyusturu-
cu aldiktan sonra en fazla dopamin artis1 gésteren katilimcilarin
ayn1 zamanda en yogun “yiiksek” veya cosku hissini bildirenler
oldugunu gostermektedir (Volkow ve ark. 2009).

Bunedenle, dopaminin zaman zaman neredeyse bir “6dtil
molekiili” gibi muamele gérmesi ¢ok sagirtic1 degildir. Bu man-
tiksiz yorum genel medyada ve uzmanlik dis1 kitaplarda yaygin-
dir. Ne yazik ki bazi nérobilimciler de bu sekilde konugmaktadir.
Ancak “6dul molekiilt” diye bir gey yoktur- mesaj molekdli de
degildir.” Belirli bir nérotransmitter birden fazla iglevde yer alir
ve etkisi, s6z konusu davranigsal baglam da dihil olmak tizere,
caligtig1 beyin bolgesine (ve devresine) baglh olarak degisecektir.
Birincisi, striatumdaki dopamin yalmzca motivasyonel olarak
olumlu olaylarla ilgili degildir; olumsuz uyaranlarin iglenmesi
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de bu molekiilii igerir. Dolayisiyla, dopamin bir “6diil molekiili”
degildir, ayn1 sebepten dolay: ona bir “hareket molekild” de di-
yemeyiz (Parkinson hastalarinda gériilen motor bozukluklar géz
éniine alindiginda).

Bir nérotransmitteri tek bir iglevle iligkilendirme egili-
mi, ilerlemeyi engelleyen kavramsal bir eksikliktir. Sizofreni-
nin yikia zihinsel bozuklugunda dopaminin roliinii distntn.
1949'da bir Fransiz cerrah, on dokuzuncu yiizyilda yeni bir tar
renkli boya olarak yaratilan bir kimyasalin bazi cerrahi hastalar
tizerinde belirgin bir sekilde sakinlestirici etkisi oldugunu géz-
lemlemistir (hastalara kimyasal boya vermeye tam olarak nasil
karar verdikleri bagh bagina kafa karigtiricidir).” Kisa siire son-
ra, ilgili bir boyanin sizofrenler tizerinde faydal etkileri oldugu
bulunmug ve 1954’te Amerika Birlesik Devletlerinde bu durum
i¢in bir tedavi olarak onaylanmustir. Klorpromazin ad: verilen bu
kimyasal sizofreni hastalarini iyilestirmez, ancak yanhs inanglar
(kisinin davranmiglarimin yakindan izlendigi ve kaydedildigi du-
stincesi gibi) ve diizensiz dusiince gibi siddetli pozitif semptom-
lar1 hafifletebilir.

Klorpromazin ve diger daha etkili ilaglarin (haloperidol
gibi) basarisi, arastirmacilan sizofreninin “dopamin teorisine”
gotirmustiir (Crow 1980): Terapétik etkinligi olan ilaglar (an-
tipsikotik etkililer) dopamin etkisini antagonize eder. Bu gerge-
veye gore, orta beyinden kortekse ve subkortikal yapilara giden
dopaminerjik projeksiyonlar sizofrenide agir1 aktive olur ve alici
bolgelere bu nérotransmitterden ¢ok fazla atilir. Dopaminin bu
zihinsel bozukluktaki roltine iligkin mevcut anlayis ¢ok daha
nutansh olsa da temel dopamin teorisinden su noktay: ¢ikarabi-
liriz: sizofreniye dopamin “neden olmaz”, ancak dopamin (ve
diger birgok molekiil) iceren ¢oklu devrelerin oldukg¢a karmagik
sekillerde dtizensizlesmesiyle ortaya gikar.
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i¢ BAGLAM SINYALLERIi: YARALI MIYIM?

Ust kolikulus tarafindan yapilan islemler, organizmanin mev-
cut durumunu ileten sinyallerden faydalanir. Bu bilgiyi sagla-
yan yapilar arasinda en énemlisi hipotalamustur. Isminin de
ima ettigi gibi, hipotalamus talamusun hemen altinda bulunur
(néroanatomi uzmanlar burada ¢ok yaratici olmamuglar!); ay-
rica beyin sapinin hemen ustiindedir. 1900’lerin ilk yillarinda,
hipotalamus ti¢tincii ventrikild ¢evreleyen anatomik bir varlik
olarak tanimlanmistir (ventriktller beyin i¢inde beyin omuri-
lik s1vist ile dolu bosluklardir). 1904’te, Ramon y Cajal (2. B6-
limde bahsedilmisti) hipotalamusu olusturan birkag “ntikleer
formasyon” (n6ron kitleleri) tanimladi. Birok kisi tarafindan
modern beyin cerrahisinin babasi olarak kabul edilen Harvey
Cushing, 1929'da hipotalamusun iglevlerini su sekilde tanim-
lad1: “Neredeyse bagparmak tirnagiyla értiilebilecek kadar iyi
gizlenmis bu noktada, ilkel varolusun—vejetatif, duygusal,
lireme—ana kaynag yatiyor” (Card, Swanson ve Moore 2003,
795 tarafindan alintilanmigtir).

1920 ve 1930’lardan bu yana, hipotalamik islev hakkindaki
bilgilerimiz biiyiik él¢tide artmustir. Mevcut anlayis, bu bélgenin
néroendokrin ¢iktilara (endokrin sistem, bir¢ok viicut fonksiyo-
nunu diizenleyen hormonlar tireten ve salgilayan bir bez ag-
n1 igerir) katkida bulunmanin yani sira, karmagtk homeostatik
mekanizmalar da dihil olmak tizere ¢ok sayida “temel” yagami
koruma iglemine d4hil oldugu yéntndeki 6nceki fikirle uyum-
ludur. 5. Béliimde ele alacagimiz gibi, hipotalamus, diger islevle-
rinin yani sira uyku/uyaniklik, aglik, susuzluk, seks ve savunma
davraniglariyla ilgili sagirtic1 bir dizi stirece katilir.

Hipotalamustan sinyaller alan tst kolikulus boylece or-
ganizmanin i¢ durumu hakkinda bir dizi sinyale vakif olur. Du-
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yusal girdiler daha sonra hayvanin durumuna uygun bir gekilde
motor eylemlere yol agabilir. Yarali mi, a¢ m1, uykulu mu?

DEVREYI GENISLETME

Retinal girdileri alan ve baz1 baglantilar1 omurilige kadar uzan-
digindan tek bir ek baglanti ile kas hareketlerini etkileyebilen
hareketleri dogrudan yénlendirebilen tst kolikulus ile béliime
bagladik. Daha sonra, savunma ve igtah artirica davraniglarin
tiretilmesine yardimai olan PAG'yi ekledik. Substantia nigranin,
istah artinc davransglar igin 6zellikle 6nemli oldugunu ve stri-
atumu da déhil ettigimizde bu énemin belirgin 6l¢tide arttigim
gérdiik. Hipotalamusun, sisteme 6nemli 6l¢tide baglam bagiml-
111 getirdigini gézlemledik ($ekil 3.6).

A . + Context
—> . —> — . —>
Visual Motor
input output
Cc D
Hypothalamus Hypothalamus
Behaviors Behaviors

Sekil 3.6 Genisletilmis tist kolikulus devresi (SC). (a) Girdilerin dogrudan
ciktilara yol aghi@) basit sensorimotor araytiz. (b) Baglam sinyalleri devreyi
etkileyebilir. (c) Substantia nigra (SN) ve periakuaductal gri (PAG) ile baglan-
tilar. (d) Substantia nigra da striatum ile saglam bir gekilde baglantihidir.
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Bu pargalar bir araya getirildiginde, duyusal girdiler, mo-
tor ¢iktilar ve aradaki pargalarla bir tiir “minimal beyin” olus-
turur. “Aradaki” kismin girdilerin ve giktilarin nasil ayristigim
gosterdigini unutmayin; kimse ayni seyi tekrar tekrar yapmak-
tan hoglanmaz ve doga da bunu yapan her seyi eleyecektir. Genel
devre, bir hayvanin kritik soruyu yanitlamasmna yardima olur,
“Kal, yaklas ya da ¢ekil?” Bir hayvanin zorlu ortamlarda gezinir-
ken yaklagma ve geri gekilme eylemlerini diizenlemeye yardimci
olur. Birlesik devre, genisletilmis bir davranis repertuarini des-
tekler ve hayvani belirli bir girdi aldig1 her seferinde ayn1 sekilde
yanit vermekten kurtarir.

Bu mini-beyin (ve hipotalamus ve striatum gibi komgu ya-
pilar), merkezi sinir sistemini anlamamiza ve bazi yapilarin dav-
ranislara nasil katkida bulundugunu diigiinmemize olanak tanur.
Bu beyin béliimiinii ayirma egzersizinin ne kadar makul oldugu-
nu sorgulamak gerek: Bu mini-beyni geri kalanindan ayrabilir
miyiz yoksa mini-beynin davranigsal islevlere katkisini anlamak
i¢in ek yollar1 ve bolgeleri dikkate almamiz mu1 gerekiyor? Belki de
bu devrenin kilit bolgesi olan iist kolikulus/optik tectum, ézel-
likle “basit” hayvanlarda, bu tiir bir stratejinin ige yarayabilecegi
kadar izole edilmistir. Bu olasithig kisaca degerlendirelim (ayrin-
tih bir tartigma icin bkz. 9. B6liim). Baliklarda, amfibilerde ve
stiriingenlerde optik tectum buytiktir ve biiytk bir etki alanina
sahiptir (bkz. Striedter 2005). Bu omurgalilarda bilgi isleme sti-
reci bitytk 6l¢iide bu bélgeyi igerir ve ¢ok sayida girig-cikis yolu,
islevlerini anlamak amaciyla optik tektumu beynin “geri kala-
nindan” izole etmeyi imkansiz kilar. Memelilerde ise, katmanh
kabugu olan korteksi de igeren oldukg¢a belirgin bir 6n beyin bu-
lunur. Belki bu durumda tst kolikulus daha izole ve dolayisiyla
bir mini-beyin i¢in daha iyi bir 6rnektir. Aksine, memelilerin st
kolikulusu merkezi sinir sisteminin geri kalaniyla fazlaca baglan-
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tihidir, 6yle ki bir yazar, bunun “benligi” destekleyebilecegini veya
hatta tanimlayabilecegini bile 6nermistir (Strehler 1991). Yazarin
mantigina gére, “benlik” beynin anatomik olarak ¢ok iyi baglan-
til1 bir yerinde bulunmahdir!

Beyin bolgelerini izole etme ve davranigsal iglevlere nasil
katkida bulunduklarini 6zetleme alistirmasi, didaktik olarak ya-
rarliolsa da tatmin edici degildir. Bir dereceye kadar, sadece oku-
ma ve anlama siral bir gekilde ilerledigi i¢in buna bagvurmaya
devam edecegiz. Ancak okuyucu, basitge bir beyin yapisina isaret
edip bir davranigin orada bulundugunu séyleyemeyecegimizi ha-
tirlamalidir. Bunun yerine, bu kitabin temel tezi, anatomik ola-
rak dagilmis devrelerin s6z konusu davraniglar: ortaya gikardig-
dir. Hatta bu daginik devreler bile, daha genis bir baglamda, tam
olarak davranan bir hayvan perspektifinden anlagilmalidir. Bunu
akilda tutarak, beyin bolgelerinin islevlere ve davraniglara nasil
katkida bulundugunu degerlendirmek i¢in potansiyel bir strateji,
ilgilenilen konumu ve bagh oldugu alanlarin giderek genisleyen
bir ¢cemberini dikkate almaktir. O hilde soru sudur: ilgilendigi-
miz bu bélge, diger bolgelerle birlikte ilgi alanindaki mekanizma-
lar1 nasil gergeklestirir?

Bu sorunu daha dogrudan ele almadan 6nce, kelime da-
garagimizi daha da gelistirmemiz ve standart bir ders kitabinin
“alg,” “bilis,” “duygu” vb. olarak siniflandiracag alanlarla iligki-
lendirilen birgok kortikal ve subkortikal bélgeyle agina olmamiz
gerekir. Aslinda, bunu yapmadan 6nce bile, nérobilimcilerin 6n-
celikli olarak kargilagtig1 bir sorunu daha derinlemesine incele-
memiz gerekiyor: Beynin bireysel bélgelerini ve bunlarin davra-
niga katkilarini nasil distinmeliyiz?

” «
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4

BEYIN BOLGELERI NE i$E YARAR?

Gegtigimiz boliimlerde gesitli beyin bélgeleri ve bunlarin baz is-
levlerini tartigtik. Fakat bir “beyin alani” tam olarak nedir? Beyin
alanlar az ¢ok iyi tanimlanmus iglevlere sahip ayrik hesaplama bi-
rimleri midir? Bu soru beyni anlamamiz i¢in gok merkezi bir 6ne-
me sahip oldugundan, buradabiraz yavaglamamz ve konuyu daha
derinlemesine tartiymamiz gerekiyor. “Bir alan-bir islev” fikrinin
éztinde biiytik 6l¢tide modiiler olan bir beyin organizasyonu varsa-
ymminin bulundugunu gérmekteyiz. Buna kargilik, kitap boyunca
savundugumuz Gizre, belirli bir beyin alan1 her zaman birden fazla
islevde yer aliyorsa, iddialarimizi nasil gézden gegirmemiz gerekir?

TAN, TAN

Tan 21 yaginda hastaneye yatirildiginda, bir stiredir konugma ye-
tisini kaybetmigti. Artik tek bir heceden fazlasini telaffuz edemi-
yordu. Ne zaman bir soru sorulsa, gesitli anlamli jestler esliginde
her zaman “tan, tan” diye cevap veriyordu. Bu ylizden hastanede
sadece Tan lakabiyla taniniyordu. Bu yetersizligine ragmen, has-
taneye kabul edildigi sirada gayet saglikl ve zeki gériintiyordu ve
kendisine séylenen hemen hemen her seyi anlhyor gibi duruyor-
du. (Brezilya Portekizcesinde “tan-tan” halk dilinde asagilayic1

* Ceviri: Mustafa Bilici.

DOLANIK BEYIN | 83



bir sekilde “deli” birini ifade etmek i¢in kullanilir. Acaba bu ké-
kenin Tan'in i¢inde bulundugu durumla bir ilgisi var m1?)

12 Nisan 1861'de, ilk bagvurusundan yaklagik 10 y1l sonra
saglig1 hizla kétiilesirken, Tan siradis1 bir gegmise sahip bir cer-
rah ve Fransa'da antropoloji alaninin kurucularindan olan Paul
Broca tarafindan muayene edildi. Bes giin sonra Tan agir bir
kangren yiiziinden élecekti. Oldiikten sonra Tann beyni otopsi
ile gikarildi ve zamanla sertlesmesini saglayan bir fiksasyon sivist
i¢cinde muhafaza edildi. Broca, yaptigi muayene ve otopsi bulgu-
larina dayanarak Tan'in konugma bozuklugunun sol frontal lob-
daki bir lezyondan kaynaklandig sonucuna vardi. Broca, Bulletin
de la Société Anthropologique'de yaymnlanan ve sadece bir buguk
sayfa uzunlugundaki kisa vaka raporunu su énemli sonugla bi-
tirmigtir: “Tm bulgular, mevcut vakada konusma kaybinin ne-
deninin frontal lob lezyonu oldugu inancina isaret etmektedir.”
150 y1ili agkin bir stire sonra bile Brocanin bu vaka raporu beyin
fonksiyonlarinin lokalizasyonu tarihinde en énemli makale ola-
rak kabul edilir.

BEYIN BOLGELERININ i§LEVINI KE§FETMEK

Tarihsel olarak beyin lezyonlar: beynin alt béliimlerinin islevini
ortaya ¢ikarmada énemli bir rol oynamugtir. Iki tiir lezyon géz
6niinde bulundurulmugtur: bu lezyonlar insanlarda tiimérler ve
vaskiiler hastaliklardan kaynaklanan hasarlar; hayvanlarda ise
cerrahi olarak olugturulmusg keskin sinirh lezyonlar seklindedir.
Broca'nin makalesi, birinci tiir hasar seklinden yola ¢ikarak zi-
hinsel bir iglevin gercekten de lokalize edilebilecegi fikrini ortaya
atmigtir. O zamanlar, kafanin i¢indeki gri ve beyaz maddeden
olusan kivrimli kiitlenin zihinsel yetileri nasil meydana getirdigi
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hakkinda ¢ok az sey biliniyordu. Brocanin gézlemlerinin, Franz
Gall ve takipgileri tarafindan benimsenen ve &zellikle 1810-1840
yillar1 arasinda etkili olan frenoloji akiminin en parlak déne-
minden kisa bir stire sonra gergeklestigini unutmamak gerekir.
Frenologlar, kafanin arka kisminin merkezinde bulunan ve simdi
gorsel korteks olarak bildigimiz yerde, “filoprogenitivite™yi yani,
genel olarak yavru veya ¢ocuk sevgisi gibi psikolojik egilimleribe-
lirlemek igin bireylerin kafatasini gézlemler ve ellerlerdi.
Hayvanlarda lezyon ¢aligmalarinin ilk serilerinden biri
Eduard Hitzig ve Gustav Fritsch tarafindan képekler tizerinde
gergeklestirilmistir (1870 yilinda yaymlanmigstir).> Hitzig, bazi
tibbi durumlan iyilestirmek igin zayif elektrik akimlarinin ola-
s1 faydalariyla ilgilenen bir psikiyatristti. 1860’larin ortalarinda,
hastalara elektrik stimtlasyonu uygulamak i¢in bir cihaz gelis-
tirmig ve bir hastanin baginin arkasina uygulanan akimin géz
hareketlerini gilivenilir bir sekilde ortaya ¢ikardigini gézlemle-
mistir. Galvanizasyon olarak adlandirilan bu teknigin kullani-
mi1 zamanla daha fazla arastirmanin yapilmasini tesvik etmistir.
Daha sonra Hitzig, bir anatomist olan Fritsch'i képekler tizerin-
de yuritilecek ¢aligmalarda kendisine katilmasi igin davet etti.
En Gnlii deneyleri iyi donaniml bir tniversite laboratuvarinda
degil, Hitzig'in Berlin'deki evinin yatak odasindaki bir masada
gergeklestirildi. Baglangigta kopek korteksini zayif elektrik akim-
lariyla elektriksel olarak uyardilar. Uyarilan bolgeyi sistematik
olarak degistirerek, 6n penge, arka penge, yiiz ve boyunda (her
seferinde viicudun beyin uyariminin zit tarafinda ve kontralate-
ral taraf olarak adlandirilan tarafta) kas tepkilerini ortaya gikaran
beyin alanlarini belirlediler. Daha sonra bir nesterle, 6n penge ha-
reketine yol agan beyin alanini cerrahi olarak ¢ikardilar. Bu islem
kontralateral pengedeki tiim hareketi ortadan kaldirmasa da ha-
reketi biyiik 6l¢tide bozdu ve anormal viicut pozisyonlarinin gé-
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riilmesine yol agt1. Bu deneylerde hayvanlarin uyaranlara verdigi
tepkiler degismedigi i¢in duyularin normal oldugu distintilmiis-
tiir. Bagka bir deyisle, lezyonun neden oldugu gézlemlenen eksik-
lik, motor hareketler i¢in nispeten segici olsa da duyusal algi i¢in
segici degildi ve hatta 6zgiil bir viicut pargasiyla baglantiliydi.

Broca’nin gozlemleri nasil buyitiilmemeliyse Hitzig ve
Fritsch'in ¢aligmalarinin énemi de abartilamamahdir. Ciinki
yazarlarin elektrik stimiilasyonu ve lezyonlarin birlestirilmesine
dayanan g¢ikarimlar kadar, elde ettikleri bulgular da kendileri-
ne 6zgudiir. Yazarlarin, “baz1 psikolojik islevler, belki de hepsi,
somut bir sekilde ortaya ¢ikmak igin korteksin sinirlandirilmig
merkezlerine ihtiya¢ duyar” seklindeki abartili ifadesi bu kendine
6zgtlugi ortaya koymaktadir. Yani, yazarlara gére korteks iglem
gesitli merkezleri igeriyordu. Bu nedenle Hitzig ve Fritsch aragtir-
macilarin duyularla, hatta zeka ile ilgili bolgeleri aragtirmasinin
faydali olacagini 6ne stirmiistiir. Onlara gére zihinsel islevlerin
bulundugu yerleri kesfetmenin zaman gelmisti.

ZIHINSEL ISLEVLERIN AYRISTIRILMASI

Beyni en temel anlamiyla incelemek kesinlikle miimkindiir. Bu-
nun i¢in aksonlar boyunca néronal sinyal Giretim ve yayllim me-
kanizmalarin, iki néron arasindaki bogluk veya sinapstakimole-
kiler mekanizmalar: vb. incelemek gerekir. Ancak, ¢ogu zaman,
bir giin batimim gérmek, bir ¢ighk duymak, bir ctimle s6ylemek,
bir ¢ocukluk anisin1 hatirlamak ve gelecek hakkinda belirsizlik
hissetmek gibi ¢esitli zihinsel iglevlerin sinirsel temelini anlamak
i¢in en temel beyin mekanizmalar bile incelenmelidir.

Zihin ve beyin bilimlerinin baglhca hedeflerinden biri zih-
nin iglevsel mimarisini agik¢a ortaya ¢ikarmaktir. Bunun igin
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davranigin altinda yatan zihinsel siiregleri tanimlamak ve karak-
terize etmek gerekir. Fakat ne yazik ki, zihinsel stirecler dogrudan
incelemeye uygun degildir. Bu yiizden zihinsel siireglerin varhg:
digsal tezahtirlerden yani agik davranislar dedigimiz seylerden ¢1-
karihr. Zihinsel iglevlere dair i¢gérii, Broca ile Hitzig ve Fritsch’in
yaklagimina benzer sekilde, dikkatle secilmis gérevlerde, beyin
hasarlarinda ortaya ¢ikan tezahiirlere dayanarak elde edilebilir.
Genis anlamda, zihinsel siireglerin varlig1 ve genel hatlari, deney-
sel bir degiskenin farkh seviyelerini ve farkli beyin hasar bi¢im-
lerini iceren gérev performansinin bir manipiilasyondan digerine
degisme seklinden cikarilmaktadir. Zihinsel stiregleri tanimla-
maya ¢ahisirken dikkat edilen lezyonlar, beyinle dogrudan ilgilen-
meyen biligsel bilimciler igin bile son derece degerlidir. Clinkd,
beyin hasar gérdigiinde davramgsal performansta ortaya ¢ikan
bozukluklar bize zihnin organizasyonu hakkinda degerli bilgiler
verebilir. Ornegin, fiillerin ve isimlerin islenmesi ne él¢tide birbi-
rinden ayriktir? Fiil olarak kullanilan kelimelerin (tohum ekmek
ifadesindeki ekmek) islenmesini isim olarak kullanilan ayni keli-
melerden (beyaz ekmek ifadesindeki ekmek) daha fazla etkileyen
bir hasar ortaya gikarilirsa, bu, yukarida islevsel mimari olarak
adlandinlan zihinsel stireglerin organizasyonunu anlamak ag-
sindan son derece degerli olacaktir.

Ayn zihinsel streglerin varhgini ortaya gikarmak igin
aragtirmacilar ayrigma mantigina giivenirler? {lk olarak tek bir
ayrigmay! ele alahm. A ve B iki gérev, mesela biri fiilleri, digeri
isimleri igersin; m de bir “maniptilasyon” olsun. “Maniptilasyon”
bir bolgenin lezyonuna karsilik gelebilir ve hasar Anin perfor-
mansin1 bozup B'nin performansini bozmazsa bu durum bir ay-
rigma olarak dugtnulir. Sonug olarak, bir ayrigma, A i¢in gerekli
olan ancak B igin gerekli olmayan temel bir zihinsel islev oldugu
¢tkarimini desteklemis kabul edilir.
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Ayrigma mantig1 sinirbilimin merkezinde yer alir ve uzun
zamandir zihinsel islevleri yerellestirmek i¢in kullanilmaktadir.
Bu mantik, insan yapimu bir cihaz tizerinde tersine mithendislik
yapmak icin benimsenen mantiga benzemektedir. Ornegin, stan-
dart otomobillere gli¢ veren ve yanma stirecinde kilit bir unsur
olan pistonlarin gérevini “kesfetmek” i¢in arabadaki pistonlar:
cikarmak gibi. Ancak tekli ayrismalar ¢ikarim yapmak igin ye-
tersizdir ve yirminci ytizyilin ilk on yillarinda ve sonraki zaman-
larda aragtirmalarda siklikla kullanilmalarina ragmen, 1950’lerde
aragtirmacilar tekli ayrismanin uygulanabilirligini sorgulamaya
baglamugtir. Ornegin, bazi durumlarda, bir lezyonu takiben or-
taya ¢ikan genel eksiklikler sonuglarin ériintiistinii agiklayabilir;
belki de lezyon zor olan ¢ogu gérevi bozmaktadir ve A gérevi B
gorevinden daha zor olmaktadir.

A ve B gorevlerinin (ve A ile B'nin eglestirildigi boyutla-
rin) 6zenle secildigi daha iyi deneysel tasarim ve metodolojinin,
tahmin igleviyle ilgili sorunlan iyilestirdigi agiktir. Bu basitge,
saglam deneysel bilimin temel tas1 olan iyi deneysel tasarimdir.
Sonugta, bir deneysel kosulda degisiklik gézlenirse, soru her za-
man “neye gére?” olacaktir. Kontrol kosullari, makul ¢ikarimlar
yapmak igin esastir. Bununla birlikte, zihinsel islevlerin anato-
mik temellerini olusturmaya ¢ahsirken, tekli ayristirma stratejisi
cok zayif kalir. Metodolojinin yetersizligi, ¢ift ayrisma mantigim
glindeme getirmektedir ($ekil 4.1). Eger bélge 1, A gérevindeki
performans: etkiler ama B gérevindeki performansi etkilemezse
tekli ayrigma gozlenir. Fakat bolge 2, B gérevindeki performan-
s1 etkileyip A gérevindeki performans: etkilemezse bu durum-
da ¢ifte ayrisgmadan bahsedilir. Hem tekli hem de gifte ayrigma
Anin gerekli ama B'nin gerekli olmadi§: temel bir zihinsel iglev
oldugunu gésterir. Cifte ayrigma mantiginin giict 6zgtllugiinde
yatmaktadir; ¢linkd bolge 1. ve 2'nin lezyonlar basitge bir dizi
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bozukluga neden olmaz; bunun yerine, zihinsel iglevleri sinirh
diizeyde bozarlar.

CIFTE AYRISMA BiZE NE ANLATIYOR?

Fonksiyonel manyetik rezonans gériintiileme (fMRI) gibi mo-
dern nérogériintiileme tekniklerinin ortaya ¢ikmasindan énce,
aragtirmacilar beyin hasarli hastalarda bozulmus ve korunmug
yetenekleri inceleyerek beyin islevlerini ortaya ¢ikarmaya calisti-
lar. Néropsikologlarin alet ¢antasindaki en gtiglii arag ise az 6nce
agikladigimiz gifte ayrigma yaklagimiydu.

Mental
process A

Mental
process B

Sekil 4.1 Cifte ayrigma mantig. Zihinsel siireg A, bélge 1'deki bir lezyondan
etkileniyor ancak bélge 2'den etkilenmiyorsa ve zihinsel stireg B i¢in bunun
tam tersi s6z konusuysa, bunlarin ift ayrigmis oldugunu séyleriz. Birgok sinir-
bilimciye gére (ama hepsine gére degil!) bu 6riintii A ve B bélgelerinin iglevsel

olarak 6zellestigini géstermektedir.

Iste size spesifik bir 8rnek: Nérolojik olarak saglam kisi-
ler, somut bir anlami (6rnegin “masa”) veya soyut bir anlamu (6r-
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negin “gercek”) olup olmadigina bakilmaksizin yazih kelimeleri
telaffuz etmekte zorluk cekmemelerine ragmen, siddetli bir sol
hemisfer inmesinden sonra PW isimli hasta, somut kelimelerin
ytzde 67'sini dogru telaffuz ederken soyut kelimelerin yalnizca
ytizde 13'iinti dogru telaffuz edebilmistir.4

Somut ve soyut kelimelerin hasara kars1 farkh sekilde
duyarh oldugu seklindeki bulgular, sinir dokusunda bu iglev-
lerin ayr1 ayn temsil edildiklerini diigindtrmisttr. Ancak al-
ternatif bir gériis, PW’nin beynindeki hasarin somut ve soyut
temsilleri egit derecede etkiledigi, fakat dogas: geregi telaffuzu
daha zor oldugu i¢in soyut kelimelerin daha fazla bozuldugu
yontindedir. Bu ikinci goriise gére, beyin hasarinin ardindan
soyut kelimelerin somut kelimelere kiyasla daha iyi okunma-
s1 gibi ters bir iliskinin gériilmesi beklenmez. Néropsikolog
Elizabeth Warrington'in sol hemisfer tiimérii olan CAV isimli
hastada gézlemledigi tam olarak buydu. Hasta Somut kelime-
lerin ytizde 36’sina kargilik soyut kelimelerin ytizde 55'ini dogru
okumustu. PW ve CAV isimli hastalar, somut ve soyut kelime
okumada c¢ifte ayrigma 6rnekleri olarak verilmektedir. Her iki
lezyon da beynin sol yarim kiiresinde olmasina ragmen, lezyon-
larin korteksin farkli boliimlerini tehlikeye attig1 varsayilmigtir.
Ayrica, PW ve CAV'nin davranigsal bozukluklari diger hastalar-
da da gézlenmistir.

Beyin hasarli hastalarin yan sira fokal lezyonlu hayvanlar
arasinda da alg, eylem, duygu ve motivasyonu kapsayan birgok
gorev ifti icin cifte ayrigma durumu tespit edilmistir. Bu iligki bi-
¢iminin tipik yorumunu 6rneklemek i¢in, kendisi de son derece
etkili bir bilim insan1 olan Warrington'n “soyut kelime eksikligi
ile somut kelime eksikligi arasindaki ¢ifte ayrigmanin tek makul
yorumu ... kelimelerin anlamsal temsillerinin islevsel ve yapisal
organizasyonunun kategorik oldugudur” (Warrington 1981) sek-
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lindeki ¢ikarimini digiiniin. Yani, somut kelimelerin semantigi
ile soyut kelimelerin semantigi ayr ayr uygulanmahdir; yani
farkli iglevlere dayanirlar ve beynin ayr bélimlerinde gergekles-
tirilirler. Bu yorumu destekleyen mantik, zihinsel iglevlerin, her
birinin belirli bir islevi yerine getirmeye tahsis edilmis nispeten
bagimsiz iglem bilesenleri veya modiillerine dayandig1 gériisty-
le értiigmektedir. Bu mantik birgok etkili aragtirmac tarafindan
benimsenmektedir. Aslinda, ifte ayrigma ve modiilerlik o kadar
dogal bir sekilde bir araya geliyor ki, modiilerligin teorik pers-
pektifi sinirbilimin gegitli alt alanlarina hikim hale gelmistir. Bir
basgka noropsikolog Andrew Ellis’in de belirttigi gibi: “Modtiler-
lik gergegiyle ilgili hi¢bir tartigma olamaz, sadece dogasi ve kap-
sam1 hakkinda tartigilabilir” (Ellis 1987, 402).5

MODULERLIiK NEDiR?

Peki, beynin bélimleri ne kadar izole edilebilir? Modtilerlik ge-
sitli sekillerde kavramsallagtirilabilir:

Mu: Bir sistemin iki pargasi A ve B, ancak ve ancak ayn
ayr1 modifiye edilebilirlerse modiil olarak tanimlanir.

Mz2: Modifiye edilebilen alt sistemde ytrtittilen stireg, be-
lirli bir tir girdi-cikt: eslemesini iglemler.

M3: Sistemin &yle bir ayrigmasi vardir ki alt sistemler igin-
deki iglemsel etkilegimler alt sistemler arasindaki etkilegimlerden
¢ok daha karmagiktur.

Mg: Alt sistemler diger alt sistemlerle karmagik aglar
olusturur, boylece her biri ¢ok daha karmagik bir genel islevin
yalnizca belirli bir alt islevini yerine getirir.

Ms: Alt sistemin beyinde nispeten mekénsal olarak loka-
lize olmasi gerekir.
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M1'de bahsedilen 6zellik modiil fikrinin genel bir tanimi-
n1 sunar, M2'de ise bazi girdi-cikt1 iligkilerinin s6z konusu mo-
diil tarafindan iglemlenmesi gerektigi belirtilmektedir. Peki ama
modiiller nelerdir? Belki de oldukga iyi sinirlandirlmg pargalar-
dir. Beynin arka kisminda birincil gérsel kortekse karsilik gelen
Brodmann'in 17. Alani érnek olarak verilebilir. Ancak modiillerin
tek bir alandan daha fazlasin icerebilecegini kabul eden M3'teki
o6zellik, daha az kisitlayic1 bir modiilerlik kavramini yakalama-
ya caligir. Burada diger alt sistemlerden nispeten sinirlandirilmig
alt sistemlerin (ki bu sistemler belki de daha temel bilegenlerden
olusuyordur) var oldugu dusiiniilebilir. M4 6zelligi, alt sistemle-
rin olduk¢a karmagik oldugunu ve diger alt sistemlerle etkilesime
girebilecegini kabul ederek bir adim daha ileri gider. Yine de bir
alt sistem olmasi i¢in tarumlanabilir bir “temel” iglevi islemleme-
lidir.

Mr'den My'e kadar olan 6zellikler geneldir ve dogal ya da
insan yapim1 herhangi bir sisteme uygulanabilir. M5 6zelligi el-
bette beyne 6zgtidiir ve kavramin sinirbilimde nasil kavramsal-
lagtirildiginin anahtaridir. M5 6zelliginin bazi versiyonlar: gegerli
olmadikga, sistem modiiler olarak kabul edilmeyecektir. Orne-
gin, islevleri M1'den M4’e kadar olan 6zellikleri takip eden ancak
tiziksel olarak mekénsal olarak dagitilms bir sekilde uygulanan
bir beyin hayal etmek miimkiindiir (hentiz tiretilmemis yapay bir
beyin hayal edin; bu arada, filozoflar ve biligsel bilimciler bu tiir
zorlu ihtimalleri uydurmaya bayilirlar). Béyle bir durumda sis-
tem fiziksel bir ortamda nasil 6rneklendirildigi agisindan olmasa
da iglevsel olarak modiiler olacaktir.

Moduilerligi ayrigtirilabilirlik agisindan yeniden degerlen-
dirmek faydah olacaktir (1. B6liim). Ayristirilabilir bir sistem,
her bir alt sistemin kendi isini digerlerinden bagimsiz olarak
yaptig1 bir sistemdir. Buna kargihik, ayristirilamayan bir sistemde
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bilesenler, onlar1 ayirma girisimlerine meydan okuyacak kadar
birbiriyle iligkilidir. Peki beyin ne tiir bir sistemdir? Ayristirilabi-
lir ve ayristirllamaz spektrumunun neresinde yer alir?

Bu soru bos bir teorik tartigma degildir; aksine zihin-be-
yin mimarisini aragtirma stratejimizin merkezinde yer almak-
tadir. Daha da ileri gidersek su soruyla yiizlesmek zorundayiz:
Indirgemeci bir analizin, yani daha basit alt bilegenler agisindan
bir analizin, bagarisiz olacag sistem tiirleri var midir (Bechtel ve
Richardson 2010)? Burada indirgemecilik, bilimin merkezinde
yer alan ve daha karmagik bir organizasyonun, bir araya getiril-
diginde daha genis sistemin davranigina yol agan alt parcalarinin
katkilar1 agisindan anlagildig: yaklagim tiirti anlamina gelmek-
tedir.

Bilesenlerin, belki de néronlardan farkli olmayan basit
islemleme unsurlarinin, birbirinden (¢ok) ayrik islemler gercek-
lestirmedigi ve sistem igindeki unsurlar arasindaki etkilesimle-
rin davranigini olusturmaktan esas olarak sorumlu oldugu bir
nesnenin durumunu digtiniin. Zorluklara ek olarak, bilegenler
arasindaki etkilegimlerin dogrusal olmadig, 6rnegin daha fazla
girdinin mutlaka daha fazla giktiya déniismedigi bir senaryo ha-
yal edin (bkz. 8. Boliim). Bu gibi durumlarda, nesnenin igleyisini
varsayimsal alt bilegenlere indirgeyerek ¢6zmeye ¢aliyjmanin agil-
maz gligliikler doguracagini iddia ediyorum.

Elbette, soruyu bu sekilde sormak, bilimin temelini olus-
turan mekanik analizlerin bagarisina aligkin okuyuculara (ve
benzer gekilde bilim insanlarina) ters gelebilir. Gergekten de in-
dirgemecilik, ¢ogu bilim insaninin kabul ettigi bir felsefedir. Bu
felsefe, her seyi en kiiglik pargalarina indirger, 6zelliklerini belir-
ler ve tiim sistemi agiklamaya ¢aligir. Kitap boyunca gelistirildigi
tizere, agiklayicr ¢aligmalarin ¢ogunun etkilesimler diizeyinde
yapilmasi gerektiginden, indirgemeci yaklagimin beyin islevle-
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rinin, en iyi ihtimalle, kisir bir tanimin1 yaptigina inaniyorum.
Ne yazik ki bir disiplin olarak nérobilim fazlasiyla indirgemeci-
dir. Ancak indirgemecilik felsefesini reddetmek, bilimsel analize
(yani pargalara ayrigtirmaya ve bunlarin analizine) bir saldir1 ve
bu saldiriya eglik eden ve kot bir sekilde belirlenmis bir biitiin-
ctlliigiin benimsenmesi anlamina gelmez. Bazen yirminci ytzy1-
lin Darwin’i olarak selamlanan Ernst Mayr'in belirttigi gibi, “Hig-
bir karmagik sistem dikkatli bir analiz yapilmadan anlagilamaz;
ancak, izole edilmis bilegenlerin &zellikleri kadar bilegenlerin
etkilesimleri de dikkate alinmalidir” (Mayr 2004, 34). Bukonular
hakkinda 8. Béliimde karmagik sistemleri tartigirken daha ¢ok
sey sOyleyecegiz.

BIR ALAN ESITTIR BiR ISLEV Mi?

Beyin bolgelerine geri dénelim ve bir kez daha zihinsel siireglerle
iligkilerini ele alalim. En basit formiilasyonla, yani bir alan ile bir
islev arasinda bire bir eslesme oldugunu varsayarak baglayalim.
Simdilik bir alanin ne oldugunu tanimlayan bir dizi kriter bula-
bilecegimizi ve bunlar tizerinde anlagabilecegimizi varsayiyoruz.
Belki Brodmann'in yirminci ytizyilin baglarinda tanimladigi gibi,
belki de 1. B6liimde tartigilan son 6neride tanimlandig gibi alan-
lar vardir. Ornegin, birincil gérme korteksinin islevinin gérsel
alg1 oldugunu sdyleyebiliriz ya da belki de gériintiilerdeki keskin
aydinhk-karanlik gegisleri seklindeki kenarlar tespit etmek gibi
daha temel bir gérsel mekanizma oldugunu belirtebiliriz. Ayni
tiir tanimlama beynin isitsel, kokusal vb. diger duyusal ve motor
alanlarina da uygulanabilir. Bu tanimlama ¢abasi, duyusal ya da
motor olmayan beyin boélgeleri i¢in ok daha az anlagilir hile ge-
lecektir, ¢tinkii bu tiir alanlarin igleyisini belirlemek ve tanimla-

94 | DOLANIK BEYIN



mak ¢ok daha zordur. Yine de teorik olarak, bu fikri beynin tiim

boliimlerine genisletmeyi hayal edebiliriz. Bu ¢abanin sonucu,

alan-iglev ciftlerinin bir listesi olugacaktir: L = {(A1, F1), (A2, F2),
(An, Fn)}, burada A alanlan F iglevlerini uygular.

A One-to-one mapping B One-to-many mapping

® ® @ ® ®

@ @

D  Many-to-many mapping

® & @& &

/'I'\ VeVl

C Many-to-one mapping

Sekil 4.2 Beyinde yapi-islev eslemesi. (a) Bir alan, A, tek bir iglevle, F, ilgili
olabilir, 6rnegin insanlar amigdalanin korkuyu iglemek igin 6zellestigini 6ne
siirdiiklerinde oldugu gibi. (b) Ancak amigdalanin birden fazla iglevi yerine
getirdigini biliyoruz. (c) Islevler agisindan bakildiginda (tiksindirici igleme
gibi), birden fazla alan bu islevi yerine getirebilir. (d) Biyolojik sistemlerin
unsurlari, beynin alanlar gibi, hepsinin en karmagik eslesmesini sergiler:

coktan ¢oga.

Bugiine kadar yukardaki gibi bir liste sistematik olarak
olusturulamamigtir. Zira mevcut bilgiler bu stratejinin basit bir
“alan-fonksiyon” listesi veremeyecegini géstermektedir. Arastir-
malar ilerledikge, basit bir (A1, Fi) cifti olarak baglayan durum,
tedricen gelisir ve A1alaninin F1 diginda bir dizi F2, F3,..., Fk. fonk-
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siyonuna katildig: bir islevler listesini igerecek sekilde biiytidugi
gorilir. Baglangicta alanin belirli bir iglevi yerine getirdigi 6ne si-
riltirken, ek caligmalar arttik¢a alanin birden fazla isleve katildigi-
n1 gérmeye baglariz. Bagka bir deyisle, manzara temel bire-bir A1
— F1 eglesmesinden bire-gok eglemesine dogru evrilir. Bu durum
soyle formtile edilebilir: A1 — {F, Fz, . . ., Fk} ($ekil 4.2a ve 4.2b).

Su ornegi ele alalim: 1930’lardan itibaren maymunlarda
yapilan lezyon ¢alismalari, prefrontal korteksin, bir telefon nu-
marasini gevirmeden 6nce birkag saniye boyunca akilda tutma
yetenegi gibi “calisma bellegini” gerceklestirdigini 6ne stirdi.
Beynin bu bélimine odaklanan aragtirmalar arttik¢a, islevler
listesi birgok biligsel islemi icerecek sekilde buiytidii ve prefrontal
korteks, “ytiriitiicii iglevler” olarak adlandirilan seyi anlamamu-
zin odag hiline geldi (bkz. 7. Boliim). Aslinda giniimiizde bu
liste biligsel stireglerle sinirh kalmayip duygu ve motivasyonla
ilgili katkilan da icermektedir. Prefrontal korteks bu yiizden ¢ok
yonludir. Bu bolgenin “gok biiytik” oldugu ve dogal olarak bir-
den fazla siirece katilmasinin beklendigi yéniinde bir itiraz gele-
bilir. Bu gegerli bir itiraz olsa da tartigmalar “ktigtik alanlar” i¢in
de gegerlidir. Ornegin, genellikle olumsuz veya tiksindirici bilgi-
lerin ele alinmasiyla iligkilendirilen bir bolge olan amigdalay ele
alalim. Tiksinmenin aksine, amigdala ayn1 zamanda istah agic1
dgelerin islenmesine de katilir. Ustelik bu ¢ok islevlilik amigdala
alt gekirdekleri igin bile gegerlidir.

Yapi-iglev (A—F ) eslemesini zihinsel islevler agisindan
daha ayrintili olarak ele alalim: Belirli bir { iglevi beynin neresin-
de gergeklestirilir? Fonksiyonel MRG ile yapilan deneylerde, bi-
ligsel zorlanma gerektiren gérevler frontal ve pariyetal korteksin
birden fazla alanyla iligkili bulunmustur. Ornekler, katilimcila-
rin birgok uyaric1 arasindan segici olarak belirli uyaricilara dik-
kat etmelerini ve ilgili olanlarla alakal1 sorular1 yanitlamalarim
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gerektiren gérevlerdir (Ornegin, mavi ve kirmizi nesneler iceren
bir ekranda, mavi renkli olan dikdértgen veya daire daha fazla
midir?) Bu bélgeler dikkat etmede ve daha fazla sorgulanabile-
cek bilgileri segmede 6nemlidir. Bu tiir dikkat kontrol bolgeleri
frontal ve parietal korteksin sinirli kisimlarinda gézlenir. Dola-
yisiyla, birden fazla bolge zihinsel bir islevi yerine getirebilir, bu
da ¢oktan bire eslemenin bir 6rnegidir: {A1veya Az, . . . veya Aj}
— F1. (Bkz. Sekil 4.2c.) Burada “veya” kelimesinin agikga kulla-
nilmasi, diyelim ki Ar'in F1'i gergeklestirebildigini, ancak A2nin
de Fr'i gergeklestirebildigini ve bunun béyle devam ettigini gés-
termektedir’ $imdi, bulgular birlikte ele alindiginda, eger beyin
bolgeleri birgok isleve katiliyorsa ve iglevler birgok bélge tarafin-
dan gergeklestirilebiliyorsa, ortaya ¢ikan yapi-islev eslemesi ¢ok-
tan-goga seklinde olacaktir ($ekil 4.2d). S6ylemeye gerek yok ki,
bu goktan-¢oga 6zelligine sahip sistemlerin incelenmesi, bire-bir
organizasyona sahip sistemlerden ¢ok daha zor olacaktir. (Ben-
zer bir durum igin, bir genin birgok 6zellige veya fizyolojik siirece
katkida bulundugu bir durumu distiniin; oysa, ézellikler veya
fizyolojik stiregler biiyiik gen kiimelerine bagldir).

Yapi-iglev iligkileri, kesin olandan (6rnegin, birincil gér-
sel korteks nesne simirlarini tespit etmekle ilgilidir) soyuta (6r-
negin, birincil gérsel korteks gérsel algiyla ilgilidir) kadar birgok
diizeyde tanimlanabilir. Buna gére, yapi-islev iliskisi s6z konusu
alt pargali yapiya bagh olacaktir. Bazi aragtirmacilar, bazi tanim-
lama dtizeylerinde bir beyin bolgesinin birden fazla isleve sahip
olmadigini, “uygun” olan diizeyin ise tek bir isleve sahip olaca-
gin1 6ne strmiiglerdir (Price ve Friston 2005). Buna kargilik, bu
kitapta gelistirilen ana fikir, sinirbilimciler tarafindan zimnen
kabul edilse ya da benimsense bile, bire-bir geklindeki ¢ergevenin
zihin ve beynin anlagilmasinda ilerlemeyi engelleyen bir agir1 ba-
sitlestirme oldugudur.
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BEYIN ALANLARI COK YONLUDUR

Eger belirli beyin bolgeleri belirli tekil stiregleri gergeklestirmi-
yorsa, bu stiregleri nasil karakterize etmeliyiz? Tek bir “6zet is-
leve” odaklanmak yerine, bir alanin iglevsel repertuarini tanim-
lamak daha iyidir: Olas: genis bir islev yelpazesinde, bir alan bu
islevlerin her birine ne 6lgtide katiliyordur? Bunun nasil yapila-
cag1 konusunda heniiz bir fikir birligi olusmamistir, ancak asa-
gida bazi 6n bulgulan tartisacagiz. Yine de temel fikir basittir.
Ornegin, diinyanin dért bir yanuindaki kahve yetistiricileri lezzeti
ayni gekilde distiniir: bir lezzet profili veya paleti olarak. Ug 6zel-
liginden bahsetmek gerekirse, Brezilya kahvesi poptilerdir ¢iinka
cok cikolatalimsi, cevizlimsi ve hafif asitlidir.

Hayvanlarla yapilan arastirmalarda, gesitli uyaranlara
verilen néronal tepkileri 6lgmek igin elektrofizyolojik kayitlar
kullanilir. Bu tiir caligmalar titiz ve zahmetlidir, ¢tink yakin za-
mana kadar ¢aligmalarin baytik ¢ogunlugu tek bir beyin bélge-
sindeki tek (ya da ¢ok az sayida) elektrot(lar)dan kaydedilmistir.
Bir projeyi planlayan bir arastirmaci, amigdalada klasik kosul-
lanmay1 aragtirmak gibi, hangi stiregleri hangi kesin konumda
aragtiracagina karar verir. Bu karari verdikten sonra, aragtirmaci,
belirlenen alandaki hicrelerin uyarana yamit ézelliklerini belir-
lerken segilen elektrot birden fazla komsu bolgeye yerlestirilir.
Nitekim, ince aralikli elektrot 1zgaralarinin bitisik néronlardan
ayn1 anda kayit yapilabilmesine imkan veren daha yeni teknikler
mevcuttur (bkz. 12. B6liim). Baz1 bélgeler i¢in aragtirmacilar, on-
larca yildir hticrelerin yanut 6zelliklerini kataloglamiglardir; bu
nedenle daha genis yayinlanmus literatiirti dikkate almak olduk¢a
kapsamli bir gériige sahip olmay saglar. Ozellikle, hiicre yanitla-
rin1 haritalama ¢aligmasi, ilgilenilen uyarici degiskenlerinin sis-
tematik olarak manipiile edilebildigi g6z 6niine alindiginda, alg1
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ve eylem araghirmalarinin temel dayanag olmustur. Gérsel bir
uyaricinin fiziksel ézelliklerini kesin olarak degistirmenin kolay
oldugu ¢ahismalar bdyledir. Bu yéntemle, oksipital ve temporal
kortekste bir diizineden fazla alandaki hicrelerin gérsel nitelik-
leri incelenmistir. Benzer yontemle, hareketlerin hazirlanmas
ve ortaya ¢ikarilmasi sirasinda néronal tepkileri belirlemek igin
pariyetal ve frontal korteksteki gesitli alanlar da aragtinlmugtir.

Boylece bir beyin bélgesindeki islevsel htcre tiplerinin
oranlarinmi ézetlemek miimkiin olmugtur® Ornegin, gorsel kor-
tekste V4 (yani 4 numaral gorsel alan) ve MT (orta temporal
lobda bulunur) olarak adlandirilan iki beyin bélgesini ele alalim.
MT alanindaki htcrelerin yaklagik ytzde 85'i bir uyaranin ha-
reket ettigi yoni tercih ederken (meseld, bu néronlar saga dog-
ru harekete sola dogru harekete gore daha gtiglii tepki verirler),
oysa V4 alanindaki néronlarin yalnizca yiizde 5'i harekete tepki
verir. Buna kargilik, V4 alanindaki hiicrelerin ytizde 50'si gérsel
uyaranin dalga boyuna (bir uyaraninrengiyle ilgili) gtiglti bir tep-
ki gosterirken, MT alanindaki hi¢bir hiicrenin tepki vermedigi
goriilmektedir. Son olarak, MT alanindaki hiicrelerin ytizde 75'i
gorsel bir uyaranin yéniine, yani bir uyaranin temel uzunlugu ile
yatay bir ¢izgi arasindaki gorsel agiya, duyarhdir ve V4 alaninda-
ki hticrelerin ytizde 50’si de bu duyarliliga sahiptir. Bu ti¢ 6zelli-
gi UY, DB ve YN (sirastyla uyaran yond, dalga boyu ve yénelim)
olarak adlandirirsak, bir alanin yanitlarini bu ti¢ parametre ile
ozetleyebiliriz. Mesela $ekil 4.3'te gosterildigi gibi MT alani igin
UY=0.85, DB=0, ve YN=0.75. Bu degerler V4 alani iin ise sirayla
0.05, 0.50 ve 0.50 ile tanimlanabilir.

Bu tiir bir 6zet agiklama potansiyel olarak ¢ok faydali ola-
bilir ve odagimizi hemen “bu bélge X'i iglemliyor” diistincesin-
den “bu bélge birden fazla siirece katiliyor” diigtincesine kaydirir.
Ayni zamanda, bu yaklagim bizi bazi cetrefilli sorular tGzerinde
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diisiinmeye sevk etmektedir. Verilen érnekte, her biri ilgili oldugu
distintilen bir ézellikle alakali yalmzca tg boyut kullanilmigtar:
Sirastyla bir nesnenin hareketini, rengini ve seklini hesaplamak-
la ilgili boyutlar. Ama neden sadece tig 6zellikle sinirlandiralim?
Elbette yeni 6zellikler ekleyebiliriz, ancak yine de tiim “6nemli”
ozellikleri kapsayacagimizin garantisi yoktur. Aslinda, yapilan
aragtirmalarin nitelikleri aragtirmacilarin bildiklerini ve muhte-
melen ilging bulduklarin1 daha ¢ok yansitmaktadir. Aragtirma-
larin gergevesinin esas olarak duyusal veya motor olmayan beyin
alanlar igin giderek zorlagmasinin bir nedeni de bilindik ve ilgi
cekici 6zelliklerin arastirilmasidir; ¢iinkt duyusal-motor 6zellik-
ler aragtirmacilar i¢in daha sezgisel olabilirken, biligsel, duygu-
sal ve motivasyonel boyutlar ¢ok daha az sezgiseldir. Aslinda bu
boyutlarin varhg: aragtirmacilar tarafindan stirekli tartigilmak-
tadirlar! Peki, prefrontal korteksin bir dizi zihinsel stirece dhil
olan bélgeleri i¢in hangi 6zellikler kiimesini dikkate almaliyiz?

A B

Direction
Wavelength

Orientation

Orientation ©

Direction

Wavelength

Orientation

$Sekil 4.3 Beyin bélgelerinin gok iglevli tanimi. (a) MT ve V4 gérsel alanlari iig
ozellik agisindan tanimlanabilir: yén, dalga boyu ve oryantasyon. (b) ikialanin

gorsel temsili.
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Daha temel olarak, uygun fonksiyon uzayimni bilmemiz ya
da tahmin etmenin iyi bir yoluna sahip olmamiz gerekir. Ttim
zihinsel iglevleri tanimlayan kigiik bir iglevler kiimesi var midir?
Zihinsel iglevler bir dildeki fonemler gibi midir? Ingilizcede, ko-
nusulan kelimeleri olusturan temel sesler olan yaklasik 42 fonem
vardir. Zihinsel siireclerin tiim “alanim” tanimlayan 42 iglev var
mudir? Peki ya 420? Bu temel sorulara yanitimiz olmasa da bir
alanin yeteneklerinin bir tir ¢ok islevli, ok boyutlu tanimina
ihtiyag vardir. Tek iglevli bir tanimlama, ¢ikarilmasi gereken bir
deli gémlegi gibidir. (Matematik ge¢misi olan okuyucular igin,
fonemler gibi temel unsurlarn dogrusal cebirde oldugu gibi bir
alt uzay: kapsayan bir “temel kiime” veya Fourier veya dalgacik
analizinde oldugu gibi keyfi sinyalleri yeniden yapilandirmak
i¢in kullanilabilen “temel iglevler”e benzetebiliriz).

Cok islevli yaklagim, fonksiyonel MRI dahil olmak tizere
nérogoriintiileme aragtirmalar géz éniinde bulundurularak gés-
terilebilir. Sirt Gistii yatan katilimcilar: incelemenin getirdigi ba-
riz sinirlamalara ragmen (gtinkii birgok insan bu esnada uykulu
hissedecek ve hatta anhik olarak uyuklayabilecektir, deneklerden
etrafta dolagmalarini ve “davraniglar tiretmelerini” isteyemeyece-
gimizden bahsetmiyorum bile), beyni noninvaziv ve zararsiz bir
sekilde inceleme becerimiz, alg1 ve eylemden problem ¢6zme ve
ahlaka kadar sagirtic1 bir zihinsel stire¢ yelpazesini inceleyebile-
cegimiz anlamina gelir. {lk fonksiyonel MRI ¢alismalarinin 1992
yilinda yaymlanmasindan sonra ciddi bir ivme kazanan bu lite-
rattirtin bitytimesiyle birlikte, binlerce ¢alismanin sonuglarini tek
bir yerde birlestiren gesitli veri havuzlar olusturulmustur.

Laboratuvarimizda, beyindeki bélgelerin “iglevsel profilini”
karakterize etmek i¢in bu veri havuzlarindan yararlandik. Algi, ey-
lem, duygu ve bilis ile baglantili olanlar da d4hil olmak tizere ¢ok
gesitli zihinsel siirecleri kapsadi1 6ne stirtilen 20 “gérev alan1” seg-
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Sekil 4.4 Beyin bélgelerinin ok iglevliligi. (a) Radyal bir ¢izim 6rnek bir béslge-
nin iglevsel profilini géstermektedir. Dért sinifta (algi, eylem, kavrama, duygu)
20 6zellik icermektedir. Cizim, her bir 6zellik igin bélgenin katilim derecesini
gostermektedir. Ornegin, igrenme ile ilgili resimler veya kelimeler iceren duy-
gu calismalar bélgeyi giiglii bir sekilde mesgul eder, ancak diger duygularla
ilgili igerik meggul etmez. (b) Renk eki, korteks boyunca islevsel gesitliligin bir
olgiistiniin dagihimin géstermektedir (daha sicak renkler daha yiiksek gesitlili-
gi gosterir; daha soguk renkler, daha az gegitlilik).

Kaynak: Panel B Anderson, Kinnison ve Pessoa’dan (2013) alinan izinle yeni-

den iiretilmigtir.

tik. Mevcut yayilanmig calismalarin tiim veri tabanini géz éniin-
de bulundurarak, her beyin konumunda, 20 alan 6zelliginin her
birinin géreceli katilim derecesini gosteren 20 boyutlu bir iglevsel
agiklama olusturduk ($ekil 4.4a). Esasen, s6z konusu gérev alani-
na dikkat ¢ekerek, o beyin konumunda bir aktivasyonun kag kez
rapor edildigini saydik. Ornegin, bir kontrol gérevine kiyasla bir dil
gorevi sirasinda daha giiglii tepkiler bildiren bir caligma, bildirilen
konumdaki “dil” alanina sayilacaktir. Beyin bolgelerinin islevsel
olarak oldukga esitli oldugunu ve bir¢ok alandaki gérevler tara-
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findan mesgul edildigini bulduk. Ancak bu, tek tip yanit verdikleri
anlamina gelmiyordu; zaman zaman daha belirgin olan tercihleri
vardi. Cok islevliligin beyin genelinde nasil degistigini anlamak
i¢in, iglevsel gesitliligi 6zetleyen bir 6l¢ti hesapladik. Birden fazla
alandaki gorevlerle mesgul olan bir beyin bolgesi ytiksek gesitlilige
sahip olurken, yalnizca birkag alandaki gérevlerle mesgul olanlar
diistik gesitlilige sahip olacaktir. Beyin genelinde farklilik gésteren
islevsel gesitlilik (Sekil 4.4b), baz1 beyin bélgelerinde ¢ok gesitli de-
neysel kosullar tarafindan desteklenmistir.

Sekil 4.4’te 6zetlenen bulgular, her biri belirli bir hesap-
lama tarzina sahip, iglevsel olarak gesitlilik gésteren beyin bolge-
lerinin bir tasvirini géstermektedir. Buradaki amag, daha kesin
bir resim ortaya koymaktan ziyade ¢ok boyutlu yaklagimi gos-
termektir. Birincisi, sonuglar tamamen nispeten diisitk uzamsal
¢oztiniirliige sahip tek bir teknige dayanmaktadir. (Fonksiyonel
MRI'de, her konumdaki bir sinyal ¢ok sayida néronla ilgili is-
lemleri bir araya getirir; “voksel” ad1 verilen tipik bir konum ko-
layca milyonlarca néron igerebilir). Bu yaklagim ayn1 zamanda
literattirde mevcut olan dogrulama yanhiligini da hesaba katma-
maktadir. Ornegin, aragtirmacilar genellikle amigdala aktivasyo-
nunu duygularla iligkilendirir ve dolayisiyla bu iliskiyi yansitan
sonuglar yayinlama olasihiklar daha ytksektir; bu da amigdala
ile “duygu” alan1 arasindaki iligkiyi artiracak bir yanhlik olustu-
rur (aragtirmacilarin “duygu” derken farkl seyler kastetmis ola-
bilecekleri g6z ardi edilmemelidir). Son olarak, calisma zihinsel
gorevlerin 20 boyutlu uzayinin makul bir ayrigstirma oldugu var-
sayimini yapmaktadir. Elbette bagka bir¢ok ayrigtirma mtimkiin-
diir ve bunlarin bir koleksiyonunu ayni anda ele almak daha da
bilgilendirici olabilir (bu, kahveyi énce belirli bir nitelikler kii-
mesi agisindan tanimlamaya, ancak daha sonra ayrinitelik grup-
lar1 kullanarak agiklamaya benzetilebilir).
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BEYIN BOLGELERI HAKKINDA NASIL DUSUNMELIiYiZ?

Sinirbilim, on dokuzuncu ytizyilin son birkag on yilindaki mo-
dern baglangicindan bu yana su soru tizerinde kafa yormustur:
Bu soru Paul Morgane tarafindan, kortikal ve subkortikal yapilar
boyunca genis bir alana dagilmis ve anatomik olarak ayri bir biitiinles-
tirici merkeze veya sisteme bagvurmaksizin bir gekilde iglevsel bir biri-
me entegre edilmis noron organizasyonlarini gorsellegtirmenin ve hatta
kavramsallagtirmanin dojasinda var olan zorlugu tammlarken griglii
bir sekilde ozetlendigi gibi ... ifade edilmistir (Morgane 1979, 14).

Bagka bir deyisle, eger islevler mekansal olarak sinirlandi-
rilmug bir alanla sinirh degilse, o zaman isin ashi nedir?

Bilim, fizik ve miihendislikteki gibi moddiler sistemleri
tanimlamakta son derece yetenekli oldugunu kanitlamis olsa da
caligma nesnesi agikga ayrigtinilabilir olmadiginda o kadar ilerle-
me kaydedememistir. Bu durum hem beyin bilimi hem de gene-
tik i¢in gecerlidir. Her ikisinin de biyoloji alanina girmesi sagirtici
degildir, zira biyolojinin kendine has ve onu fiziksel bilimlerden
ayrran 6zellikleri vardir.?

Bu boliimde ortaya konan fikirler, kitabin geri kalaninda
beyin boélgelerini nasil tanimlayacagimiza dair gikarimlar iger-
mektedir. ilk basta, énemli islevlerinden bazilari vurgulanacak
ve beyin bolgeleri ¢cogunlukla kendi baslarina tartigilacaktir; bu
didaktik agidan neredeyse kaginilmazdir. Bu nedenle, zaman za-
man, anlatilan iglevlerden ya da davramiglardan bélgelerin ken-
dileri sorumluymus gibi bir gériinim olusabilecektir. Bunun
yerine okuyucu, beyin bélgelerinin belirli islemlere, islevlere,
siireglere veya davranislara ancak birden fazla beyin bélgesinden
olusan daha biiyiik devrelere katilarak gerceklestirdigini akilda
tutmalidir. Bu nedenle, belirli bir bélgenin roliine iliskin anlayi-
simiz kademeli olarak gelistirilmelidir, boylece bir bélgenin diger
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bolgelerle nasil etkilesime girdigine dair i¢gorii kazandikga, so-
nunda o bolgenin islevsel katkilar1 ve repertuar: hakkinda daha
iyi bir anlayisa sahip olacagz.
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5

DUYGU VE MOTIiVASYON:
SUBKORTIKAL OYUNCULAR

Bu boliimde, duygu islemede merkezi rol aldigina inanilan bazi
beyin bélgelerini 6grenecegiz: hipotalamus ve amigdala. Yirmin-
ci yiizyihn ¢ogunda, hipotalamus duygularin merkez tissii olarak
kabul ediliyordu, fakat yakin zamanda, amigdala bu pozisyonu
devraldi. Ayrica striatum ve onunla yakin iligki i¢inde ¢alsan
orta beyindeki bélgeler hakkinda da bilgi verecegiz. Bu bolgeler,
6diil ve motivasyonda énemli rol oynayan nérotransmitter olan
dopamini tiretmektedir. Ancak unutmayin ki, tiim zihinsel iglev-
ler daginik devrelere dayanir ve odak noktamiz bunu 6grenme
stirecine yardimc1 olacak ve baglamamizi saglayacak alanlardur.
Giiniimiizde bilimsel konferanslar on binlerce aragtirma-
cy1 kendine geken biiyiik etkinlikler olabilmektedir. Bu alanda
diinyanin en biyiigi olan Sinirbilim Toplulugunun yillik kon-
feransi her sonbaharda Amerika Birlesik Devletleri'nde toplanir
ve su anda 40.000'den fazla katilimay: bir araya getirmektedir.
Yerel haber kanallar1 en ¢ok ragbet géren bilim insanlarindan
bazilari ile réportajlar yaparlar ve bu bulugma camia igin olduk-
¢a biiyiik bir olaydir. Fakat, on dokuzuncu ytzyilin sonlarinda,
aragtirmatoplantilari cok daha biiyiik olaylard: (Finger 1994, 54).
Londra'da diizenlenen 120.000'den fazla katihmcinin yer aldig
1881 Uluslararasi Tip Kongresine Avrupamin tiim kraliyet ailesi
davet edilmisti. Kongredeki sunumlardan biri Strasburg Univer-

* Geviri: Ozge Yilmaz.
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sitesi’'nde fizyoloji profesérii olan Friedrich Goltz'a aitti. Birgok
dénemdag gibi Goltz da iglevlerin beyindeki lokalizasyonlari ile
ilgileniyordu. Yazar bu konuda ok sayida itibarl makale yayim-
lamakla kalmadi, ayni1 zamanda Avrupa’daki toplantilarda beyin
lezyonlar olan képekleri sergileyerek genis capta dikkat gekti.
Sunumlar tam bir gésteri gibiydi. Kirstiye ¢ikar, beyin lezyonu
olan bir képegi bozulmusg veya korunmug davranigini géstermek
i¢in yaninda getirir ve bu davranigi kiirstide tartigirdi. Bazen ¢an-
tasini agar ve bir képegin kafatasini ¢antasindan ¢ikardigi beyin
kalintilarini kullanarak tekrar olugtururdu. Hatta baz1 durum-
larda, uluslararasi tine sahip bilim insanlarindan olugan ayrn bir
panelde lezyon degerlendirilir ve bilim camiasina rapor edilirdi.
Bazi ¢aligmalarinda, Goltz, bir képegin beyninin tiim
kortikal ytzeyini ¢ikarir ve hayvanin iyilesmesini beklerdi. Ar-
tik korteksi olmayan bu hayvan hayatta kaliyordu ama genellikle
bir hareketi baglatamiyor ve oldugu yerde donakaliyordu. Goltz,
korteksi ¢ikarilmis bu hayvanlarin hala kontrolstiz “6tke” tepki-
leri olusturabilecegini de gosterdi ve kortikal bslgelerin duygusal
ifadelerin tretimi icin gerekli olmadig1 sonucuna vardi. Ancak,
eger kortekse ihtiya¢ yoksa, beynin diger béliimleri isin iginde ol-
maliydi. Duygularin “korteksin altinda” bir yerde olmas: da on-
dokuzuncu ytzyil diistince yapistyla tamamen tutarliyd.

VIKTORYA DONEMIi INGILTERE’Si VE
ICINDEKiI CANAVAR

Charles Darwin, 1871'de yazdig1 The Descent of Man (Insamn Tii-
reyisi) adhi kitabin sonug béliimiinde, insanin “ilkel kékeninin
silinmez izinin” insan zihninde hél4 gériilebildigini ve bunun so-
nucu olarak da “igindeki canavar1” bastirmanin gerekli oldugunu
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yazmist1 -en azindan bazi zamanlarda. Ashinda bu gériis pek de
orijinal degildi ve izi, bat1 diinyasinda en az Antik Yunan'a kadar
stirtilebilirdi. Darwin’in zamaninda duygu ilkel, akil ise daha ge-
ligmig bir meleke olarak kabul edilirdi. “Ger¢ek zekdnin” kortikal
bolgelerden, ozellikle 6n lobdan kaynaklandigi, duygunun ise
beynin alt kisminda, beyin sapinin agag1 bolgelerinde bulundugu
distintluyordu.

Darwin'in Tirlerin Kékeni'nin (1859) yayinlanmasini takip
eden yillar, sadece biyolojide degil, sosyal bilimlerde de pek gok
kuramlagtirmanin oldugu bir dénem olmugtu. Herbert Spencer
ve digerleri, biyolojik evrim teorisinin temel kavramlarini, kiil-
tiir ve etik de d4hil olmak tizere sosyal konulara uygulamislardu.
Hiyerarsi bu diisiince tarzinin merkezinde yer almigti. Evrimles-
mis toplumlarin hayatta kalabilmesi i¢in hiyerarsik bir yénetim
yapisinin yan sira birey diizeyinde 6zdenetim duygusunun da
megrulagtirilmas: gerektigini savunmuglardr. Dolayisiyla, bu
fikirler beyin hasarlarinin sag kalma ve davranis tizerindeki so-
nuglarini niteleyen bir t1ibbi uzmanlik olan néroloji tizerinde de
derin bir etki yaratmugti. Bugﬁn bile en niifuzlu Ingiliz nérolog
sayllan John Hughlings Jackson, karmagik yapilarin daha ilkel
olanlar tizerinde kademeli olarak biiytidiigii bir evrim manti-
gina dayanan hiyerarsik bir beyin organizasyonu gérisiinii be-
nimsemigti. Dahasi, korteksteki “daha yiiksek” merkezler alttaki
“daha diigtik” merkezlere bask: yapar ve bu kontroliin ortadan
kalktig1 herhangi bir durum, en medeni insanin bile ilkel atalar1
gibi davranmasina neden olabilirdi. Bu katmanl gema Sigmund
Freud'un id (alt seviye) ve stiperego (list seviye) yapilarinda da
yer almugt1. (Freud ayrica egonun diger ikisi arasinda araci bir rol
oynadigini distinmiigtii). flgingtir ki, Freud baglangigta klinik
nérolog olarak egitim almig ve Jacksonin ¢aligmalarinin biytik
bir hayrani olmustur.
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Bu gergevede, beyin bilimciler “rasyonel diistinceyi” sereb-
ral korteksin, 6zellikle de frontal lobun bir bélgesi olarak goriir-
lerken, duygunun néral temelini korteksin altindaki bélgelerde
aramalar sagirtic1 degildir. $imdi, talamusun altindaki bir hticre
grubu olan hipotalamustan baslayarak, tarihsel olarak duygular-
la baglantili oldugu distintilen bazi beyin bélgelerini taniyalim.

HIiPOTALAMUS VE OLMAYAN OFKE

Aragtirmacilar hipotalamusu (bkz. $ekil 2.2) ancak yirminci ytiz-
yihn ilk yillarinda net bir anatomik olusum olarak tanimlayabil-
mislerdi. Bunun ardindan, hipotalamus duygusal islemlemeye
katkilar1 yogun bir aragtirma ve tartigma konusu olacakti.

On dokuzuncu yiizyihn son yillarinda, beynin dig dtin-
yayla nasil etkilesime girdigini, 6rnegin gorsel girdilerle veya ha-
reketin tretimiyle ilgili alanlar1 tanimlamak suretiyle incelemek
i¢in gliglii bir bask1 vardi. Fakat, daha kiigiik bir grup bilim insan
farkl1 bir amaci hedef aldi. Bu hedef dogrultusunda, sinir siste-
minin i¢ dinyamizi nasil islemledigi, yasamin stirdtirtilmesi igin
gerekli olan solunum ve dolagimin nasil kontrol edildigi, vejetatif
(otonomik olarak da adlandirilir) iglevler -beslenme, metabolik
ve endokrin islevler- d4hil olmak tzere diger islevleri nasil or-
ganize ettigi kesfedildi. Periferik otonom sinir sistemini ikili bir
organizasyon iginde, sempatik ve parasempatik olarak tanimla-
madaki ilerleme g6z éniine alindiginda, merkezi sinir sisteminin
vejetatif islevleri anlama ¢abasi, daha yerinde bir zamanlamaya
dayaniyordu.

Periferik sinir sistemi, sinir sisteminin beyin ve omurilik
diginda kalan kisimlarini ihtiva eder. Otonom sinir sistemi, bil-
hassa i¢ organlari, kan damarlarini ve salgi bezlerini innerve eden
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uyaric1 néronlardan olugur. Otonom sinir sisteminin sempatik
alt béliimi, bir kriz durumunda en aktif olma egilimindedir. Bu
kriz durumlar: genellikle savas, kag, sok/donma, ve seks (Ameri-
kan tip 6grencilerinin “dért F” olarak ezberledigi) yarutlari olarak
gosterilebilir. Parasempatik alt béliim ise sindirime, bliytimeye,
bagisiklik yanitlarina ve enerji depolamaya olanak tanir. Cogu
zaman, iki bolimiin aktivitesi kargilikli olarak iligkilidir; biri
yukselirken, digeri diististedir. Sempatik sinir sistemi, kisa stireli
bir acil durumda, aslinda parasempatik bir bilesen olan uzun va-
dede saglikli kalma karsihginda viicudu ¢ilginca harekete gegirir.
Bitiin olarak bakildiginda, iki sistem de ayni anda giiglii bir ge-
kilde uyarilamaz; genel rolleri uyusmaz.

1909 ile 1928 yillar1 arasinda gerceklestirilen bir dizi ¢alig-
mada, Johann Paul Karplus ve Alois Kreidl, bir kedinin hipota-
lamusunu elektriksel olarak uyararak, otonom fonksiyonlardaki
roltinii géstermislerdi. Bu iglevler gézyas: salgsi, tikiirik salgisi,
ayak tabanlarindan 6lgiilen ter salgisi, kan basincinda artig ve
mesane kasilmasidir (Pribram 1960; Wang 1965). Fakat, Hipota-
lamusu duygu arastirmalar sahnesine tagiyan Walter Cannon ve
ogrencileri olacakti.” Sindirimislevlerini ¢aligmak i¢in X-15imninin
ilk versiyonlarini kullanan Cannon, o zamanlar bir tip 6grenci-
siydi (1900), ve bir kedi heyecanlandiginda, gidanin yemek boru-
sundan, mideye ve bagirsaklara ilerlemesini saglayan peristaltik
kasilmalarin hemen durdugunu fark etti. Kendisi dikkatli bir de-
neyci idi ve bunu kedide defalarca test etti. Kedi sakinlestikten
yaklagik 30 saniye sonra sindirim hareketlerinin tekrar bagladi-
ginu tespit etti. Cannon’a gore, bir duygusal durum ile sindirim
arasindaki baglant, sinir sisteminin sindirim sistemini kontrol
etmede dogrudan bir rol oynadigina dair bir ipucuydu.

Yirminci ytizyihn ilk yillarinda Cannon’un aragtirmala-
rinin biytk bir kismi, otonom sinir sisteminin igleyisini ortaya
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cikarmaya ¢alist1. “Duygusal uyarilmanin” ve sempatik sistemin
yaygin aktivitesinin sanki hayvani déviigmeye ya da bir yirtic1-
dan kagmaya hazirliyormus gibi arttigini fark etti. Onun géru-
sline gore, bu yanutlar zorlayici ve stresli kosullar altinda hayatta
kalmak amaciyla viicutta bulunan kaynaklar1 harekete geirirdi.
Eger bu fikirler size tanidik geliyorsa, aslinda Cannon’un kendi-
sinin adin1 koydugu “savas-ka¢” ifadesiyle popiiler hile gelmis
olmalarindandur.

Cannon ve arkadaglar1 beyin sapinin duygular tizerin-
deki rolint tanimlamak i¢in bir dizi deney gergeklestirmisler-
di. Serebral korteksleri beyin sapindan ayrilmis olan kedilerin
anesteziden ¢ikarken 6fke yamitlar1 olusturduklarini bulmus-
lard1 (Cannon and Britton 1925). Bu “6fke” yamiti, genellikle
tislama, hirlama, kabarma ve pati atma gibi tepkilerin karigi-
mindan olugmaktaydi. Bu yanitlar, koordineli bir sekilde orta-
ya ¢itkmasina ragmen, asla etkin bir savunma ifade etmiyordu.
Ciink, gergek 6fkeyi yansitmiyordu ve tetikleyici uyarana diiz-
giince yoneltilmemislerdi. Bu sebeple, bu tepkilere “sahte 6fke”
ad1 verilmigti.

Cannon’un laboratuvarinda doktora 6grencisi olan Phi-
lip Bard'in doktora tezi igin bir konuya ihtiyaci oldugunda,
Cannon ona merkezi sinir sisteminin otonomik sinir sistemi ile
iligkisini ¢aligmasini énermisti.? Bard, aragtirmasini yarutiirken
Cannon’dan bagimsiz hareket edebiliyordu ve sahte éfkenin so-
rumlusu olan beyin bolgesini aragtirmaya karar verdi. Bu bolge,
odonemde ¢ogu arastiricinin inandig tizere beyin sapindaki her-
hangi bir bélge miydi, yoksa én beyindeki muhtemel subkortikal
alanlar miydr? Bard, 6ncelikle kedileri sahte 6fkenin olusacag se-
kilde dekortike etti. Sonrasinda kritik subkortikal beyin bélgesini
tespit etmek i¢in ¢esitli hasarlar olusturdu ve hipotalamusu (pos-
terior) zedeleyene kadar tepkinin etkilenmedigini gérdi. Hem
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Bard hem Cannon bu sonucu sahte 6fke i¢in kritik bélge olarak
hipotalamusun kegfedilmesi seklinde yorumladilar.

Bard'in yaptig1 bir dizi aragtirmanin genis kapsaml so-
nuglari, hipotalamusu duygudan sorumlu devrenin merkezi
bir parcas1 hiline getirdi. Oyle ki, takip eden yillarda, “duygusal
beyin” olarak siklikla hipotalamus anildi: eger bir beyin bolgesi
hipotalamus ile baglantili ise, duygu stireglerinde 6nemli bir rol
oynama konusunda guigli bir adaydi.

Cannon ve Bard, dekortike edilmis hayvanlarda gézlem-
lenen duygusal davraniglara “sahte 6fke” adini vermislerdi. Peki
neden “sahte”? Daha derin bir seviyede, duygunun iki anahtar bi-
leseni icerdigi dusiiniilmiistii: eylem sekli ve deneyimleme sekli
(Bard 1934). Ashinda, eylemleri tanimlamak oldukga diiz bir is-
lemdi (gereken sadece dikkatli bir gézlemdir). Oznel deneyimler
ise tariflenmesi daha zor bir kavramdi ve ancak bir duygunun na-
sil “hissedildiginden” bahsederdi. Korteks bir kere ¢ikarildiginda
6fkenin 6znel boyutlarini da igeren biling hilinin degistigine ve
yok olduguna inanilird: -kisi eyleme gegebilirdi ama bir robot
gibi, “iceride kimsenin olmadig1” tarzda bir eylem olabilirdi bu*.
Pek ¢ok aragtirmaci, Bard ve Cannon’'un bulgularini, duygula-
rin hipotalamusa bagimli oldugu seklide yorumlamus olsalar da
Bard'in kendisi dekortike hayvanlarda “olgunlagmig duygu” ile
kendisinin “yari-duygu” adini verdigi durumu ayirt etmeye dik-
kat etmigti. Ona gére, belirgin bir his (6znel bilegsen) olmadan,
gozlemlenen durum 6nemli bir anlamda bir duygu olarak etiket-
lenmemeliydi.

Duygularin nasil “hissettirdigi” yukarida tstii kapah bir
sekilde ifade edilmistir. Yine de diinyamizin bize nasil hissettirdi-
gi -gtin batiminin multikrom renkleri, olgunlasmamus bir misket
limonunun hos tads, bir sarkinin tetikledigi 6zlem- sinirbilimci-
lerin bilincin beyindeki temelini agiklama girisimlerinin en ¢etin
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yonlerinden biri olarak kabul edilir. Felsefi yonelimli literatiir, bu
tiir zihinsel eylemleri agiklarken “prensip olarak bile agiklanmas:
imkansiz"dan, diger aragtirma sorularindan “dogas: geregi farkli
degil”e kadar tiim spektrumu kapsar.

HiPOTALAMUS “ANA KONTROLOR” DEGILDIiR

Cannon ve Bard'in zamanindan bu yana, hipotalamus hakkin-
daki bilgiler biyiik bir hizla artmis ve bu bélgenin inanilmaz
derecede karmagik oldugunu ortaya koymustur. Karmagik ho-
meostatik mekanizmalara katilmaktadir. Beyni ve salg1 bezlerini
etkileyen néroendokrin ¢iktilara katkida bulunur. Pek ¢ok stirece
genis etkisi vardir: sirkadiyen ritimler, uyaniklik ve uyku, stres
yanitlari, viicut 1sis1 diizenlemesi, gida alimi, susuzluk, cinsel
davraniglar ve savunma davraniglar gibi.

Néro cerrahinin babasi Harvey Cushing’in hakl olarak
sezdigi gibi, bu, kigiik bir yap: i¢in sasirtic1 bir kritik iglevler
listesidir (3. Boliim); hipotalamusun bir bagparmak tirnagindan
daha kiigiik oldugunu vurguladigini hatirlamak lazim. Bu sii-
reglerin ttimiinde bu bélge, birgogu beyin sap1 ve omurilikte bu-
lunan ¢ok sayida bagka bélgeyle ittifak icinde ¢alisir; bu konuya
daha sonra tekrar dénecegiz.

Ders kitaplar hipotalamusu “otonom sinir sisteminin ana
gangliyonu” (bitytik hiicre kiitlesine gangliyon denir) olarak res-
mederler. Bu unvan “yukaridan agag1” bir kontrol mekanizma-
sin1 zorunlu kilan, hiyerarsik teorik bir bakis agisin1 kapsar. Bu
bolge beyin sap1 boyunca uzanan yapilan yénetir. Gergekten de
hipotalamus, periaquaduktal gri madde veya PAG (3. Béliim) ve
hatta omuriligin bazi kisitmlar1 dahil olmak tizere birgok beyin
sap1 bolgesiyle temas eden gliglii baglantilara sahiptir; bu bolge-

114 | DOLANIK BEYIN



lerden bazilarinin viicut tizerinde olduk¢a dogrudan somatik ve
visseral etkileri vardir (Sekil 5.1) (Burada somatik cilt ve iskelet
kaslari, visseral ise i¢ organlar anlamina gelmektedir). Bu diizen-
de, hipotalamus bir ana kumanda merkezi gibi beyin sapiyla ve
omurilikle iletisim kurarak ne yapmalarn gerektigini séylemek-
tedir. Bu da iki ayak tizerinde dik duran insanlarda néroaksis
(beyin ve omurilik) boyunca st bélgelerin alt bolgeleri kontrol
ettigi, beyin fonksiyonlarini siniflandirma temelli bir bakis agis1
ile ayn gizgidedir.

_~ Thalamus

Hypothalamus

Amygdala

Sekil 5.1 Hipotalamustan ¢ikan baglantilar. Periaquaduktal gri maddeye (PAG)
ve beyin sapin boyunca inen baglantilar ok ile gsterilmigtir. Kitapta tartigilan,

talamus ve amigdalay: igeren diger yapilar referans olarak gésterilmistir.

Fakat, “bir ana kumanda merkezi fikri” biraz kéhne bir
kavrami yansitir. Higbir bélge aslinda bir disariya akis saglayan
bir ¢ikis bélgesi (ve dolayisiyla bir “merkez”) degildir; ¢tinkii tim
alanlar girdi de alir. Mevcut durumda, hipotalamustan projeksi-
yon alan beyin sap1 bélgeleri hipotalamusa geri projeksiyon yapa-
rak beyindeki ¢ift y6nlt baglantilarin genel egilimini gosterir (tek
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yonlii projeksiyonlar da tabii ki mevcuttur). Carpic bir sekilde,
hipotalamus ayn1 zamanda korteksin biiytik bélimiiyle de cift
yonlii olarak baglantihidir (Sekil 5.2) -hipotalamustan kortekse
ve tersi yonde- bir¢ok ders kitabinda ihmal edilmis ve sinirbilim-
ciler tarafindan unutulmug bir 6zelliktir. Yani, hipotalamusun
kendisi kortekste ve beyin sapinda neler olup bittigini dinlemek-
teyken, bolgeden ¢ikan sinyaller, korteks boyunca neredeyse her
yere gider (3. Boliimde hipotalamusu, davranigsal kararlar esna-
sinda superior kollikulusa kavramsal girdi saglayan “minik-be-
yin”in bir pargasi olarak tartismistik). Neden biitiin bu malumati
gormezden gelip, sadece yukaridan asag inen kontroliin tizerin-
de durmaliyiz ki? Daha genel olarak, ¢ikis veya giris nitelemesi
yerine, bolgeleri sinyallerin birlestirilmesi ve dagitilmast agisindan
karakterize etmek en iyisidir. Bir beyin bélgesine ne kadar ¢ok
giren yolak varsa, sinyalleri o kadar ¢ok entegre edebilir ve ne ka-
dar ¢ok cikan yolak varsa, onlar1 da o kadar dagtabilir ($ekil 5.3).

Sekil 5.2 Hipotalamusa dénen yolaklar (agik gri), ve bu alandan neredeyse

korteksin tamamina gidenler.

116 | DOLANIK BEYIN



Integration Distribution
\ /
3 Area Area. —_—
-——...___‘_)

Sekil 5.3 Bir alanin sinyallerin birlestirilmesi (A) ve dagitimu (B), sirasiyla,

giren ve gikan baglantilarin sayisina baghdir.

Daha 6nce de belirtildigi gibi, hipotalamus sasirtic1 bir
dizi siirece katk: verir. Bunlardan birkagini kisaca tartigalim.
Bard, Cannon ve ¢agdaglan tarafindan tanimlandig: gibi, bu
bélge otonomik yamitlar ve savunma davraniglanyla iligkili-
dir. Ornegin, kedide otonomik yanitlar arasinda gézbebeginin
genislemesi, piloereksiyon (tiylerin kabarmasi), kalp atiginin
hizlanmasi ve kan basincinin yiikselmesi ve savunma davranis-
lar1 arasinda ise tislama, hirlama, kulaklarin geri gekilmesi ve
hayvanin 6n patisiyle vurmasi yer alir. Hipotalamus, hem beyni
hem de viicudu kapsayan hipotalamik-hipofiz-adrenal (HPA)
devresinin karmagik diizenine muhtag olan “stres yamt1” igin
de 6nemlidir ($ekil 5.4). Beyinin iginde yer almasina ragmen,
hipofiz bezi biiyiime, kan basinci, cinsellik, metabolizma ve
agr1 gibi bedensel stiregleri etkileyen hormonlar: tireten bir bez-
dir. flging bir gekilde, hipotalamus, hipofizin én kismina (daha
glandtiler kismina) fiziksel olarak da kgtik bir ttip benzeri yap1
ile baglanir. Bu devrenin geri kalan bilegeni bébreklerin tizerin-
de yer alan adrenal bezlerdedir.
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$ekil 5.4. Hipotalamik-hipofiz-adrenal (HPA) devresini igeren “stres yamt1”,
hem néronal hem de hormonal bilesenleri igeren bir beyin-viicut déngiistinii
devreye sokar. ACTH, adrenokortikotropik hormon; CRH, kortikotropin

salgilatict hormon.
Hipotalamusun bir pargasi olan néronlar ashnda, korti-
kotropin-serbestlestirici (CRH) hormon da déhil olmak tizere

hormon sentezi yaparlar. Ayn1 néronlar farkh beyin bélgelerin-
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den gelen strese bagh sinyalleri birlestirirler ve stresin tetikledigi
néroendokrin yamti baglatirlar. Ardindan CRH, hipofiz bezinin
bir diger hormonu olan adenokortikotropik hormonun (ACTH)
salinimini uyarir ki bu da adrenal bezlerden glukokortikoidlerin
salgilanmasini saglar. Kortikosteron ve kortizol gibi ge¢ “stres
hormonlan”, kan basincini ve glikoz seviyelerini artirmanin yam
sira enflamatuar ve bagisikhik tepkilerini bastirmak da dahil ol-
mak tizere ¢ok genis etkilere sahiptir.

Hem fiziksel (6rnegin, yaralanma), hem duygusal (6rne-
gin, tehdit altinda olmak) stresérler HPA devresinin 6nemli bir
pargasini olusturdugu bir dizi homeostatik mekanizmayn tetik-
ler. Bu baglamda, “stres”, beynin ve viicudun enerjiyi merkezi
sinir sistemine, kaslara ve etkilenen viicut bolgelerin yonlendir-
mesine sebep olur. Bu tepki, ugaktaki tiim degiskenleri uygun
bir aralikta tutan bir oto-pilot gibi homeostazisi destekler -yani,
viicudu yeterli iglev gosterebilir bir durumda tutar.

Genel stres yamitinin zorluklarla basa ¢tkmasi amaglan-
mustir, ancak sinirli stireli olmasi ve béylece viicuttaki sekelleri en
aza indirmesi gerekir. Artan kardiyovaskiiler, endokrin, bagisik-
lik ve visseral aktivite viicudun fizyolojisine zarar vererek saghg:
etkiler®. Stres yanity, siklikla gegici olarak tetiklenmesine ragmen,
bu sistem bazen “cevrimici” bir gekilde takili kalabilir. lging bir
sekilde, uzun stireli depresyona da stres yanit1 gibi abartili ve
uzun streli bir tepki eslik ediyor gibi gériinmektedir. Aslinda,
depresyon tanisi almig hastalar, hipotalamus tarafindan tretilen
hormon, CRH'nin verildigi siganlarda gézlenenleri andiran dav-
ranigsal desenler gosterirler (Sekil 5.4). Daha genel olarak, aslin-
da stresin saghk tizerindeki etkisini abartmak zordur. Geleneksel
kardiyovaskiiler risk faktorleri arasinda elbette sigara ve obezite
bulunur. Fakat, stresle iligkili faktérlerin buna benzer ya da daha
biiyiik tehlikelerle iligkili olmas: sagirtic1 gelebilir. Ornegin, yiik-
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sek i stresi kisinin kardiyovaskiiler hastalik gelistirme ihtimalini
dért katina ¢ikarmakta, sorunlu evlilikler kalp sorunlar riskini
tice katlamakta ve Alzheimer hastas: bir ese bakmak kardiyak
tehlikeyi iki katina ¢ikarmaktadar.

NEFES DARLIGI VE AMIGDALA

SM isimli hasta CO, solumasinin ardindan hizli hizli nefes al-
maya baglamigt ve nefes darhig bag géstermisti”. Solumay: taki-
ben ortalama 8 saniye sonra, sag eli, havay1 veren maskenin ya-
ninda ¢ilginca sallanmaya baglamugti. 14. saniyede SM “yardim
edin” diye bagirarak sag eliyle maskeye dogru hamle yapmuisti.
Ttm bunlar olurken, viicudu katilasmig, ayak parmaklan bukdl-
miis ve elleri tavana dogru kasilmisti. Deneyci, hemen maskeyi
SM'nin ytziinden gikarmisti. Maske ¢ikarihir ¢ikarilmaz, SM
deneycinin kolunu yakalamis ve rahatlamis bir tonda “tegekkiir
ederim” demigti. Ytziintin derisi kizarmg, burun delikleri genis-
lemis, gézleri fal tag1 gibi agilmigti. 15 saniye sonra, SM’nin solu-
numu normale dénmiistii; deneycinin kolunu birakmig ve sonra
“iyiyim” demisti.

SM isimli hasta yasi 40larinin ortasinda olmasina ragmen
hayatinda ilk defa korkuyu tecriibe etmisti. Evet, dogru okudu-
nuz -ilk defa. SM hayat1 boyunca testlere tabi tutulmaya aligmus-
t1. 10 yildan fazla stire amigdala ¢aligan aragtirmacilar tarafindan
yapilan bol miktarda deneye géniilli olmustu. Onu bu kadar
6zel yapan, dogal ve neredeyse biitiin bir amigdala lezyonuna sa-
hip, diinyadaki bir avug insandan biri olmasiydi (hasar, dokunun
dogal kireglenme stirecinden kaynaklaniyordu.).

Stiphesiz, medyanin da gosterdigi tizere, amigdala bey-
nin y1ldizlarindan biridir. Gértinen o ki, ana akim medyanin bu
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konuyu tartigmadig: birkag ay bile gegmemektedir: “Bunu Bana
Amigdala Yaptird1!”, lyi Bir Cighigin Sirr”, “Insanlar da Hay-
vanlar Gibi, Amigdalasiz Korku Duymuyorlar.”, “Politik Beyin”,
“Beynin Derinliklerinden Gelen Korku ve Ofke”, “Beyin, Irkla-
r1 Nasil, Ama Neden Degil, Ayirt Eder”. Bunlar gibi bagliklarin
olmas1 beklenmedik degildir (Bu baghklar New York Times'da
“amigdala” kelimesi aratildiginda gikanlardur.).

1819'da Alman anatomist Karl Burdach, temporal lobun
i¢inde dilimler seklinde bir gri madde kdtlesi tarifledi. Bu badem
sekilli yaprya Yunanca badem anlamina gelen kelimeden esinle-
nerek amigdala adini verdi. 1950’lerin baginda yapilan elektriksel
uyarilim ¢aligmalar bu alanin, kardiyovaskiiler, solunum, pupil-
ler ve mesane islevleri gibi otonomik yanitlara katkisi oldugunu
gosterdi (Kaada 1960, 1972). Bélgenin “saldirganlik” ve “korku”
tizerindeki roliine de deginildi. Fakat, bu bélgeye séhret basa-
maklarini hizla tirmandiran korku ile olan baglantis oldu. 1979
yilinda aragtirmacilar bir uyaranin duygusal anlamini 6grenme-
de 6nemli oldugunu raporladilar (Kapp ve digerleri 1979) ve son-
raki yillarda yapilan galigmalar da bu islev igin ne kadar gerekli
oldugunu guiglii bir sekilde vurgulamigt.

Amigdala, baglangigta nétr gibi gértinen olaylarin rahat-
s1z edici, olumsuz anlamlarini kavramada kritik bir pozisyonda-
dir. Bu iglev, Pavlovyan kosullanma da denen (Ivan Pavlov'un bu
6grenme mekanizmalarini aydinlatmadaki katkilarindan dolay)
klasik kogullanma ya da korku kosullanmas: teknikleri kullant-
larak ¢aligilabilir. Kaginmali klasik kogullanmada, denek bir ses
ya da 151k gibinétr bir uyarana maruz birakilir (NU). Bu uyaran,
ayaga verilen sok tarzi rahatsiz edici bagka bir uyaranin (KU-ko-
sullu uyaran) gelmesi ile son bulur. KU geldiginde herhangi bir
kosullanmaya gerek yoktur, ¢tinkii uyaranin kendisi zaten olum-
suz duygulanim yaratmaktadir. Bu iki uyaranli denemeler st
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tste tekrar edildiginde, NU da olumsuz 6zellikler kazanmaya
baglar ve ardindan tek bagina sunulsa bile bir “kogullanma ya-
nit1’nin olugmasina neden olur. Kemirgenlerde bu yanit donma
davranigini (hayvan hareketsiz, kalakalir.), otonom sinir sistemi
aktivitesinde degisiklikleri, stres hormonlarinin salinimini (stres
yanit1 baglaminda tartisildig: gibi), analjeziyi ve reflekslerin ko-
laylastirilmasini (oldukga kolay irkilirler) igerir. Daha sonra, eger
NU tekrar tekrar tek bagina sunulursa, bu kogullanmig yanitlar
bastirilabilir ya da en azindan buytik 6l¢tide azaltilabilir, buna
“sonme” ad1 verilir. Bagka bir deyisle, hayvan NU'nun artik kor-
kutucu olmadigini 6grenir.

Sekil 5.5 Insan amigdalasi. Bu koronal kesitte, sol hemisferin amigdalas:
(dikdértgenle gésterilmistir), alt bsliimlerini gematik olarak ortaya ¢ikarmak
i¢in solda genigletilmistir. Sagdaki beyin, yiiksek ¢6ziiniirliiklii kesitin yaklagtk

olarak yerini géstermektedir.

Pek ¢ok subkortikal alan gibi, amigdala da yiiksek oranda
heterojendir (sekil 5.5) ve hatta “korteksvari” denebilecek butiin
bir sektére bile sahiptir. Bu durum, sahip oldugu farkh hiic-
re tabakalarindan dolay: degil, baglantisallik deseni yiiziinden
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boyledir. Lateralden ve bazolateral amigdala denen daha inferiyor
sektorlerden ¢ikan yolaklar neredeyse kortekse kadar ulagirlar ve
baglantilarin ¢ogu cift yénludir (Sekil 5.6a). Burada tartisacagi-
muz bir diger bilesen daha merkezi bir konumda olan ve basitce
merkez amigdala dedigimiz yerdir. Merkez amigdala, kalitatif ola-
rak farkl bir ¢ikt1 yolag (ing. output pathway) grubuna sahiptir
(Sekil 5.6b). Tahmin edilebilecegi tizere bu iki amigdala bélgesi
iglevsel olarak da birbirlerinden oldukg¢a farkhdur.

A B
Basolateral Central
amygdala amygdala
Subcortex/
Cortex brainstem

$ekil 5.6 Amigdalanin anatomik baglant: desenleri. (A) Bazolateral amigdala
korteksin ¢ogu ile giilii bir gekilde baglantihdir, ancak bazi baglantilar nis-

peten zayiftir (lateral prefrontal korteks ile olanlar gibi). Bazolateral amigdala
ayrica subkortikal alanlarla da baglantihdir (gésterilmemigtir). (B) Merkez
amigdala, alt-korteks ve beyin sapi ile yogun bir sekilde birbirine bagh olan
ok farkh bir baglant1 modeline sahiptir. Bazolateral amigdala, singulat kor-

teks gibi korteksten de bazi baglantilar alir (gésterilmemistir).

Bazolateral amigdala duyusal uyaranlar igin bir kap: go-
revi gortir. Hem kosullu hem kosulsuz uyaranin girisine izin
vererek, isitsel, gorsel ve somatosensoriyel bilgilere ait sinyalleri
alr. Aslinda bu iki tip uyaranin ¢akismas: bu bolgenin bu ikisi
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arasinda -6rnegin 151k ve ayaga verilen sok-, baglantilar olugtur-
masini saglar. Yani, bazolateral amigdala kaginma davraniginin
égrenilmesinde kritik bir alandir. Peki, biz bunu nasil biliyoruz?
Oncelikle, lezyon olusturulmasi ya da genel olarak bu alt alanin
etkisizlestirilmesi bu baglantilarin kurulmasini engellemektedir.
Fakat, bu tarz ¢ahgmalarla kritik lokasyonu haritalandirmak ko-
lay degildir. Ctinkii, dokunun gikarilmasi genellikle gevredeki gri
maddeyi de hasarlar ve hasarin miktarin bilmek de zordur. {kin-
ci olarak, bazolateral amigdalada KU’'nun sebep oldugu hiicresel
yanutlar, NU ile eslendikten sonra degismektedir. Onceleri, hiic-
relerin KU'’ya olusturdugu ufak yamit kosullanma ile artmigtir.
Bu durum, KU-NU eglemesinin 6grenilmesinin néral kar§111g1
olarak yorumlanmigtir (Sekil 5.7). Ugtincii olarak, modern gene-
tik teknikleri kullanan giincel ¢aligmalar, bazolateral amigdala-
daki plastisitenin kaginmanin 6grenilmesi igin gerekli oldugunu
gostermistir. Son olarak da lateral amigdalaya giren duyusal uya-
ranlar tamamen bloke edildiginde kaginma kogullanmas: engel-
lenebilmektedir.

Before learning Ater learning Post-extinction

Spikes

0 100 ms 0 100 ms 0 100 ms

Sekil 5.7 Orenme 6ncesi, 6grenme sonrasi ve sdnmesonrasikaginma kogul-
lanmas: ve amigdala hticre yanitlar1. Kogullanmanin ardindan, kogullu uyaran
(6rnegin bir ses) tarafindan ortaya ¢ikarilan tepkiler gtiglenir (ani yiikseliglerle
gosterilmigtir). Ses ve sok arasindaki iligki kesildikten sonra (s6nme ad1 verilen

bir siireg; bkz. 10. Bsliim), hiicre yanitlari tekrar azalr.
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$imdi merkez amigdalay1 ele alalim. Bu bélge, viicudu
etkileyen ve “duygusal tepkiler” olarak adlandirilan kosullu ya-
nitlarin olusturulmasinda kilit bir rol oynar. Merkez amigdala
bunu nasil bagarir? Viicut iizerindeki etkisi, otonomik ve iskele-
to-motor yamutlar izerinde daha dogrudan etkisi olan bélgelerle
yaptig1 anatomik projeksiyonlara baghdir (Sekil 5.6b). Ornegin,
merkez amigdala, 3. Bélimde gérdiigiimiiz gibi, hayvanin hem
pasif (oldugu yerde donma gibi) hem de aktif (uzaklagmak gibi)
savunma davraniglarina katkida bulunan PAG ile baglanti yapar.
Ayrica otonom sistem aktivasyonuna katkida bulundugunu gér-
diigtimiiz hipotalamusla da baglantisi vardir. Beyin sapinin diger
kisimlarina yapilan projeksiyonlar ise, irkilme refleksine yol agan
motor yanitlar gliglendirir.

Merkez amigdala beynin biiytik béliimiinde nérotransmi-
terlerin miktarlarini ve dagilimlarin degistirerek ayn1 zamanda
kosullanma yanitlarina katk: saglar ve bunu da nérotransmitter
fabrikas: gibi olan beyin sap1 gekirdeklerine dogru olan projeksi-
yonlar aracih@yla yapar (2. ve 3. B6liim). Kiigtik olmalarina rag-
men, bu kimyasal Griinler beyinde olduk¢a genis ve yaygin bir
sekilde dagilir, boylece yiiriimekte olan islevler tizerinde buiytk
bir etkisi vardir.

Beyindeki néronlarin tiim nérotransmitterlere egit dere-
cede duyarh olmadigini, bunun yerine tizerlerindeki reseptor-
lere bagl olarak bazilarini tercih ettiklerini akilda tutmak gere-
kir (reseptérler, nérotransmitterlerin baglanabildigi ve boylece
néronlar arasindaki iletigimi kurduklari kapilardir.). Bu nedenle,
beyinde nérotransmitterlerin kimyasal salinimi, néronal iglevler
tizerinde, yaygin lif aglarinin baglantilarindan daha segici bir et-
kiye sahip olabilir.

Merkez amigdalanin beyin sapindaki hedef noktalarin-
dan biri giizel bir 6rnektir. Bu bélgeye “lokus koruleus” denir
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(tam anlamui ile “mavi nokta”, insan dokularinda bulunan me-
lanin pigmentinin renginden dolayi) ve bir nérotransmitter olan
norepinefrini sentezler. Amigdaladan bagka baglantilar1 da olan
lokus koruleus, gérece kiigiiktiir, 50.000’den az nérona sahiptir
(beyindeki 85 milyar fazla néronun sadece minik bir pargasi).
Kiiciik boyutlarina ragmen, lifleri hem subkorteks hem de kor-
teks boyunca genis bir alana yayildig1 icin biiytik bir etki yara-
tir. Diger nérotranmitterler gibi norepinefrin de diizenleyici bir
madde olarak 6nemlidir. Eksitator ya da inhibitér direkt etkiler
yaratmaktan ziyade, diger hticresel iletigimler (nérotransmitterin
tipine bagh olarak) tarafindan olusturulmus etkileri yukar: ya
da asag ceker. Yiiksek ses gibi, dikkat ceken ve ytikseltici uya-
ranlar, pek ¢ok kortikal ve subkortikal hedef alanda norepinef-
rinin salimmini saglayarak, kolus koruleusta bir dizi aktivasyon
olusturmada oldukga etkilidir. Bu yiizden aragtirmacilar, lokus
koruleusun, adrenal bezin beyin analogu gibi islev gosterdigini,
motivasyonla ilgili uyaranlarin islenmesini artirdigini ve beyni
potansiyel tehditle basa ¢ikmaya hazirladigini éne stirmduglerdir.

Dikkat gekici bir sekilde, merkez amigdala sadece lokus
koruleusu degil, dopamin, serotonin ve asetilkolin nérotransmit-
terlerini iireten diger bazi beyin sap1 bélgelerini de hedef alir.® Bu
ylzden, merkez amigdalay: harekete geciren kosullu uyaranlar,
birden fazla beyin sap1 bélgesi tizerindeki etkileri sebebiyle sinyal
islemeyi beyin genelinde etkiler.

Kosulsuz bir uyaranla eglestirilerek ve duygusal bir anlam
kazanarak, bir zamanlar nétr olan bir uyaran, -ideal durumda-,
viicuda ve beyne yasanan zorlukla basa ¢ikabilmek i¢in harekete
gecme yetenegi kazandirir (Sekil 5.8). Ayn1 zamanda, bu sistem-
deki iglev bozukluklarinin anksiyete gibi ruhsal bozukluklara
katkis1 oldugunun dugtntilmesi sagirtic: degildir.
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Sekil 5.8 Merkez amigdala hedefleri ve iligkili baz: fizyolojik degisiklikler.

Kaynak: Pessoa (2018a) ve Davis'ten (1992) esinlenilmistir.

SM isimli hastaya dénersek, korku duygusunu hayatin-
da ilk defa 40'h yaglarinda yasamisti. CO, solumasi deneyinden
énce, onun gibi hastalarin korkuyu ya hi¢ ya da ¢ok az hissettik-
leri dustintluyordu. Aslinda, SM gibi vakalar ve kaginma kogul-
lanmasina amigdalanin katkisini aragtiran genis bilimsel litera-
ttir, amigdalanin korku merkezi olduguna dair oldukga saglam
bir bakig agis1 olusturmustu. Peki, SM CO, soludugunda korku
duygusunu nasil hissetmisti? Korkunun pek ¢ok ¢esidi vardir, sa-
dece bir tane degil. Karbondioksitin varligina duyarh olan kemo-
reseptorlerin beyin sapina bagh olan duyusal yolaklar devreye
sokmasi karbondioksit gazin1 benzersiz kilar. Bagka bir deyigle,
CO,'ye bagh korku duygusu amigdala disindaki devrelere bagh-
dir. $u anda en olasi senaryo, tist beyin sapindaki PAG'1igaret et-
mektedir (agir1 CO,_'nin korkuya neden olmasi belki de ¢ok sasir-
tic1 degildir. Sonugta, CO 'nin yiikselmesi akciger yetersizligi ya
da ortamdaki oksijenin azalmasi nedeniyle oksijen seviyelerinin
distigtina gosterir).

Daha genel olarak, amigdala korku ile ilgili 6grenmelerde
énemli oldugu kadar, bunu igin kritik olan tek bolge de degildir.?
Gergekten de korku kosullanmasinin basta dustintildagiinden
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daha genis ve daha karmagik bir devreyi igerdigi gériisti giderek
daha fazla takdir gérmektedir. Ornegin, talamus ve korteks gibi
bolgeler kaginma kogullanmasi sirasinda degisikliklere (plastisite
olarak da adlandirilir) ugrar ve kosullu uyaranlara olugan yanit-
larin artmasina katkida bulunur. Bu bolgelerin katilimi olmadan
-ornegin, deneysel olarak etkisiz hile getirilirlerse- 6grenme si-
reci tehlikeye girer.

HER SEYIN OTOMASYONU

1990’lara kadar amigdala fizyolojisi tizerine yapilan ¢alismalar
hayvanlarda yapilan invazif kayitlamalara dayaniyordu. Fonksi-
yonel manyetik rezonans gériintiilemenin (fMRG) gelisimi dev-
rim niteligindeydi ve tiim insan beyninin aktivitesinin giivenli
bir sekilde kaydedilmesine olanak sagliyordu- katihmailar, siki-
stk ve gurtltiili bir tiipln ig¢inde kafalarini oynatmadan 30-60
dakika, ya da dahafazla, durabildikleri siirece! MR G cihazlarinin
aragtirma ya da klinik olmayan amaglar igin sagladig olanaklar,
aragtirmacilara, temel algi mekanizmalarindan ahlaki yargilara
kadar her tiirlii zihinsel fenomeni irdeleyebilmenin kapilarim
actl.

Bu baglamda, aragtirmacilar amigdalay: aragtirmaya he-
vesliydiler. MRG tarayicisinin igi ok kisith bir ortam olmasina
ragmen, katilimcilara gériintiler géstermek ve bir diigmeye ba-
sarak basit yamitlar toplamak kolaydir. Sinirbilimciler, insanlar
duygusal igerikli bir gériintii izlediklerinde amigdalanin yamt
olusturacagini 6n gérmislerdi. “Duygu algilamay1” cahsabilmek
i¢in, sakatlanma, kazalar ve tiksinti uyandiran kusmuk ya da dis-
ki gértntiileri kullanmak hizlica benimsendi. Diger bélgelerle
birlikte amigdalanin nétr gérintiilere oranla duygu-ytikli uya-
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ranlara daha giiclii yanitlar trettigi gosterilmisti. Aragtirmacilar,
ayrica deneklerin korku, éfke, saskinlik, igrenme ve mutluluk ifa-
deleri de déhil olmak tizere yiiz ifadelerinin resimlerini gérdiik-
lerinde verdikleri yamtlari da incelediler. Ornegin, aragtirmacilar
korkmus yiizlere verilen tepkilerin, bu gértintiler agik¢a duygu
uyandiric1 olmasa bile nétr olanlardan daha giiglii oldugunu bul-
dular. Bir kez daha amigdalanin korkuya “ayarli” oldugunu be-
lirttiler (amigdala, nétr ytzlerin yani sira mutlu bir ifadeye sahip
olanlar da d4hil olmak tizere her tiirlii yliz gériintistine gtiglii bir
sekilde yanit olugturur).

Carpia bir sekilde, urkiittcti ytzler saliselerle yanip
sondtgiinde bile gigli yanitlarin olustugu izlenmisti (saniye-
nin yaklagitk 1/30'u kadar stireyle sunulmustur). Aslinda, korku
dolu bir yiizt kisaca gésterip ardindan nétr bir ytiziin resmini
gosterirseniz, katihmcilar ashnda ilkini kagiriyor ve sadece nétr
yuzii gordiiklerini bildiriyorlardi. Bunun gibi durumlarda ikin-
ci uyaran ilkini “maskeliyor” deniyordu. Peki beyinde o esnada
neler oluyordu? Katilimcinin fiziksel olarak éncelikle korkmus
yliz goriintisi ile uyarildigim yansitacak sekilde bir yanit olug-
turuyor mu? Bagka bir deyisle, kisi birinci ytiziin gosterildiginin
agik¢a farkinda olmasa bile beyin uyarani kaydediyor muydu? Bu
durum, her tiirli “6nceleme etkisi” (ing. priming effect) ile ¢ali-
san psikologlar i¢in oldukg¢a harika olacaktir (Hazirlama etkileri
her tiirlii sekil ve boyutta olabilir. Ornegin, “hemgire” kelimesi
ile 6ncelenmis (ing. primed), hazirlanmis bir katilimci, “doktor”
gibi anlamsal olarak bununla iligkili bagka bir kelimeye daha
hizh tepki verecektir). Aragtirmacilarin, katilimalarin farkinda
olmadig1 durumlarda bile amigdalanin verdigi yanitlar1 gérmesi
heyecan yaratmugt.

Bu tarz ¢alismalar amigdalanin yamtlarinin otomatik si-
regler oldugu gériisinti dogurmustur: bir kisi bir uyarana dikkat
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etse-de etmese de ve hatta kigi bunun farkinda olmasa da treti-
lir. Dikkatin bu noktadaki roliinii belirlemek icin, aragtirmacilar
gérme bilimcilerin dikkatin tahsis edilmesini ve kullanilmasini
manipiile etmek igin tertip ettikleri prosediirlerden yararlandilar.
Ornegin, bir katiimcya ekranin solunda ve saginda harf sira-
lar1 gosterildigi esnada ortadaki bir artiya odaklanmas istenir.
Eger 6dev sadece sol tarafta X harfinin belirip belirmedigini tes-
pit etmekse, kisiler dogal olarak miimkiin oldugu kadar bu aki-
sa odaklanir. Bu durumda aragtirmacilar, soldaki akisi “dikkat
edilen” ve sagdakini de “dikkat edilmeyen” olarak adlandirirlar.
Sinirbilimciler, korku ifadesi tagiyan ytizlerin bilerek dikkat edil-
mese bile daha giiglu islemlendigini bulmuglardir (Kisinin goz-
lerini agikca hareket ettirmeden dikkat odagini degistirmesinin
miimkiin oldugunu unutmayimn. On dokuzuncu ytzy1l fizikgisi
ve fizyolog Hermann von Helmholtz, bir kisinin birini izledigini
belli etmemek i¢in dikkat etmek ile bakis yéntiarasindaki ayrim
kullandigini tanimlamugtir. Helmholtz, sadece termodinamigin
temelleri ile degil, ayn1 zaman da gbziin ve gérme teorilerinin
matematigi ile de ilgilenmistir.)

Maskeleme ve dikkat manipiilasyonu sonuglari, meslek-
tasim Ralph Adolphs ve benim “standart hipotez” olarak adlan-
dirdigimiz seyi ortaya gikardi: Duygusal uyaranlar éncelikle bu ig
i¢in tahsis edilmis amigdala merkezli, otomatik, stiratli ve biiytik
oranda bilingli farkindahktan bagimsiz ¢alisan modtiler bir sistem
tarafindan iglenir. Dahasi, bu sistemdeki herhangi bir bozuklugun
fobilerin, duygudurum bozukluklarinin ve travma sonras: stres
bozuklugunun altinda yattig1 6nerilmektedir. Genel olarak, bu,
zihin saglhigina odaklanmig temel aragtirmalar: ve de uygulamali
caligmalar etkileyen ok etkili bir teorik ¢ergeve olmustu.

2000’lerin baglarinda, kendi nérogériintiileme ¢aligma-
larim “otomatikligin” ne anlama geldigini anlamaya odaklandi.
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Psikoloji alaninda, bu terminolojinin kullanim siklikla zahmet-
siz, bilingdigl, istemsiz ya da muhtemelen zorunlu olarak nite-
lenen islevler igin kullanilmaktadir. Bu genel tanimlama farkl
islemlemeleri iceren olaylari tek bir teorik cerceve i¢inde gérme-
mize olanak saglad1. Bu gesitli olaylar arasinda, dikkat geken gér-
sel uyaranin tespit edilmesi, iyi 6grenilmis bilissel ya da algisal
motor yetiler ve hatta sosyal bilgi islemenin bazi formlan (“Bu
kisi beyaz mu, siyahi mi?”) sayilabilir. Fakat, otomatikligin ispa-
tinin oldukga kaygan bir zemin oldugu kanitlandi. Sezgisel bir
fikir olan gérsel “onset”lerin (bir harfin ekranda belirmesi gibi)
dikkati otomatik olarak yakalamas: bunaiyi bir érnektir. i1k ¢a-
lismalar, ani ve géze ¢arpan gorsel uyaranlarin istemsiz olarak
kaydedildigini 6ne siirmesine ragmen, sonraki deneyler bunun
boyle olmadigini ortaya koyarak, bir fenomenin baglangigta oto-
matik oldugunu bildiren ve daha sonra daha derinlemesine de-
neysel incelemelerde aksini kesfeden yaygin bir modeli gosterdi.
Pekineden? Eger bir deney, bir kosulu ¢ok zorlayic1 hile getirerek
dikkati etkili bir sekilde “cekerse”, kisinin diger seyleri (ani bir
gorsel “onset” olsa bile) islemleme yetenegi hemen hemen yok
olur- tipk: bir stirticiiniin telefonuyla mesgulken goriis alanin-
dan gegen bir yayay: kagirmas: gibi.

Ayni durumu duygu ytiklii uyaranlarin algilanmasinda da
kesfettik. Benim laboratuvarimda ve sonrasinda da Brown Uni-
versitesinde gerceklesen bir dizi calismada, dikkat onu tiiketen,
gercekten ugrastiric1 bir 6dev tarafindan zorlandiginda, dikkatin
verilmedigi diger uyaranlar duygusal igerige dayali, tespit edilebi-
lir bir fark yaratmiyor (korku dolu bir ytiziin daha gtiglii bir yanit
Uretmesi gibi). Diinya ¢apinda bagka laboratuvarlar da benzer
sonuglar buldular. Béylece, duygu yiiklti uyaranin nétr olanlara
oranla daha fazla tesiri olmasina ragmen, “her ne olursa olsun”
islemlenmek i¢in o kadar da gti¢lii olmadig1 anlagildi.
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Gorsel farkindahga geri donelim. Aragtirmacilar uzun
stire bellegi incelemenin gesitli yollar tizerinde kafa yormus ve
katilimcilan sorgulamak igin kullanilan sorularin verdikleri ya-
nitlar1 nasil etkiledigini merak etmislerdir. Ornegin, bir kisi daha
énce gosterilen bir kart1 “hatirlayip hatirlamadigini”, bu kart
hakkinda ne kadar emin hissettiklerine ve deneycinin niyetini
nasil degerlendirdiklerine bagh olarak séyleyebilir. Belki deney-
ciler bizim sadece tamamen emin oldugumuzda “evet” yanitini
vermemizi istiyorlardir, ya da belki de birisi kararsiz ya da 4ina-
lik hissettiginde de sorun yoktur. Aragtirmacilar, bu yant kriteri
problemi ile kars1 karsiya kaldiklarinda (hangi noktada katilima
“evet” diyor?), bu etkeni de hesaba katarak, bellek yetilerini 6lge-
cek bir yéntem arayigina girdiler. Ayni1 durum gérsel farkindalik
caligmalarinda da s6z konusudur. Daha énce bahsedilen maske-
leme prosediiriinde katilimcilara tarayicidan giktiklarinda, 6rne-
gin, korku dolu bir ytiz gériip gérmedikleri sorulmustu. Fakat
katilimcilar “evet ya da hayir” dedikleri noktay: tayin etmeliler?
Kendim pek ¢ok maskeleme ¢aligmas: ytrittGgim igin, soyleye-
bilirim ki, arka arkaya iki uyaran gésterildiginde, biraz uyumsuz,
guraltili bir durum ortaya gikiyor (6nce gelen nétr bir yiiz, bir
diger nétr yiiz ile maskelense bile). Laboratuvarimda maskeleme
paradigmasi kullanarak fonksiyonel MRG ¢aligmalar1 gercekles-
tirdigimizde, bellek aragtirmalarinda kullanilan, katiimcinin
dogal bir egilimi sonucu “evet” demesi ya da dememesini (yanit
kriteri) hesaba katan yaklagimin aynisin1 benimsedik. Bu meto-
doloji ile duygu ytkli uyaranlann bilingdisi iglemlendigine dair
bir kanit bulamadik.” Sonug olarak, alanyazinin derinlemesine
bir analizine dayanarak, Ralph Adolphs ve ben, gayet cekici ol-
masina ragmen “standart hipotezin” makul olmadigini 6nerdik.

Otomatik olmamasina ragmen, duygu yiiklii uyaranlarin
gorsel olarak iglemlenmesi oldukea ilgi ekiciydi. Gorsel nitelik-
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leri isleyen temporal ve oksipital korteksteki bélgeler duygusal
uyaranlarla gii¢lii bir sekilde baglantiliydi. Yani, beyin duygusal
olarak anlam tagiyan gorsel igerigi islemlediginde gérme korteksi
daha aktif yamt olusturuyor. Bu durum, duygusal igerik tasidi-
ginda uyaranin “sesinin agilmasi” gibi gérme korteksinin pek ok
alani buna tepki verir. Benim laboratuvarimda yapilan bir ¢alis-
mada, MRG cihazinin i¢indeki insanlara kisa, hizli, yanip sénen
gorsellerden olusan klipler izletilmisti (Lim, Padmala, and Pessoa
2009). Bu kliplerde insan ytizlerinin arkasindan gésterilen ya bir
ev ya da bir gékdelen resmi vardi. Katihmcilardan bu ikisinden
hangisini gérdiigtini tayin etmeleri istendi -bu 6dev ¢ok zordu
¢inkii hem gosterilen ytize hem de arkasindan gelen bina resmi-
ne dikkat etmeleri gerekiyordu. Fakat bizim bu deneyimizde bir
kilit nokta varda. Klipleri izlemeden 6nce, katilimcilarin yarisina
g6kdelen resimleri gésterilirken ufak elektro soklar verildi, ama
ev resimleri gosterildiginde bu soklar gelmedi. Tam tersi sekilde
de katihmailarin diger yaris1 aym ufak elektro soklarla eglenmis
ev resimlerine baktilar, ama gokdelen resimleri geldigi esnada
bunu tecriibe etmediler. Bu bir klasik kogullanma érnegiydi ve
tabii ki, 6ncesinde nétr olan bir uyaran, can sikici olan uyaramn
(sok) tasidigr duygusal anlam ile bagdaslastinlmisti. Ciktilar:
Oncesinde gékdelenlerle kogullanmis olan katihimcilar, deneyde
onlar1 daha iyi tespit ettiler ve tersi sekilde evler ile kosullanan
katilimailar da evleri gokdelenlerden daha iyi tespit ettiler. Her
durumda, gérme korteksinin yamtlari kosullanmig uyaran (ev ya
da gokdelen) i¢in daha giiglii olmugtu. Bu ¢aligma algimin hig de
pasif olmadigini géstermektedir. Daha ziyade, nesnelerin 6nemi-
ni kavramayi ve nasil iglendiklerini belirlemeyi igerir. Gérme asla
nétr degildir -her zaman bir anlama gebedir.”

DOLANIK BEYIN | 133



KORKU MiYOPLUGU

Gegmis yillarda, amigdala tizerine yapilan aragtirmalar o kadar
ok korku, korku ve korku tizerineydi ki, aragtirmacilar, bu du-
rumu, klasik korku kogullanmasi ¢aligmalarinin biytik basarist
tarafindan tretilmis genis bir kapsama at gozliga ile bakmak
olarak adlandirmaya bagladilar. Yine de korku-merkezli amigda-
la gérigtintin bir glincellemeye ihtiyaci var. Kaginma égrenmesi-
ne katki veren ayni néronlar ve devreler, ayn1 zamanda, édiillere
de yanit olusturur ve yiyecek ve seks ile ilgili uyaranlari iceren
olumlu &gelerle olusturulan kogullanmay1 destekler. Daha genel
olarak, bolge bir¢ok isleve katki sagladigindan, savunma davra-
niglarinin organize edilmesi ugrunda sadece tehditlerin isaret
edilmesine odaklanmak son derece dar gériislii bir bakis agisi-
dir>

Derinlemesine analiz icin bilginin segilmesi, etkin bir 63-
renme ve muhtemelen bir¢ok diger davranigin igin ¢6ziimlenme-
si gereken ana problemdir. Sinir sistemi gibi siirekli farkli girdiler
alan, sinirh kapasiteli bir bilgi isleme sistemi, sistemin hedefleri
agisindan en 6nemli girdileri seerek islemek tizere nasil tasarla-
nabilir? Amigdala bu sorunun ¢éziimiine yakindan katki sagla-
makta gibi gériinmektedir. Bagka bir deyisle, bu bélge segici bilgi
isleme isiyle ilgilenmektedir. Bu genis bakis agisina gére, amigdala
bir “duygusal yap1” degildir. Bu bélgenin baz: islevleri bu goriis
kullanilarak agiklanabilse de sagladig: katkilar bunun ¢ok daha
Stesine uzanuir ve dikkat iglevlerini, hatta karar verme mekaniz-
malarini bile icerir (bkz. 7. B6liim).3

Rhesus maymunlarinin siv1 bir 6diila “biriktirmek” ile za-
ten birikmis olan 6dli hemen “harcamak” arasinda segim yap-
t1g1 bir caligmayi ele alahm. Bir denemede, maymunlar ya 6dili
gelecek igin saklayabilir, bu durumda bir miktar faiz de eklenir
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ya da maymunlar biriken siviy1 tiiketebilir. Davranigsal olarak
maymunlar, arka arkaya gelen biriktirme édevleri boyunca biri-
ken odilleri takip etmis ve se¢imlerini bu bilgiye dayandirarak
yapmislardl. Dikkat cekici bir gekilde, bazolateral amigdalada-
ki néronlarin aktivitesi, maymunlarin davranigsal eylemlerini
-tasarruf etmek veya harcamak- 6ngérmiistii. Bu ve bagka cahs-
malar, amigdalanin en azindan bazi basit “ekonomik segimleri”
kodladigina ve ashinda daha genel olarak karar vermeye katkida
bulunduguna dair ikna edici kanitlar sunmaktadir. Ornegin,
insanlarda yapilan bir fonksiyonel MRG ¢aligmasi, amigdalada
olgiilen aktivitenin katilimcinin tasarruf planlarimin degerini, bu
tasarruf hedefi gerceklesmeden iki dakika 6ncesine kadar tah-
min etmek i¢in kullanilabilmisti. Amigdalanin ileriye yénelik
ekonomik tasarruf stratejilerinin olusturulmas ve ytrittilmesi
de dihil olmak tizere planlara nasil katkida bulundugunu ortaya
cikaran ve giderek biiytiyen bir literatiir bulunmaktadur.

flkel bir “korku modiilt” olarak amigdala kavrami buraya
kadarmis.

MOTiVASYONU DEVREYE SOKMAK

James Olds bir pazar sabahi, 6grencisi ile ertesi giin uygulayacak-
lar1 deney icin her sey hazir m1 diye bakmak tizere laboratuvara
gitti.*# Bir sigami agik alan testine koydu, uyaria elektrodu takti
ve elinde tuttugu bir diigmeye basarak saniyenin dértte biri kadar
stiren 60-hertz (Hz) sintis dalgalar seklinde elektriksel uyarimlar
verdi. Sigan, sanki uyarilmay: sevmis gibi, agik alanda son sokun
verildigi alana geri dénmeye devam ediyordu. Olds’un daha son-
ra onu insan yerine koyarak yaptig1 tasvirde, sican “Az 6nce ne
yaptigimi bilmiyorum, ama her neyse, bunu tekrar yapmak isti-
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yorum' der gibiydi” demisti. Olds az énce, “6dl sistemini” -sinir-
bilimcilerin bu sonuglari tanimladig: tizere- kesfetmisti.

Olds “6dul” ¢aliymayr planlamamigt1 ve bulgular tama-
men sans eseri ortaya ¢tkmists. O dénemlerde, pek ¢ok arastir-
maci birkag yil 6nce kesfedilen, uyaniklik hali i¢in kritik olan, be-
yin sapindaki “aktive edici sistem” ile ilgileniyorlardi. Sonradan
anlatildi1 tizere, aslinda Olds'u bu beklenmeyen kesfe gétiiren
amagsiz yaklagimiydi (elektriksel uyarimi hedeften sapti.). An-
cak, elektriksel uyarimin etkilerinin, potansiyel karigikliklardan
ziyade 6dil mekanizmalar ile kesin olarak iliskilendirilmesinde
kendisinin biiylik pay1 olmasina ragmen 6grencisi Peter Mil-
ner'in katkis1 da azimsanmayacak derecedeydi. Olds ve Milner
tarafindan 1954’te yayimlanan ¢alisma, motivasyon alaninda-
ki ¢aligmalarin patlamasina yol agt1. Bu alan, hayvanlarin nasil
6diil arayisinda olduklarini anlamaya odaklanmisti. Hayvanlarin
tercihleri neler, belirli tirtinlere ne kadar deger atfediyorlar ve bir
odili elde edebilmek adina ne kadar ¢aba sarfetmeye niyetliler?

Olds ve Milner tarafindan uygulanan en akillica manipii-
lasyon hayvanin “kendini uyarmasina” izin vermekti ($ekil 5.9).
Sigan bir kutunun igine konuluyordu. Kutunun igindeki bir pe-
dala bastiginda beynindeki bir yapiy1 uyarmasi igin yerlestirilen
bir elektrot ile serbestce dolagmasina izin veriliyordu. ilk elekt-
riksel uyarimin arkasindan, sigan hevesle aranmaya baghyordu.
Kutunun her késesini kokluyordu ve icerideki nesneleri ittiri-
yordu, ta ki kazara pedala ikinci kez basana kadar... Ikinci ya da
tiglinctibasmadan sonra, dolagmay1 birakiyor; ardindan saniyede
bir veya iki kez pedala basiyordu. Yani, hayvanlar uyarim veren
kola basarak kendilerini uyarmayi hizlica égreniyorlardi. Elekt-
rotlar, bu davranisa yol agacak en giivenilir bolgelerden biri olan
hipotalamusa yerlestirildiginde, siganlar saatte ortalama 2000
kez pedala basarak kendilerini uyarmiglardi ve eger orta beynin
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bazi kisimlan uyarilirsa bu kez siganlar pedala saatte 7000 kez
basmiglard1! Pedale basma hizi, uyarim yerine bagl olarak biiytik
olgtide degisiklik gosterirken, aslinda pek ¢ok alan hayvanlarin
davranigini etkiliyordu. Daha énce yapilan bir deneyde orta ve 6n
beyinde rastgele lokasyonlara 76 elektrot yerlestirilmisti. 36 tane-
sinde siganlar pedale basmist1. Diger beyin bolgeleri etkisiz degil-
di fakat 11 tanesinde hayvan, agik¢a, uyarimin caydirici oldugunu
gosterir sekilde pedala basmaktan kagiyordu.

gf——
Lever prossed
activates

Electrical stimulator

stimulator

$ekil 5.9 Belirli beyin bélgelerinin elektriksel uyarim (kendi kendine uyarim)
hayvanin davranigindan da anlagilacag) tizere, son derece édiillendiricidir.
*CN: Agik alan testi (open field test), hayvan ¢aliymalarinda kullanilan basit
bir sensorimotor testtir. Test biiyiikge, beyaz bir pleksiglas kabin iginde yapilir.

ORTA BEYINDEKI DOPAMIN CE$MESI

Bazi maddeler, belli yiyecekler gibi dogas: geregi istah agicidir.
Bazilan baglangicta nétrdiir ve olumlu bir ¢ikt: ile iligkilendiril-
diginde anlam kazanir. Ornegin, bu durum, daha 6nce rahatsiz
edici uyaranlarin oldugu vakada tartisildig1 gibi klasik kosullan-
ma esnasinda ve simdi de istah temelinde ortaya cikabilir. $u
anda anlamli olan uyaran ya da kogullu uyaran gelecekteki davra-
niglan etkiler. Kogullu uyaran dikkat ¢ekicidir, ki bu durum po-
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tansiyel olarak avantajhdr, ¢tinkii hayvani en sevdigi meyve gibi
dogal 6diilkaynaklarina yakinlastirabilir. Hayvanlar kosullu uya-
ran1 elde etmek igin ¢alisacaklardir; pedallara basacaklar ya da
bir tekerlegin icinde kosacaklar. Peki bu durum neden sagirtici?
Kosullu uyaranin kendisinin aslinda dogas: geregi édiillendirici
olmadigini hatirlayin -olan bagka bir madde ile iligkilendiriliyor.
(ﬂgili sebeplerden dolayi, kosullandirlmis uyaranlar insanlar
maddelerin kétiiye kullanimina, ayn1 zamanda sigara gibi yasal
maddelere de yéneltme konusunda olumsuz etkilere sahiptir. Bu
tiir durumlarda, gérsel veya koku ipuglar gtiglii kogullandirilmig
uyaranlar héline gelebilir.

Nucleus accumbens

Sekil 5.10 Akumbens gekirdeginin insan beynindeki yaklagik konumu. Akum-

bens striatumun ventral kisminda yer ahr; striatum kaudat ve putameni igerir.

Gudilenmis davranislar igin beyin bolgelerinin hangileri
6nemlidir? Striatumun agag1 bélimiindeki bir kisim aragtirmala-
rin bityiik oranda ilgi odag1 olmustur. Bu kisma akumbens gekir-
degi (basitge akumbens) denmektedir. Bu ¢ekirdekteki néronla-
rin dendritleri dopaminin baglanmasini tercih eden reseptérlerle
kapli oldugu i¢in dopamin nérotransmiterine olduk¢a duyarli
olan néronlardan olugur ($ekil 5.10). Amigdala gibi akumbens
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de medyanin ilgi odagidir: “Bagimliliginizin Gstesinden gelebilir
misiniz?”; “Madde etkisindeki beyniniz”; “Uyusturucudan vaz-
geg, kekleri se¢”; “Egzersizden keyif almaya programh miy1z?”;
“Karbonhidratlar yeme istegini nasil tetikleyebilir?”; “Risk alan
siganlar, sansin1 denemenin arkasindaki beyin devreleri hakkin-
da ipucu veriyor.” -biitiin bu makale bagliklar1 “akumbens” s6z-
cigti The New York Times’ta aratildiginda listelenmistir.

1980’lerin baginda dopaminin motivasyon igin 6nemli ol-
dugu, 6dil ve pekistireglerle baglantili oldugu fikri sekillenmeye
basladi. Bu durum dopaminin bu tir iglemleri nasil destekledigi-
ni incelemek i¢in muazzam miktarda ¢aligmay tegvik etti. Hay-
van yeni, farkli ve 6diille alakali uyaranlarla kargilagirsa akum-
bensteki dopamin 6nem kazaniyordu. 3. Béliimde gérdiigiimiiz
tizere, dopamini édtille iliskilendirmeye yénelik girigimlere rag-
men, ndrotransmitterler birden fazla islevde yer alir ve etkileri,
tesir ettikleri beyin bélgesi ya da devresinin yami sira hayvamn
davranigsal baglamina (A¢ mi? Tehdit altinda m1?) gére de degi-
sir. Sonug olarak “6dul molekuli” diye bir sey yoktur -bunu ne
kadar vurgulasak azdir.

Akumbens néronlar1 dopaminden kuvvetli bir sekilde et-
kilense de bu kimyasal bu bélgede tretilmemektedir. Subtantia
nigradan (3. Boliim) gelen baglantilar dopamini buraya bosaltir.
Subtantia nigradaki dopamin igeren néronlar, orta beynin bu
molekiild sentezleyen yan kisimlarina (ventral tegmental alana)
uzanan kesintisiz bir yol olusturur. Toparlayacak olursak, bu
“dopaminerjik orta beyin”, giidiilenmis davraniglarda anahtar rol
oynayan anatomik yolaklarin kaynagidir.

Akumbense ulagan orta beyin sinir lifleri, aym1 zamanda
dopamin reseptorleri bakimindan zengin striatuma yénlendi-
rilen sinirlar keskin bir yolak araciligiyla striatumun stiperiyor
kismini da (kaudat ve putameni de kapsayan) hedef almaktadur.
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Farkhi bir lif demeti de kortekse ulagmaktadir, fakat bu demet
bolgesel bir organizasyon i¢inde degildir. Bunun yerine, baglanti-
lar tiim kortikal kabuk boyunca ilerler, 6zellikle frontal kortekste
cok belirginlesir ancak ayni1 zamanda pariyetal ve temporal kor-
tekse de (ve seyrek olarak sadece oksipital kortekse) uzanir. Bu
orta beyinden kortekse beyaz madde projeksiyon sistemi beynin
islemesi tizerinde genis kapsaml bir etkiye sahiptir.*

YETERI KADAR ODUL VAR MI?

Dopamin ve 8diiliin islenmesi arasindaki baglant: 1980’lerde ¢6-
ziilmeye bagladi, ancak 1997°de Wolfram Schultz ve meslektagla-
r1 tarafindan Science dergisinde yayimlanan bir makale, sinirbi-
limde motivasyon aragtirmalarinda ikinci altin ¢ag1 baslatt: (ilki
1954’te Olds ve Milner tarafindan yapilan kendi kendini uyarma
caligmasiyla ateglenmisti.). Hild devam etmekte olan bu ikinci
dalga, 6diil beklenti hatas: olarak bilinen zarif bir kavram tarafin-
dan yénlendirilmektedir: beklenen ve gergekte olan 6diiller ara-
sindaki uyumsuzluk ve bu uyumsuzluk ile 6grenme arasindaki
baglantu.

Odiiller 6grenmeyi tiretir.” Pavlov'un képegi zili duyar, so-
sisi goriir ve tiikiiriik salgilar. Eger zil-sosis eglemesi yeteri kadar
tekrar edilirse, képek yalnizca zili duyunca da tiikiirik salgilar.
Zil, sosisi 6ngérmektedir diyebiliriz ve bu ytizden kopek tiikiiriik
salgilar. Bu tip bir 6grenme oldukga pasif bir sekilde ortaya ¢ikar.
Sadece képegin olay esnasinda orada bulunmas: yeterlidir. Tam
tersine, 6grenmenin bir bagka temel formu olan edimsel (ope-
rant) 6grenmede hayvanin katihmi gerekir.

Thorndike'in kedisi bir kafesin icinde bir mandala basa-
na kadar kosar ve bastiginda aniden disari gikip yemek yiyebilir.
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(Ogrenme galigmalarinda éncii bir isim olan Edward Thorndi-
ke, 1911 yilinda bu tiir bir 6grenmeyi tanimlamustir.). Yiyecege
ulagmak harikadir ve kedi tekrar tekrar mandala basar. Edimsel
6grenme katilimcnin kendi hareketini gerektirmektedir. Aksi
takdirde 6dtil gelmemektedir ve 6grenme gelismez, tipki Olds ve
Milner'in siganlarinin elektriksel uyarimi almak igin pedale bas-
malarinin gerekmesi gibi. Gérdtiglimiiz tizere hem Pavlovyan,
hem de edimsel 6grenme “beklenti hatalar1” ile iligkilidir.

Hangi tip bilgi 6grenme i¢in faydalidir? Beklenen bir 6diil
ile gergek bir 6dul arasindaki kargilastirma mekanizmas: hayal
edin; diyelim ki, bir fare en sevdigi yiyecek parcasini bekler ve
¢ok daha az hos bir sey alir ($ekil 5.11). Mantiken su 3 olaydan
biri dogru olmalidir: Odiil beklentiden iyidir, beklenti ile 6diil
esittir, ya da 6dul beklentiden kétiidiir. Bu noktada, karsilagtir-
manin, bir 6genin degeriyle ilgili oldugunu diisiinebiliriz, tercih
edilen lokmanin lezzeti gibi; “beklentisel deger” énceki deneyi-
me dayanur. Eger 6dil beklentiden farkliysa, beklenti hatasinin
olustugunu séyleriz. Bu durumun égrenme ile ne alakas: var?
Eger 6diil tam anlamiyla beklendigi gibi gelirse, yeni bir sey 6g-
renmeyiz, boylece gelecekleilgili beklentileri glincellemeye gerek
yoktur. Ancak eger bir uyumsuzluk ortaya ¢ikarsa, beklentileri-
mizi glincellememiz icap eder. Bir yandan, eger 6diil 6ngériileri-
mizden daha iyiyse, beklentilerimizi giincelleriz ve gelecek igin
“citay1 daha yukan” taginz. Daha 6nemlisi, bu sefer bu édulu
elde etmek i¢in o davranisa daha ¢ok yéneliriz. Ote yandan, 6diil
6ngoériilenden daha kétii gikarsa, bir sonraki sefer icin beklenti-
lerimize tam tersi sekilde “daha diisiik deger” atfederek giincelle-
riz ve bu davranig tekrar etme ihtimalimiz diger. Bu durumda,
beklenti hatalarini, birinin yaptig1 yanliglar sayesinde gelistirdigi
bir 6grenme ¢esidi oldugunu distinebiliriz. Uyumsuzluklar 6g-
renme stirecinin dogru yénde ilerlemesine yardima olur. Eger
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bir beklenti uyumsuzlugu ortaya ¢tkmazsa, davranista degisiklik
olmaz ve giincellenmez; aksi takdirde, uygun yénde giincellenir
-6diile ulagmak i¢in daha fazlasin1 yapmanin iyi bir fikir oldu-
gunu varsaydigimizda! Aynmi mantik diger 6grenme ¢esitlerine
de uygulanabilir. Bir san 6grencisi oldugunuzu hayal edin ve se-
sinizin akortsuz oldugu s6ylensin -diyelim ki, yarim nota daha
yuksek. Egzersizleri tekrar ettiginiz takdirde, alt notadan séyle-
meyi basarmalisiniz. Tabii ki, eger istenen notay1 bulmugsaniz,
bir seyi degistirmenize gerek kalmaz.

Reward

) doin
Behavior ———>  matches  ————>op Joind
prediction? Yes
No
Update
Error

Sekil 5.11 Odiil beklentisi ve 6grenme. Yalnizca bir beklenti sonugtan farkli ol-
dugunda beklenen sonuglarin giincellenmesi gerekir. Aksi takdirde, davramsta

herhangi bir degisiklik gerekmez.

Schultz ve meslektaslan tarafindan yapilan ¢aliyjmanin
ortayakoydugu sey, striatumdaki dopamin igeren néronlarin ya-
nitinin kendi bagina bir 6dl i¢in degil, bir 6diil beklenti hatas
durumda olustuguydu. Néronlar bir 6diil elde edildiginde daha
gucli bir sekilde ateslenmez, bunun yerine gergek 6diil ile hay-
vann énceki denemelere dayanarak bekledigi 6dil arasinda bir
uyumsuzluk varsa yanit verirler. Gergek 6dl, éngoériilen 6dl-
den daha biiyiikse atesleme artar ya da beklenenden daha kiigiik-
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se azalir. Bir anlamda bu bulgu sasirticiyds, ¢iinkii bu alandaki
pek ¢ok arastirmaci dopaminin 6dtliin kendisini isaret ettigini
distintyordu (okuyucunun artik pek mantikh olmadigini bildigi
bir durum!). Fakat, bir taraftan, kesfedilen sinyal tiirt -beklenti
hatasi- tam da 1970’lerde gelistirilen matematiksel 6grenme mo-
dellerinin ciddi olarak 6ngérdiigii bir seydi. Sinirbilimin oldukga
basit denklemler kullansa bile matematiksel olarak tanimlana-
bilecek deneysel bulgulara ulagmas: bagh bagina oldukg¢a dikkat
cekiciydi, zira bu tarz bagar 6ykiileri daha ¢ok fizigin ya da diger
daha niceliksel bilimlerinin olmugtur.

Dopaminin ve 6dil beklenti hatalarinin roli halen bilfiil
aragtinlmaktadir. Bagimlilik ve diger motivasyon bozukluklari-
nin anlagilmasinda énemli etkileri vardir; yukarida da belirtildigi
gibi, 6diilii en Gst diizeye ¢ikarmaya ¢alismak muhtemelen her
zaman iyi bir fikir degildir. $u anda, birbiriyle rekabet eden bir-
den fazla fikir vardir ve bu fikirler, sinirbilimciler igin gelismisg
teknikler kullanima girdikce, her zamankinden daha giiglu bir
sekilde revize ve rafine edilmeye devam edilecektir.

Beyin hakkinda bilmedigimiz pek ¢ok sey olmasina rag-
men, mevcut birikimin biyikligiinin siradanhktan uzak ol-
dugu ¢ok agiktir. Bu bélimde, duygu ve motivasyon icin énemli
beyin bolgelerini 6grenmeye baglarken hatir1 sayilir bir temel
olusturduk. 6. Béliimde korteksin boliimlerine odaklanacagiz.
Yedinci boliimde bilise donecegiz. Bu noktada, beyindeki né-
ral aglarin biligsel-duygusal davraniglar1 nasil ortaya ¢ikardigim
daha iyi anlamak i¢in nihayet bir seyleri bir araya getirmeye bas-
layabilecegiz. Ozellikle 11. Bsliimde, amigdalanin olumsuz ani-
lar1 “unutmay1 6grenmede” biiytik 6lgekli devrelerin bir pargasi
olarak diger alanlarla nasil yakin bir gekilde ¢alistigin tartigaca-
g1z.
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6

DUYGU VE MOTiVASYON:
KORTEKS PARTIiYE KATILIYOR

Bu boliimde, duygulara katk: veren pek ¢ok kortikal beyin bél-
gesini ziyaret edecegiz: singulat, insula, orbitofrontal korteks.
Beyin cerrahisi ameliyatina giren hastalara uygulanan ilk elekt-
riksel beyin stimtilasyonu ¢aligmalari, bu alanlarin i¢inden zayif
elektriksel akimlar gegirildiginde, duygusal olaylara dogal olarak
eslik eden kalp atimi, kan basinci, géz bebegi biiytimesi ve so-
lunum gibi fizyolojik yanitlarda degisiklik oldugunu, bu sirada
duygulara gebe hisler ve duyumlar olustugunu gostermistir. Bu
bolgelerin hem hisseden hem de viicudu etkileyen amigdala, hi-
potalamus ve diger beyin sap:1 alanlan ile karsihkl baglantilar
oldugunu gérecegiz.

Boston'daki Warren Anatomi Miizesi, Birlesik Devlet-
ler'de son ayakta kalmig anatomi ve patoloji miize koleksiyonla-
rindan biridir. Bu miize 1860 yilinda élen Phineas Gage'in kafa-
tasina ev sahipligi yapar. Gage'in hayatinin déniim noktas olan
olay 25 yaginda iken olmugtu: bir sikistirma demiri beyninin i¢in-
den ge¢mis, ama o “tiim zamanlarin en ilging tibbi vakalarindan”
biri olmak tzere hayatta kalmist1 (Macmillan 2004).! Gage'in
vakasi, sadece psikoloji ve sinirbilim ders kitaplarinin demirbag:
olmakla kalmadi, ayn1 zamanda kazadan sonra yasadig1 “kisi-
lik degisimi” ile poptiler kiiltiirde de tanind1. Detaylar muglak
olmasina ragmen, Gage, kazadan 6nce olduk¢a ¢aligkan ve so-

* Ceviri: Ozge Yilmaz.
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rumluluk sahibi biri olarak tarif edilirdi. Fakat, kazadan sonra
tetkiklerini yapan kasaba doktoru John Harlow'un raporunda
“tutarsiz, saygisiz...kaprisli ve kararsiz” deniyordu. Harlow'un
Gage'in “artik eski Gage olmadigin1” ilan etmesi, tip doktorlari-
nin ve bilim insanlarinin hayal giictini etkilemistir.

On dokuzuncu ytizyilda, subkortikal (“primitif”) ve kor-
tikal (“gelismis”) beyin pargalar arasindaki giiglii ayrim, duygu-
larin ¢ogunlugunun subkortekse atfedilmesine neden olmustur.
Yine de Gage vakasinda gésterildigi tizere bu tamamen béyle
degildir. Demir gubugun 1,1 metrelik kismi, Gage'i asagidan vur-
mustu ve yiiziiniin sol tarafindan, muhtemelen elmacik kemigini
kirarak yukari dogru saplanmisti. Demir gubuk sol géziiniin ar-
kasindan, beynin sol tarafindan ge¢mis ve frontal kemigin igin-
den kafatasinin tepesinden disan ¢ikmugti.* 1990’larin baginda,
Gage'in kafatasi kullanilarak, saplanmanin muhtemel yériinge-
sini tahmin etmek i¢in modern goriintiileme teknikleri ile hasar
arastirildi. Lezyonun beynin her iki tarafin1 mi1 yoksa sadece sol
hemisferi mi etkiledigi konusunda tartigmalar olsa da prefrontal
korteksin zedelendigine dair higbir siiphe yoktu. Kazanin oldugu
zaman, belli bir dereceye kadar davrams degisiklikleri, dil veya
problem ¢6zmede oldugu gibi, biligsel olarak yorumlanmadigin-
dan, bunlarin 6ztinde duygusal oldugu kabul edildi ve béylece
korteksin bu tiir iglemlere giicli bir sekilde ddhil oldugu dusi-
nildi. Gage'in lezyonunun beynin zihni nasil ortaya gikardigina
dair sonuglar1 on dokuzuncu ytizyil distincesi tizerinde énemli
bir etkiye sahiptir.

On dokuzuncu ytizyillda duygularin korteksle iligkisi ol-
dugunun diisiintilmesinin bir sebebi daha vardi: biling. 5. Bé-
limde gérdigiimiiz gibi, duygular bir geyler hissettirir -6fkeli ya
da asirt mutlu hissetmek gibi- ve ashinda, bir¢ok aragtirmaci bu
6zelligi tanimlayic1 6zelliklerden biri olarak gérmektedir. Bu ne-
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denle, duygu, siklikla zihnin “en yiiksek” bilegenlerinden biri-
ne bagl olarak kavramsallagtirilir: bilingli farkindalik. Biling ve
duygu birbiriyle baglantili olduguna gére, duygularin da serebral
korteksi igerdigini diiginmek dogald1.

Birlesik devletlerde, William James, {inlii roman yazan
Henry James'in kardesi, bagimsiz bir bilimsel disiplin olarak psi-
kolojinin 6nemli temsilcilerinden biriydi.? 1884’te yayimlanan bir
makalede, James, duygunun korteksin duyusal ve motor alanla-
rina bagh oldugunu 6nermisti. James’e gére duygu bu zihinsel
yetiye 6zel olarak tahsis edilen ayr siireglere bagh degildi. Bunun
yerine, onun iinli “ormanda bir ayiyla kargilasma” 6rneginde
oldugu gibi tetikleyici bir olay sirasinda viicutta meydana gelen
degisikliklere bagliydi. O zaman, James’e gére, “harekete gegiri-
ci bir gergegi” takip eden viicuttaki degisikliklerin hissedilmesi,
duyguydu. Eszamanl olarak, Danimarkali tip aragtirmacis: Carl
Lange, duygusal olaylarin “korteksteki tat ve gsrme merkezlerine
getirilerek bilince tagindig1” seklinde ok benzer bir fikri vurgu-
lamugti. '

Duygularin nérolojik temelini anlamaya y6nelik erken dé-
nem girisimlerin agik¢a korteksi igine aldigini gériiyoruz. Buna
ragmen, bu fikirler ¢ok genel tanimlarla formile edilmisti; tabii
ki beyin hakkinda ne kadar az gey bilindigi hesaba katilirsa bu
sagirticr degildir. Korteksin duygulara olan katkisinin agikhiga
kavusturulmas: yillar alacakti. Bu boliimde beyin bélgelerinin
-singulat, insula ve orbitofrontal korteks- derinine inmeden 6nce
bir hatirlatma yapmak isterim. 5. B6liimde oldugu gibi, metinde
aciklayabilme amaciyla alanlar/bélgeler buyiik 6lgiide birbirin-
den ayr tutulacaktir. Yine de bu bélgelerin birlikte ¢alistiklari-
n1 aklinizda bulundurun. 8. Béliimden 11'e kadar, bu bélgelerin
daha ilkesel bir sekilde nasil bir araya getirildigi anlatilacaktir.
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BEYNI ELEKTRIKLE UYARMAK

“Korkmustum ve kalbim ¢arpmaya baglad1” demisti ameliyat
masasinda olan hasta (Vogt 2009, 12).4 Beyin cerrahlar singulat
korteksin anterior kismindan hafif bir elektriksel akim gegirmis-
lerdi ($ekil 6.1). Benzer beyin bélgelerinde de uyarilmay takiben,
hastalar yogun ve bunaltic1 korku duygular ifade etmisti. Hatta
bu hastalardan biri 6liim( an meselesiymis gibi bir yogun korku
duyusunu yasadigini bildirmistir. Peki hastalar ameliyatin orta-
sinda kendi deneyimlerini nasil tarif edebilmekteydiler? Beyin
agn sensorleri icermediginden, ameliyat sirasinda iglem siklikla
lokal anestezi altinda gergeklestirilir ve hastanin bu esnada verdi-
gi geri bildirimlerine paha bigilemez.

Sekil 6.1 Singulat korteks beynin orta yiizeyi boyunca olan koyu kisimda

gosterilmistir.

Insan korteksinin elektriksel olarak uyarilabilir oldugu ilk
kez 1874 yilinda Roberts Bartholow tarafindan, Fritsch ve Hit-
zig'in képekleri kullanarak yaptigi deneylerden kisa stire sonra
ortaya konmustu (bkz. 4. B6ltim). Bartholow, zeka geriligi yasa-
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yan ve élmekte olan bir kizin korteksini uyarmist:. Kizin beyni
o kadar kétti zedelenmisti ki beyninin titremesi gériilebiliyordu
(kesiklerle biriken iltihabin digar1 akmas: saglaniyordu.). Uya-
rimlarin verilmesinin ardindan, kizin uzuvlarini hareket ettirdigi
ve her ikisi de viicudunun karg: tarafinda olmak tizere karinca-
lanma hissi duydugu tespit edildi. Bartholow'un hastanin beyni-
ne igneleri “dokulara zarar vermeden” uyguladigini bildirmesine
ragmen, bir insanin tizerinde boyle bir deney yaptig1 icin Birlesik
Devletler'de ve Avrupa’'da siddetli bir sekilde elestirilmisti.

3. Boliimde hipotalamus baglaminda bahsedilen Harvey
Cushing, yirminci ytizyihn baginda beyin cerrahisi sirasinda uy-
gulanan elektriksel uyarim ¢aligmalarinin énciilerinden biriydi.
Bu tarz bir ¢aligma sadece bilimsel meraktan yapilmiyordu; tu-
morlerin ya da epileptik nébetlere yol agan bolgelerin ¢ikarilmas:
operasyonunun planlanmasinda da yardimai oluyordu. Bu bol-
geler gikartihirken cerrahlar mtimkiin oldugu kadar, dil tireten ya
da bedensel hareketleri kontrol eden kortikal dokuyu ¢ikarmak-
tan kaginmaya gahgiyorlardi. Bu tip dokularin sinirlan kisiden
kisiye mekansal olarak biraz kayabildigi i¢in cerrahlar operasyon
esnasinda, bu fonksiyonlara dokularin potansiyel katilimlarini
test etmek igin beyni uyariyorlardi. O dénemde teknik gelisme-
lerin yaganmasina ragmen, etik standartlar hentiz miitevazi bir
ilerleme kaydetmisti. Ornegin, bu alanin énciilerinden biri olan
Otfried Foerster (1931, 310); “Giiglu faradik [elektriksel] uyarim
bir konviilsiyona neden olur, bu durum goéz kaslariyla sinirh ola-
bilir, ancak diger durumlarda bagka hareketler de meydana ge-
lebilir” demigsti. Bariz bir sekilde, hastalar i¢in bu etik kaygilar
oldukga yetersiz kald1. Tabii ki, 6zellikle on dokuzuncu ytizyillda
hayvanlara yoénelik korkung muamele de higbir sekilde kabul edi-
lemezdi. Hayvan deneylerinin etigi, gelismeye devam eden kar-
magik bir konudur.
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A , -apdeminsl
 — Intra:

Sekil 6.2 Parietal korteksteki somatoduyusal korteksin lateral ytizeyi boyunca
yer alan homunculus. Ayak, parmaklar ve genital bélgelerle ilgili kisimlar bey-

nin orta béliimiinde yer almakta olup, bu yan gériiniimden gériinmemektedir.

Elektriksel beyin uyarimi teknigini bir tist seviyeye tagiyan
beyin cerrah1 Wilder Penfield ve arkadaslari oldu. Kariyerinin ilk
dénemlerinde, Penfield cerrahi uzmanhgini1 Harvey Cushing'in
yaninda yapmusts. Daha 6nce belirtildigi gibi, beyin ameliyatla-
11 lokal anestezi altinda yapilabildigi i¢in hastalar farkli bolgeler
uyarildiginda hissettikleri duyumlar1 ve duygulan bildirebilir-
lerdi. Penfield ve arkadasglari, bu sekilde elde edilen bilgilerden
yararlanarak, ytzlerce hastada korteksin ayrintih “iglevsel hari-
talarim” olusturdular ve her uyarim bélgesi igin tarif edilen de-
neyim tiiriini 6zetlediler. En tinli buluglan olan “homunkulus”
(Latince “kiigiik insan” anlamina gelir.) ilk kez 1937°de tanimlan-
must1 ve 1950’de gelistirilmisti. Homunkulus haritasi, beynin st
kisminin bir ¢izimi Gzerine yerlestirilmis, elektriksel uyarimin
duyusal ya da motor etkiler trettigi yerleri tasvir eden, acayip bir
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sekilde carpitilmis bir viicudun dig hatlarim gésterir (Sekil 6.2).
Viicut boliimlerinin (el, ayak, vb.) ¢izimdeki biyiikliik oranlari,
ilgili beyin bélgeleri elektrikle uyarildiginda o viicut kisimlarinin
ne biytklikte etkilendigini gésterir. Ornegin, Homunkulus'un
elleri omuzlarindan daha genistir, ¢tinki ilgili beyin dokusunda-
ki uyarimin ellerde Grettigi yanit, omuzlarda olusan yanittan gok
daha buytiktir. Ve Homunkular genitaller, kortikal gri maddede-
ki kargilagtirmali pozisyonunu géstermek igin ayaklarin yanina
cizilmigti.

Daha énce de belirttigimiz gibi, singulat korteksin elekt-
riksel uyarimina bazi zamanlarda duygusal deneyimler eglik edi-
yordu. Fakat beyin cerrahisi sirasinda ortaya gikarilan bu bulgu-
dan énce, daha ¢ok 6nseziye dayanan bir iddia olarak, singulat
korteks zaten duygu isleme stireclerinde rol oynadig1 énerilen
ilk bolgelerdendi. 1937'de déntim noktas: niteligi tasiyan ma-
kalelerden birinde néroanatomist James Papez, duygulara 6zel
kortikal-subkortikal bir devre olan “duygusal beynin” kortikal
merkezinin singulat girus oldugunu séyleme cesareti géstermis-
ti. O zamanlar bu ikisi arasindaki baglantiy1 kurmak i¢in gok az
kanit olmasina ragmen, Papez énermesine arka ¢ikmak igin, bu
bolgede olusan tiimérlerin “kisilik ya da karakterde degisim” ve
“duygularda spontanhgin kaybr” ile ilgili oldugunu yazmst: (as-
linda, Gage'in s6zde degisimleri gibi, ancak onunlezyonu énemli
olgtide daha 6nde, gézlerin hemen arkasindaki kemiklerin arka-
sindayda). Klinik vakalarin nadiren net oldugu distintldigiinde
de bu neredeyse hig saglam bir kanit degildi; cogu zaman beyin-
deki lezyonlar genis ve yaygin oldugu i¢in birden fazla bélgeye
zarar verir. Peki neden Papez duygu devresinin kortikal kaynag:
olarak singulat korteksi se¢misti?

1878'de Paul Broca “Tan” hastasini inceleyen ve sol frontal
kortekste dil iglevlerinin oldugu séylenen kisinin ta kendisi (bkz.
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4. Béliim)-, oldukga etki birakan, baghg: da agdal bir taslak me-
tin yayimlamisti: Beyin kivrimlarinin kargilastirmali anatomisi: Me-
meli tiirlerinde biiyiik limbik lob ve limbik yarik.* Broca hemisferlerin
limbusununu (ya da kenarlarini) gevreleyen bir “biiytik serebral
kortikal sistemin” varhgini 6nermigti. En genel agidan, korteksi
iki bilesene bolmiistti: biiyiik limbik lob, korteksin medial yii-
zeyinin biiytik kismini olusturuyordu (temel olarak $ekil 6.3’te
gosterildigi gibi singulat korteks), ve korteksin geri kalani -kalani
derken disaridan gériintir olan tiim korteks yiizeyi (frontal, pari-
yetal, oksipital), ayrica insulanin korteksi (bir sonraki béliimde
tartisilacak). Broca, kendisinin de vurguladig: gibi, primatlarin
beyninin “frontal lobun hakimiyeti” sebebi ile diger hayvanlar-
dan kalitatif olarak farkli olduguna inaniyordu. Bu frontal bas-
kinhga bir diger anlaml degisim eslik ediyordu: koku sisteminin
atrofisi (¢.n: zayiflamasi, kiigtilmesi). Dahast, bu iki degisim ka-
zara degildi ve “gercek bir korelasyonu” yansitiyorlard: frontal
lobun geniglemesi ve limbik lobun gerilemesi.

Sekil 6.3 Singulat korteksten inen baglantilar birgok seviyede dallanarak 6n

beyin, orta beyin, pons ve medulla tabanindaki subkortikal yapilara ulagr.
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Broca'nin gozlemleri, dogasi geregi anatomik olmasina
ragmen zihinsel fonksiyonlarla ilgili goriisleri ile yakindan bag-
lantihyd1. Ona gore, koku duyusu ¢ok az “entelektiiel katki” is-
teyen yabani bir duyuydu ve serebral hiyerarside alt siralarda bir
kortikal bolge olan limbik loba bagliydi. Entelektiiel zeka, yabani
duyulara karg1 Gsttinltigiint frontal lobun gelisimi ve buna bagh
olarak limbik bolgenin atrofiye ugramasi ile kazandi. Brocanin
fikirlerinin etkisi muazzamdi ve “limbik beyin” kavraminin tiim
sinirbilim alanindaki en etkili kavramlardan biri oldugu cesurca
iddia edilebilirdi. Bu, Broca'nin ikinci biyiik bilimsel bagaristyds;
birincisi bir zihinsel yeti olarak dilin lokalizasyonu hakkindaki
makalesidir. Peki sonug? Broca'dan sonra beynin orta ytizeyi bo-
yunca uzanan korteks alanim duygularla (siklikla yabani ya da
irrasyonel taraf olarak goériildi) ve bunun “disindaki” alanlar,
6zellikle 6n bolge, bilislerle (rasyonel taraf) iligkilendirmek ola-
gan hile geldi.

$imdi, Papez’e ve onun duygu devresi taslagina geri do-
nelim. Papez'in 6nermesi, “duygusal beyin” hakkindaki digiin-
celeri bugtine kadar gelen Paul MacLean tarafindan daha ileri
tagind1. 1949'da MacLean, birkag yil sonra adin1 “limbik sistem”
olarak duizenleyecegi, “i¢ giidiisel beyin” kavramni tanitan bir
makale yazdi. Sistem, Brocamin biiyiik limbik lobundan (yani,
beynin medial yiizeyindeki singulat girustan) ve bazi se¢ilmis su-
bkortikal bélgelerden olusuyordu. Bu subkortikal bélgelerden hi-
potalamusa Bard, Cannon ve ¢agdaslarinin ¢aligmalar nedeniyle
farkl bir énem verilmigti (bkz. 5. Béliim). MacLean'in limbik
sistemi, Batil diigtincede uzun bir ge¢misi olan ikilemi yansitir
sekilde, rasyonelligi destekledigine inanilan bélgelerden biiyik
6lgtide ayrilmig bir duygusal beyin olusturdu.
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SINGULAT KORTEKSIN BAZI i$LEVLERI

1940’larda hem primatlarda hem insanlarda yapilan elektriksel
uyarim ¢alismalarn korteksin pek ¢ok bélgesinin uyarilmasinin
-sadece subkorteks degil- otonomik sistemde degisimlere neden
oldugunu ortaya ¢ikarmusti. Singulat girus uyarilirken solunum-
da, kan basincinda, kalp atim hizinda ve gz bebegi reflekslerinde
carpic1 degisimler izlenmigti. Vokalizasyonda da degisimler gé-
rilmusti -bu tarz degisimler duygusal ve motivasyonel durum-
larda 6zellikle goriildiigi icin dikkate degerdir. Bir gorilin saldir-
gan bagiriglarini ya da bir sempanzenin sosyal uyum gostermek
i¢in gikardig yatistirial seslerini diistiniin; insanlar da duygusal
olarak uyarildiginda vokalizasyonlar kagimlmaz olarak degisir.”
Otonomik stireglere katilan pek gok korteks dig1 yapiyla baglanti-
st oldugu dustintlirse, singulat korteksin miidahilliginde ortaya
¢ikan otonomik degisimler anatomik baglantilar: ile tamamen
tutarlidir. Bu yolaklar 6nbeynin tabaninda yer alan hipotalamu-
su, periaquaduktal gri maddeyi (PAG) ve diger tst beyin sap1
alanlarini, ayrica medulladaki yapilarla da baglanti kurar. Yani,
singulat korteks néroaksis boyunca pek ¢ok seviyede etki eder.
Gergekten de singulat korteksin viicudun kosullarini de-
gistirme potansiyeli dikkatedegerdir. Bukortikal bélge, diger kor-
tikal alanlara kiyasla en yogun “asag1 inen” baglantilara sahiptir
(bu baglantilar kortikal olmayan yapilara yénlendirilenler).® Bu
sebeple, korteksin bir itici gii¢, motor ya da merkez olarak gériil-
mesi sasirtici degildir. Fakat, singulat korteks de beyin sapindan
“yukari gikan” girdiler alir. Bunlardan en garpici olani, beyindeki
ana i¢duyusal (viserosensitif) hiicre grubu olan medullanin bir
cekirdeginden gelen girdilerdir. Bu gélgenin ad1 soliter ¢ekirdek-
tir ve solunumsal, kardiyovaskiiler ve gastrointestinal sistemden
girdiler alir. Ayrica, aciya duyarh devreden gelen sinyaller de ta-
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lamus tizerinden singulata ulagir. Genel olarak, singulat korteks
iki yonlii sinyal iletisimine katilir: sadece viicudu etkileyen motor
otonom fonksiyonlara katilmakla kalmaz, aym zamanda viicu-
dun i¢inde bulundugu durumu ileten sinyallere de duyarhdur.

Degerlendirme, igsel veya digsal bir uyaranin degerlendi-
rilmesi anlamina gelir ve 6nemli olanlar duygusal bir tepkiyi te-
tikler; bu tepkinin buyiklig, stresi ve niteligi degerlendirme
stirecinin bir sonucudur. Fonksiyonel manyetik rezonans gériin-
tiileme (FMRG) aragtirmalan singulat korteksteki yanitlarin de-
gerlendirme siirecini yansitigini géstermektedir.? Ornegin, hafif
bir elektriksel sokla eslestirilismis nesnelerin yarattig1 kaginma
davraniginin siddetini siniflamalar istenen katilimcilarla yapilan
caligmalarda, singulat girustan elde edilen yanitlar katihmcilarin
siniflandirmalar ile pozitif korelasyon i¢indeydi; yani, nesneden
daha ¢ok kagindiklarin belirten katihmecilarin fMRG sinyalleri
de daha giglu cikiyordu ($ekil 6.4).

Response
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Sekil 6.4 Kaginma puanlamalary, singulat korteks beyin bélgesindeki yamtlar-
la iligkilidir (beynin ¢iziminde gésterilmistir). Deneyde, katilimcilar énceden

hafif sokla eglestirilen nesnelerin kaginma puanlarini degerlendirmiglerdi.

Hafif elektriksel sok deyince psikologlar tarafindan gegmiste uy-
gulanan trkutict deneyler ve hatta korku filmlerinden sahne-
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ler bile akla geliyor olabilir. Fakat, fonksiyonel MRG taramala-
rinda modern deneylerde kullanilan hafif elektriksel uyarimlar
katihmalarin biyiik gogunlugu tarafindan kolayca tolere edile-
bilen uyaranlardir. Ornegin benim laboratuvarimdaki ¢aligma-
larda, katilimcilar verilecek uyaranin giiciini, acitmayacak ama
rahatsiz hissettirecek bir seviyeye kadar arttirip ya da azaltarak
kendileri belirlerler. Uyaran agikga can sikici olsa da katilimeailar
can stkici bir seyi tecriibe etmeden olumsuz duygulanimlar ¢a-
lismak igin bagka bir yol yoktur. Fakat tabii ki, bu etik kurallar
gergevesinde yetiskinlerin onay1 alinarak yapilmak zorundadir.
Katilimailar deneyden herhangi bir zamanda ¢ekilmekte 6zgiir-
diir. 10 yildan fazla bir stiredir bu tarz deneyler yapmaktayim ve
¢ok az katilimci deneyden ¢ekilmistir.

5. Bolimde amigdalanin korku kosullanmasinda énemli
bir rolii oldugunu gérdiik: Baglangigta nétr olan bir uyaranla i¢-
gudiisel olarak olumsuz bir uyaranin eglestirilmesi, bir zaman-
lar n6tr olan uyaranin olumsuz 6zellikler kazanmasina yol agar.
Peki, kosullanmig bu uyaran artik olumsuz uyaranla eglestirilme-
diginde ne olur? Ornegin, bir ses bir sok ile eslestirildikten son-
ra tek bagina verilir. Eger bu béyle devam ederse de kogullanmis
uyaran (ses) artik kosulsuz uyaranin yarath@ etkiyi yaratmaz.
Dogal olarak, hayvanin uyaranin tekrar nétr oldugunu égrenme-
si gerekir; bu siireg sénme Ggrenmesi olarak adlandirilir. flging bir
sekilde, sénme Ggrenmesi kogullu bir uyaricinin artik tiksindirici
bir olay1 6ngérmedigini 6grenmek, 6nceki korku hafizasini unut-
mak gibi pasif, ¢lirime benzeri bir stireg degildir. Aksin, kendi
i¢inde aktif bir 6grenme stirecidir ve hayvanin nétr uyariciya tep-
ki vermeyi birakmasi igin yeterince ¢cabalamis olmasi gerekir. So-
nugta uyaric artik zararsiz oldugu i¢in agik¢a uyumsuz olacaktir.
Anksiyete gibi klinik durumlarin anlagilmasinda 6nemli etkileri
oldugu sezilen sonme 6grenimi kapsaml bir sekilde incelenmis-
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tir. Bu stirece, singulat korteks basta olmak tizere gesitli beyin
yapilar1 katilmaktadir. S6nme 6grenmesine detayli bir sekilde 11.
bolimde doénecegiz.

Singulat korteksin 6n bélimi ayrica aci/agn ile de iligki-
lidir. Inat1 agrilarin derecesi kisinin kendi ifadeleri tizerinden
olgtiltr. Mesela bir hasta sirtinin agridigini ve bu durumun ahgik
oldugu gibi tenis oynamasina miisaade etmedigini séyleyebilir.
Genis popiilasyonlardaki agri-iligkili vakalarin siklig1 géz 6niine
alindiginda, aragtirmacilar bu hastaliklarin “nesnel isaretlerini”
aramuglardir -geker hastaligi gibi bir hastalik i¢in yapilan kan
testine benzer bir sey. Bir dizi nérogériintiileme ¢aligmas: genis
sayilarda katilimciy: incelemistir. Tor Wager ve arkadaglar (2013)
sinyalleri 6znel rahatsizhik seviyesi ile iligkili olan 6n singulat
korteks ddhil olmak tizere pek gok beyin bélgesi bulmustur: bu
bélgedeki yanit ne kadar giigli ise kisinin 6znel agr diizeyi algisi
da o kadar ytiksekti.

Bu aragtirmacilar, makine 6grenmesi alanindaki hesap-
lama tekniklerini kullanarak agrinin nesnel bir él¢iisiint gelis-
tirmeye galistilar. Bir seye benzetmek gerekirse, goriintii tanima
amact olan bir sistemi disiiniin. Algoritma hazirlandiktan son-
ra, gelisigtizel bir resim girdi olarak verilir ve resmi kategorize
eden tanimlayic1 bir etiket ¢ikt: olarak tretilir -6rnegin, “leopar”
bir uyaran kategorisi olabilir. Bu algoritmalarda denek baglangi¢-
ta ¢ok sayida 6rnek resimle egitilir ve sonra yenileri verilerek test
edilir. “Denetimli 6grenme” (supervised training) denen durumda,
resimler zaten bilinen, hazir etiketleri ile birlikte verilerek maki-
ne 6grenmesi algoritmasi kalibre edilir; yani, aslinda “denetleyi-
ci” (stipervizor) bu resimlerin kimliklerini biliyor olmalidur.

Wager .ve arkadaglan da ellerindeki fonksiyonel MRG
verileri i¢cin benzer bir yaklasgimi1 benimsemislerdir.”® Bu aras-
tirmacilar, yaptiklar1 deneyde, bir katilimciyr agrili kogul igin
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Sekil 6.5 Beyin bolgelerinin agriy1 6ngérmeye katkilar1. Singulat korteksin
biiytik bir kismim da igeren agik gri bélgelerdeki giigli yanitlar, agr yogun-
luklarini tahmin eder. Ayrica bu yanitlar katihmalarin agriya iligkin verdik-
leri puanlar1 da 6ngérmektedir. Koyu gri bolgelerdeki giiglii yanitlar az agr

oldugunu 6ngérmiigtiir.

Kaynak: Gérsel nazik Tor Wager tarafindan saglanmgtir.

rahatsiz edici bir sicakliga, diger kosul i¢in de 6nemsiz bir si-
caklik diizeyine maruz birakmglardi. Algoritmalarini, o anki
kosul hangisi ise, beyin bélgelerinin buna verdigi yanitlarla ilig-
kilendirecek sekilde egitmislerdi. Makine 6grenmesi yontemi,
belirli bir deneysel kosulda ortaya ¢ikan beyin yanitlarina ba-
karak kendi tahminini ytritiiyordu (agrili ya da agrisiz kogul).
Olusturduklar teknik, o kadar dogru tahminler yapiyordu ki,
yeni bir hasta gosterildiginde tahminlerin duyarlilik ve 6zgiil-
lik diizeyi ytizde 94in Gizerine ¢ikiyordu. Bilindigi gibi, duyar-
lilik, “gergek pozitif” oranindan bahseder —yani, kosul agrili
oldugunda “agrili” olarak karar verme; ézgullik ise “gergek ne-
gatif” oranina, yani kogul agrisiz oldugunda “agrisiz” olarak ka-
rar verme anlamina gelir. Bagka bir deyisle, makine 6grenmesi
algoritmasi daha 6nce hi¢ gérmedigi bir veri ile test edildiginde,
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deneysel kosulu beyin yanitlarina bakarak dogru tahmin edebi-
liyordu, yani bir gesit “zihin okuma” gergeklestiriyordu ($ekil
6.5). Daha da ¢arpici olani, aragtirmacilar agrinin siddetini de
dogru éngorebiliyorlardy; bu durumda, algoritmalarini siiregen
agn siddetini o’dan 8e kadar bir 6lgekte tahmin edecek sekilde
egitmislerdi. Gergek ve tahmin edilen agn seviyeleri gtiglii bir
uyum gostermisti. Bir katihima agrinin siddetini yiiksek pu-
anladiginda (8’e yakin), algoritma da aynisin1 séyliiyordu; ka-
tilimar disiik puanladiginda ise (o’a yakin), yéntem, ortalama
olarak aynisini belirtiyordu.

Genel olarak, Wager ve arkadaglarinin yaklagimi arastir-
malara heyecan verici bir yén vermisti. Biiyiik 6lgtide niteliksel
olan bir alanda boylesine niceliksel bir bakig acis1 nadirdir, 6zel-
likle agrinin nasil hissettirdigi gibi 6znel bir konuda. Bu kiigtim-
senecek bir bagar1 degildi.

Bir sonraki béliime gegmeden énce, Papez’in beyinde duy-
gularin nasil organize edildigini agiklamaya ¢aligan limbik sistem
ve devresi fikrinin kalic1 mirasini anlatmak isterim. Nérobilimde
muhtemelen en yaygin kullanilan terimlerden birinin “limbik
sistem” olmasina ragmen, bu kavram bilimsel olarak kullanigh
olmak i¢in fazla hantal ve tutarsizdir. Bukavram ana akim med-
yada da fazlasiyla poptiler olmustur; mesela bu terim New York
Times da aratildifinda 200'den fazla sonug ¢ikmaktadir. Limbik
sisteme ait bélgelerle ilgili olarak asla bir uzlagmaya varilamadig
i¢in, bu terim sirkiiler bir sekilde “duygusal beyni” tarif etmek
i¢in kullanulmugti. Bazilarinin dedigi gibi, “limbik sistem” terimi,
adlandirmak yerine anlamlandirmaktadir.” Maalesef bu terim
aragtirmacilar tarafindan ¢ok siklikla kullanilir hile gelmistir,
ozellikle klinik veya tip alaninda olanlar bu kavrami sik kullan-
maktadir. Gergekten de duygularin beyindeki temelini agiklayan
tibbi metinlerin, her ikisi de mevcut bilgileri olduk¢a zayif bir
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sekilde yansitmasina ragmen, limbik sistemi hild MacLean'in
orijinal 6nerisine, hatta Papez’in devresine kadar giden sekillerde
tartigmasi biraz sagirticidir.

KORTEKS ADASI

Disdiinya, gorsel, isitsel, taktil (dokunsal), olfaktér (koku ile ilgi-
li) ve gustator (tat ile ilgili) uyaranlara yanit veren korteks alanla-
rini etkiler. Dig diinya, uyarandan ne kadar zenginse, i¢ organlar
ve viicudun dig katmani yani en blytk organimiz olan derinin
de dihil oldugu igsel sistemler de ayni oranda hareketlenir. Genis
bir sinyal gamy, 1s1, agr1, kaginma, gidiklanma, tensel dokunus,
kaslardan ve i¢ organlardan gelen hisler, vazomotor hararet (ani
kizarma ve terleme hissi), susama, aglik ve hatta “nefes a¢hg:” il-
gili duyumlar: destekler. Insulanin korteksi, viicudun durumu-
nu kesin ve sinyale-6zgii bir sekilde kaydeder. Bu bélge gelismis
bir duyusal kortekstir (Sekil 6.6).

Insula

$ekil 6.6 Beyin kesitinde insulanin korteksi, dolayisiyla “korteksin ig adasini’

ortaya gikarir.
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Viicudun i¢ duyusal (i¢ organlardan gelen) sinyalleri son
olarak korteksin bu ayricalikli kismina ulasmadan énce alt be-
yinsapina ugrarlar. Bir ada gibi, kortikal dokunun kendisiyle
kapli olan insula, beyne yandan ve digaridan bakildiginda gériile-
mez. Sanki kortikal ytizey, i¢teki kortikal kivrimin (insula) tizeri-
ne ikinci bir kivrim olugturarak geniglemeye karar vermis gibidir.
Bu ytizden insulay: 6rten kortekse Latincede “kapak” anlamina
gelen “operkulum” denir.

I organlardan gelen sinyallerin kortekse ulagti ile ilgi-
li ilk ipuglari 1950’lere kadar dayanir. Arastirmacilar bu ipugla-
riny, beyinden gikip kalbe, mideye ve bagirsaklara giden genis
bir sinir olan vagusu uyardiklarinda bulmuslardi. Maymun-
larda ve diger hayvanlarda vagus siniri uyarildiginda insular
kortekse kargilik gelen bir “vagal alic1 korteksin” aktive oldugu
not edilmigti. Penfield ve arkadaslar, insulanin igsel duyum-
larin bilingli olarak algilanmasindaki roliinii, beyin cerrahisi
operasyonundaki hastalarin kortekslerini elektriksel olarak
uyarak belirgin bir sekilde géstermislerdi.”* Penfield, elektrodu
primer duyusal korteks boyunca hareket ettirdik¢e, homuncu-
lusun dilinin hemen ilerisi boyunca uzanan ve elektriksel uya-
rihmin tat duyusu trettigi bir bolgeyi tanimlamigti. Elektrodu
daha ileri insulaya dogru ilerlettiginde ise hastalar agiz-yutak
bélgesi, yemek borusu ve hatta gastrointestinal duyum tanmim-
lamiglard.

Hastalar deneyimlerine dair gesitli tanimlamalar yapryor
olsalar da higbiri duygusal bir yanit bildirmemisti; yani yanitlar
daha ¢ok duyusal nitelikteydi. $imdi biliyoruz ki hem sempatik
hem parasempatik viicut sinyalleri insulaya iletilir. Ashinda, 6n
insula yanitlar1 oldukga gergekgi bir duyguyla, “viicuttan gelen
hisler” haritas: olusturarak daha 6nce bahsedilen tiim boyutlarda
viicudun igsel durumunu yansitir.”
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Bizler ¢evremizle stirekli bir sinerji i¢indeyiz ve bu etkile-
simlerin 6nemli ama siklikla ihmal edilmig bir bilegeni dokun-
madir. Dokunma duyusu, materyallerin 6zellikleri ve nesne ta-
nima hakkinda sonuglar ¢tkarmamiza yardima olarak dokular
ve sekiller hakkinda bilgi toplamamiza yardima olur. Dokunma-
nin ayrica afektif bir bilegeni de vardir; bazi deneyimler keyifli
(yumusak firca dokunuglar1 gibi) iken digerleri de keyifsizdir
(zzmparaya dokunmak gibi). Dokunma ayrica yakinlik hissi,
birliktelik ve cinsel davraniglar1 da tegvik eder. Dokunsal sosyal
etkilesimler zihinsel ve fiziksel saglik icin de yararhdir. Lezyon
aragtirmalar, insulanin uyarilmasinin duyusal keyif ve duygu-
larla ilgili boyutlar1 da dhil olmak tizere, dokunma duyumlari-
nin farkli formlar igin énemli oldugunu géstermistir. Ornegin,
yumugsak fir¢a dokunuglari somato-duyusal korteksle birlikte in-
sular kortekste fonksiyonel MRG yanitlar olusturmugtur ($ekil
6.2). Genel olarak aragtirmacilar, singulat korteks i¢in énerileni
otonom “motor” roliiniin aksine, insulay1 otonomik bir duyusal
girdi istasyonu olarak ele almaktadir. Ancak, gérdugimiiz tzere,
singulat i¢ organlardan gelen duyumsal sinyalleri de alir, boyle-
ce 6nemli dis islevlerine ek olarak duyusal iglemlere de katilmig
olur. Ayrica, insula viicudu kontrol etmek i¢in inen yolaklara da
sahiptir.# Dolayistyla hem singulat kortekste hem de insulada,
asimetrik olsa bile, ¢ift-yonlii iletigim vardur.

flk yillarda yaptifimiz MRG ¢aligmalarindan birinde,
zorlayia1 bir biligsel gorevde yiiksek performansi destekleyen
mekanizmalar1 anlamaya ¢alismistik (Pessoa ve ark. 2002). Bu
calismada katihmailar anhik olarak gésterilmis bir gorsel dese-
ni nasil birkag saniye akillarinda tutar sorusuna cevap aradik.
Baglam oldukga farkl olsa da yaklagimimiz Wager ve arkadas-
larinin agr ¢ahgmak igin kullandigina benziyordu. Hatirlarsaniz
aragtirmacilar beyin bolgelerinden aldiklari yanitlari kullanarak
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deneklerin agrili m1 yoksa agrisiz kogulda m1 oldugunu tahmin
etmeye calistyorlardi. Bizim ¢aligmamizda ise, amag, katilimcai-
nin verilen gérevi dogru yapip yapmadigini 6ngérmek igin beyin
sinyallerini kullanmakti. Bizim kullandigimiz uyaranin, dogas:
geregi gérsel oldugunu ve ¢aba gerektirdigini de diigiiniirsek, gor-
me korteksinden ve biligsel olarak zahmetli igler icin 6nemli olan
bolgelerden alinan sinyallerin performansi 6ngérmek igin kulla-
nilabilir olmasina ¢ok sagirmamistik. Bu bolgelere ek olarak, 6n
insulada goérevin gerektirdigi davramislarla baglantili sinyaller
gordiik. Arkadaglarimla bulgulan tartisirken, bu bélgenin bilig-
sel bir goreve katiliminmin kafamizi karnigtirdigini hatirhyorum.
Gergekten de yillar boyunca insular korteksin iglevleri ile ilgili
qigir agan ¢aligmalarin ardindan, bu kortikal lob biiyiik él¢iide
beynin i¢ duyumsal kismu olarak kabul edilmistir.

1990’larin sonlarina dogru MRG makineleri diinya ¢a-
pinda daha ulagilabilir oldugunda, aragtirmacilar agir yarah bir
kisinin fotografi gibi duygusal olarak tetikleyici uyaranlar ige-
ren deneysel kosullarda insulanin verdigi yanitlar1 incelemeye
basladilar. Bu tarz uyaranlara maruz kalmak bedensel hisler de
urettiginden, bunlar beklenen yanitlardi. Bu uyaranlar, 6rnegin
bir tip kitabinda, bir mutilasyon (bir viicut pargasinin kesilme-
si) resmine bakma ile elde edilebilir. Fakat, benim gérev perfor-
mansini inceledigim ¢alismadaki gibi algisal ve biligsel kogullar
iceren deneyler esnasinda insuladaki yamitlar tutarl bir sekilde
incelendiginde, MRG ¢aligmalari, zamanla bagka bir tablo ortaya
¢ikarmaya bagladi.

Pek ¢cok MRG ¢aligmasinda tiim beyin taranir. Yani, bir
aragtirmacinin belirli kosullarin belirli beyin bélgelerinde yanit
olusturduguna dair sevdigi bir teorisi varsa bile, beyin-capinda
veri toplandiginda beklenmedik bulgular daha kolay elde edil-
mektedir. Zamanla ¢aligmalar birbiriyle tutarh sonuglar géster-
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dikge, kanitlarin giicti de buna bagl olarak biiytimektedir. Ger-
cekten de ben ve arkadaglarim nérogériintiileme ¢aligmalarinin
binlerce biiytk 6lgekli analizini yaptigimizda (4. Boliimde tar-
tistlmigt1), 6n insulanin beyindeki islevsel olarak en gesitli bsl-
gelerden biri oldugunu ortaya koyduk (Anderson, Kinnison, ve
Pessoa 2013). Gergekten de insulanin 6zel bir i¢ duyumsal merkez
olmaktan daha fazlas1 oldugunu iddia eden gériiler, bu alanin
hareket, motivasyon, duygular, bilis ve alg ile iligkisini gésteren
aragtirmalarin  bulgularina dayandinlmaktadir. Giintimtzde
bile, insulanin cesitli zihinsel stireglere nasil katk: sagladig: hak-
kinda ¢ok az sey biliyoruz.

GOZLERIN USTUNDEKI KORTEKS

35 yasgindaki hasta EVR, beyni saran zarlarda olugan ve yavas bii-
yiiyen bir beyin zar1 timérii ameliyatina girmigti.” Iyilestikten
sonra EVR yogun kisilik degisimleri gostermisti. Stabil ve baga-
ril bir evliligi vardi, ameliyattan sonra uzun yillardir birlikte ol-
dugu karisindan boganmig ve aylar i¢inde tekrar evlenmisti, ki bu
evlilik de kisa siirmiistti. Onceden hevesli bir is anlayigi olan EV-
R'nin hatir1 sayilir bir finansal basarisi vardi, ameliyattan sonra
hakikatli ama felaketle sonuglanan bir dizi is girisiminde bulun-
du ve bunlardan biri onu iflasa stirtikledi. fyi performans: saye-
sinde terfileri garantileyen basarili bir profesyoneldi, sonrasinda
is hayatinda tutunamadi ve nihayetinde her seyden uzak bir or-
tamda yagsamak zorunda kaldi. Basitge EVR, artik profesyonel
hayatta bagarili olmak igin “yeteri kadar zeki” olmadigindan bu
durum onun kigisel yagamini bile etkiledi diye diistinebilirsiniz.
Fakat, bu agiklama onun yasadig1 zorluklan agiklamaya yetmi-
yor. Ameliyattan sonra, zeki, gekici ve niiktedan olarak algilanan
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hirsh bir konusmaciydi. Standardize edilmis testlerde ortalama-
nin iki standart sapma tizerinde puanlar elde ediyordu (IQ = 135,
ortalamanin 100 oldugu bir testte). Kisacas: bir igte tutunabilmek
icin donaniml ve “yeteri kadar zekiydi”.

Hasta EVR'ye yapilan ameliyatta frontal lobun orbi-
tofrontal korteks ad1 verilen, gézlerin hemen tizerinde yer alan,
birka¢ santimetre geriye dogru uzanan ve beynin 6n tabanini
olusturan bir pargas: ¢ikarilmist: (Sekil 6.7). Tecriibe ettigi ki-
silik degigimleri bu béliimiin baginda bahsedilen Phineas Ga-
ge'e atfedilenlere benziyordu. $imdi déntp baktigimizda Ga-
ge'in karakter degisimleri bir sekilde gegici ve abartilmis gibi
gériintiyor olmasina ragmen (giinkii Gage bir noktada §ili'de
bagarili bir uzun mesafe posta memuru olmustu.), EVR gibi
hastalar karsilastirilabilir “kisilik naklinin” ortaya ¢ikabilece-
gini gostermistir. EVR gibi hastalarda duygusal davraniglarda
siddetli degisimler gériilmez. Ornegin, 6ncekinden daha ¢ok
ofke patlamalarn yasasalar da ciddi depresyon belirtileri gos-
termezler. Bunun yerine, hastalar duygulanimlarinda genel bir
azalma tecriibe ederek duygusal olarak daha “s1§” bir hile gelir-
ler. Hatta bazi durumlarda “yalanci-psikopati” denen durumu
sergileyecek kadar duygusuzlagirlar. Bu durum beyin hasar
yuzinden ortaya ¢iktig1 icin, bir yaralanmadan kaynaklandi-
gin1 vurgulamak ve geleneksel psikopatiden ayirt etmek igin
“edinilmis sosyopati” olarak adlandirilir.”® Geleneksel psikopa-
tide, kan-donduran 6zellikler ¢ocukluk ve ergenlik dsneminde
ortaya ¢ikmaktadir. Bu hastalardaki psikopatiyi tarif etmenin
cok farkl yollar1 vardir ama, genel anlamda belirtiler, inatc1
antisosyal davraniglar, bozuk empati ve pismanhk duygular,
ctiretkdrlik, bastirilamayan bencil davranislarla karakterize bir
kisilik bozuklugu seklindedir.
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A Medial surface B Lateral surface

Sekil 6.7 Beynin orta hattindan (a) veya yan taraftan (b) orbitofrontal kortek-
sin gorintiisti. Bu korteks orbital kemigin ve gozlerin hemen tizerinde yer alir

ve beynin igine dogru uzanur.

Bu boliimiin baginda singulat korteks ve insulanin otonom
islemlere nasil katki sagladigini tartigmistik. Ayni erken dénem
kortikal alanlarin elektrikle uyarilmas: aragtirmalari, orbitofron-
tal korteksin de bu otonom islevlere katildigin1 géstermistir. Or-
negin, solunumdaki degisimler, kan basinci ve kalp atim hiz1 ve
g6z bebegi refleksi gibi otonom belirtiler orbitofrontal korteksle
iligkilidir. Bugtin, orbitofrontal korteks tizerine yapilan aragtir-
malarin ¢ogu, 6diiliin, yani daha genel olarak bir degerin hesap-
lanmasina nasil katki verdigini anlamay1 amaglar. Ornek olarak,
benim i¢in su anda iyi olan nedir -bu kitab: okumaya devam et-
mek mi ya da arkadaslarla digar1 ¢tkmak m1? Bu sorulara 10. Bé-
lumde geri d6necegiz.

SONUG

Nérobilimdeki erken dénem diigiince sistemi Viktoryan Ingilte-
re’sinin sosyal ve biyolojik kavramlarindan yogun bir sekilde etki-
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lenmisti. O dénem, ilerleme, hiyerarsi ve kontrol gibi kavramlar,
toplumun bir alt kiimesinin zenginlesmesini megsrulastirmak
icin ok revactaydi. Bu baglamda, beyin “ilkel” ve “geligmis” ki-
simlardan olugmus olarak gériilmdus, subkorteks ve korteks bu
iki tiir bolgenin tipik temsilcileri olarak var olmustur. Yine de
1950'lerle birlikte, prefrontal korteksin otonom iglemlere katilimi
kesin olarak kamitlanmigti. “Rasyonel” iglemlerin bag taci olan
bu bélge, iki yonli olarak solunum, kardiyovaskiiler ve hatta sin-
dirim mekanizmalarina, yani en alt seviye de dhil olmak tizere
tim bu “agag diizey islevlere,” d4hil olmustu. Beyinle ilgili her
nérobilimsel ders kitab1 ya da poptiler kitap korteksin pargala-
rinin dis diinyayla bag etmekte ne kadar 6nemli oldugunu tarif
eder, mesela gérme oksipital kortekste, isitme temporal lobda,
somatoduyusal iglemler parietal lobda gergeklesir gibi. Ancak,
korteks, bedenin i¢ diinyasiyla ilgilenilmesinde ayni derecede
énemlidir. Modern aragtirmalar prefrontal korteksin “en ytiksek
islevlere” katilimin, (yani plan yapma, bilginin manipiilasyonu,
davraniglarin 6ncelenmesi ve dahasi gibi) 6yle vurgular ki, viicu-
dun kontrolii ve gézlemlenmesine verdigi katkilar siklikla unu-
tur. Bu dar bir bakis agisidir, zira karmagik davranglar, i¢ ve dig
gerceklik arasindaki yakin iligkiyi igerir.
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7

BiLi§ VE PREFRONTAL KORTEKS

Bu béliimde bilis i¢in merkezi 6nemi olan su iki iglevi tartiga-
cagiz: caligma bellegi ve dikkat. Calisma bellegi, gerceklestirdi-
gimiz eylemler ve diistinceler igin faydah oldugu siirece bilgiyi
nasil aktif tuttugumuzla ilgilidir. Dikkat, terimin yaygin kulla-
nimindan da anlagilacag: gibi, diinyada neyi gézlemledigimizi,
gercekten neyin 6nemli oldugunu ifade eder. Daha sonra, bu ¢ok
yonlii islevlerin prefrontal korteksle nasil etkilesime girdigini
tartigacagiz. Sinirbilimciler prefrontal korteksi, soyut diistinme-
yi de kapsayacak sekilde biligin baskin oldugu, beynin en tepe
noktasi olarak tanimlamayi severler. Bu bélimde, bu fikri, bu
disiincenin kékenlerinin izini stirerek ve beynin dagitilmig bir
sistem olarak nasil diigtintilmesi gerektigini tartisarak iki parga-
da ele alinacaktir. Boylece, etkilesim hilindeki pargalar agisindan
beynin dolanik bir gériiniimiine yénelik durumu inga etmeye
baglamig olacagiz.

Aragtirmacilar her zaman beynin, muhtemelen insana
6zgl olan veya en azindan tiire “Ustiin” zihinsel yetenekler ka-
zandiran 6zelliklerini ortaya gikarmaya galistilar. Franz Gall ve
takipgilerinin 6nderlik ettigi ve su anda itibarin yitirmis olan
sahte bilimsel frenoloji hareketi, zihinsel iglevleri beyin bélgele-
rine lokalize etme arayigini baglatt1. Frenoloji 6zellikle 1810’]ar-
dan 1840’lara kadar aktifti ve frenologlar kafatas: yapisini ince-

* Ceviri: Erol Yildirim.
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leyerek beyindeki islevleri bulmaya ¢alisiyordu; savunucular,
siskinlik veya ¢okiintu-girinti gibi farkl desenleri hissetmek
i¢in parmak uglarim ve avuglarini bir kiginin kafatasinin tize-
rinde gezdirirdi. Belki de beynin 6n ve tst kismindaki konu-
mundan dolay Gall, insanlarin “iist diizey iglevlerini” frontal
(6n) lobun bazi béltumlerine yerlestirdi.' On dokuzuncu yiiz-
yilin ikinci yarisinda sinirbilim aktif bir aragtirma alani olarak
sekillenirken, lokalizasyon sorunu biiyiik ilgi gérdii ve Paul
Broca'nin 1861'de dil ile prefrontal korteksi birbirine baglayan
raporu (4. Bolim) sayesinde ciddi derecede canlandi. Paris’te
Société d’Anatomie (Anatomi Toplulugu) éniinde Tan’la ilgili
klinik ve nérolojik aragtirma sonuglarini agikladigi sunum hem
klinisyenler hem de deneyciler tizerinde muazzam bir etki ya-
ratt1. Broca, frontal lobun konugma igin ve aym1 zamanda mu-
hakeme, dlisinme ve soyutlama d4hil daha ytiksek entelektiiel
islevler i¢in 6nemli oldugunu 6ne stirdi. Beynin bu kismina
olan ilgi 6nemli él¢tide artt1.

On yedi y1l sonra Broca, prefrontal korteksin entelektiel
islevler agisindan éneminin 6ne gikarilmasinda yeniden biiyiik
bir etkiye sahip olacakti. Broca, 1878'de yazdig tarihi 6neme sa-
hip teorik makalesinde (6. Bélimde de tartigilmaktadir) bu te-
may: gliglt bir sekilde gelistirdi ve primat beyninin diger meme-
lilerin beyninden “gok sayida ve ¢ok carpic1 6zellikler” ile ayirt
edilebilecegi sonucuna vardi. Ancak bunlarin arasinda en 6nem-
lisi frontal lobun baskinhigiydi. Bu géristen etkilenerek tiim ih-
tiyati elden birakti:*

Bu sayisiz ozelligin aym anda ortaya gkmas: bityiik dig degisik-

liklere yol agar ve tiim serebral morfolojiyi 6ylesine altiist eder ki,

sanki zincir kirilmig, doga eski kaliplarni parcalamis ve proje
tamamen farkl bir planlar dizisi kullanlarak yeniden basla-
tilmag gibi, kisi kendini yepyeni bir diizen gordiigtine inanabilir.
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9. Béliimde beyin evrimini daha ayrintili olarak tartisacagiz. Ay-
rica, Broca’nin modern sinirbilim araglarina sahip olmadigim
dikkate alarak, memeli beyninin organizasyonunun nasil yanls
bir portresini ¢izdigini de agiklayacagiz. Yine de zek4 ve frontal
korteks 6ntimuizdeki 100 y1l boyunca eslestirilecekti ve hald da
oyle.

KORTIKAL NORONLARDAN ELEKTRIiKSEL
AKTiVITENIN OLCULMESI

Korteks ile viicut arasindaki baglantilar1 agiga ¢ikaran elektriksel
stimtilasyon ¢alismalariyla (6. B6liim) benzer tiirden ¢aligmalar
korteksin tepki 6zelliklerini de ortaya ¢ikarmayir amaglamustir.
Ancak bazi1 beyin béliimlerinin islevlerinin kegfi, ancak 19507le-
rin sonlarinda ve 1960’larin baglarinda elektrofizyolojik kayit tek-
niginin gelistirilmesiyle buyiik élgtide ilerleme kaydetti. Bu y6n-
temle, hiicrelerin ya hep ya hi¢ ateslenmesi de d4hil olmak tizere
hiicresel aktiviteyi dogrudan kaydetmek icin kortekse elektrotlar
yerlestirildi. Baglangigta kayitlar anestezi altindaki hayvanlarda
yapildi, ancak daha sonra teknik, uyanik hayvanlarda élgiimlere
izin verecek sekilde genigletildi, ancak yine de kontrol altinda tu-
tulmalan gerekiyordu. Giiniimtizde uyanik ve serbestce hareket
eden hayvanlarda néronal aktiviteyi kaydetme teknikleri hizla
gelismektedir.

flk caligmalar, korteksin duyusal uyarima yanit veren
kisimlarindaki tepkileri ortaya koymugstur. Hayvanlar hareket
etmeleri engellendigi ve anestezi altinda oldugu i¢in burasi bag-
langig i¢in dogal bir yerdi. Hayvan anestezi altindayken hiicre
ateglemesinin tespit edilip edilemeyecegini merak edebilirsiniz;
gorme ile ilgili caligmalarda hayvanlarin gézleri bile yapay ola-
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rak agik tutuldu. Duyusal tepkiler agisindan, hayvanin anestezi
altindaki tepki 6zellikleri uyaniklik durumundakine benzerdir.
Duyusal bélgeleri incelemenin ikinci 6nemli nedeni, arastirma-
cilarin uyaranlari oldukga hassas bir sekilde segmesine ve kontrol
etmesine imk4n sunmasiydi. Ornegin, belirli bir uzunluga, agiya
ve hiza sahip gérsel uyaranlar gozlerinin éniinde hareket edecek
sekilde sunabilirlerdi. Eger isitsel bir uyaran veriyor olsalardi, bu
ses belli bir yogunluk, stire ve dalga 6zelliklerine sahip olabilirdi.

Toplamda, bu strateji son derece verimli oldugunu ispat-
lad1 ve nérofizyologlar1 onlarca yildir meggul etti. Gérsel sistem
orneginde goruldugi gibi aragtirmacilar azar azar, kortikal alan-
larin giderek daha karmagik hile gelen nesneleri islemden nasil
gegirdigini agiklayan bir bilgi birikimi olugturdular. Ornegin,
birincil gérsel kortekste (V1 alani) hiicreler, bir “gubugun” (bir
kalemi dugtintin) agis1 gibi oldukga spesifik ve temel uyaran 6zel-
liklerine yant verir. Fizyolojik ve anatomik 6zelliklerine dayana-
rak, aragtirmacilar agamal1 olarak bir alan katalogu olusturdular
(¢ok da yaratic1 olmadan bazilarina V2, V3 ve V4 ad1 verildi). Her
bolgedeki hiicre tepkileri, nesnenin sekli, rengi ve hareketi da-
hil olmak tizere farkli uyaran ézelliklerine duyarldir. 1980’lerin
ortalarina gelindiginde oksipital, temporal ve pariyetal korteks-
te yaklagik 15 bélge “gorsel” olarak siniflandirihyordu. Oksipital
lobun bazi kisimlarindaki tepkiler oldukga basit ve nesnelerin
fiziksel kalitesine bagliyken, temporal ve pariyetal korteks kisim-
larindaki tepkiler belirgin derecede daha soyuttur. Bazilari insan
yuzlerine bile tepki veriyor! Temporal korteksin alt kismindaki
hticreler ytiz resimlerine yanit olarak yogun bir sekilde ateglenir
ve bazi durumlarda yamitlarinda oldukga segicidirler; belirli bir
kisinin resimlerine gtiglii bir sekilde yanit verirken diger ytzlere
¢ok daha az yanit verebilir veya yiiz olmayan resimlere hi¢ yamt
vermeyebilirler. Bir epilepsi hastasi tizerinde 2005 yilinda yapi-
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lan bir ¢alismada, elektrotlar yerlestirilmis hiicrelerden birinin,
aktris Jennifer Aniston'in resimlerini agik bir sekilde tercih ettigi
gériilmus ve bu durum medyada “Jennifer Aniston hiicresi” sek-
linde haberlere yol agmustir.? Tabii ki, o hticre gergekten de 6yle
miydi? Elbette bu hiicre 6liirse, hasta birdenbire oyuncu kavra-
muini ve hatta onun gérsel imgesini kaybetmeyecektir. Arastirma-
clar sonunda néronun ayni zamanda eski rol arkadag: Lisa Kud-
row'un resimlerine yamt olarak da ateglendigini ve muhtemelen
bu durumun s6z konusu hastanin hafiza baglantilarini yansitti-
gini kesfettiler.

Maymun beynindeki gorsel alanlarin haritasini gikarirken
aragtirmacilarin (bu bélgedeki bazi hiicrelerin goz hareketlerinin
kontroliinde yogun olarak yer aldig1) frontal kortekse ulagmala-
11 uzun siirmedi. Ozellikle primatlar, géziin sabitlendigi yerdeki
ayrintil gorsel islemeye dayanan, diinyadaki nesnelerin seklini
ve bi¢imini (algilamaya) ayarlanmistir. Nérofizyoloji yavas yavas
beynin, yanitlarin dogrudan uyaria 6zelliklerine bagl olmadig:
kisimlarina dogru ilerledikge (gorsel nesnenin yesil ya da sar1 ol-
masi 6nemli degildir, en azindan gérev igin 6nemli olmadif: si-
rece), aragtirmalanin odag “biligsel degiskenlere” kaymugtir. Bir
hayvan bir uyarani nasil hatirlar, neye dikkat edecegine nasil ka-
rar verir veya gérevler arasinda nasil gegis yapar?

BiLGiYi AKILDA TUTMAK

1970’lerin baginda buytik bir kesif, beyinde biligsel stireglerin na-
sil gergeklestiginin anlagilmasina kap araladi. Psikologlar, onlar-
ca yildir insanlarin ve diger hayvanlarin bilgiyi aktif olarak nasil
tuttuklariyla ilgileniyorlardi. Hatirlanmasi gereken kelimelerin
bir listesi verildiginde, 6rnegin 20 saniyelik kisa bir aradan sonra,
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insanlar kag 6geyi hatirlayabilir? Hem kelimeler hem de kelime-
lerin siralarini hatirlayabiliyorlar mi? Bu tip “igleyen bellek” (geg-
misteki olaylarin uzun siireli olarak hatirlanmasindan farklhdur),
1930’lu yillarda maymunlarda kapsamh bir sekilde aragtirilms
ve prefrontal korteksin énemi zaten ortaya konmustu: prefrontal
korteksin dorsolateral kisminin lezyonlari igleyen bellek yetenek-
lerini 6nemli él¢ctide bozmaktadir.

Tipik bir isleyen bellek deneyinde, her denemede ilk énce
gorsel bir uyaran gosterilir. Daha sonra, uyaranin bulunmadi§
birkag saniyelik bir bekleme stireci vardir (bilgisayar ekranlarinin
kullanilmasindan énceki ilk deneylerde, maymunlarin gérmesi
engellenmistir), ardindan test uyaraninin sunumu gelir. Gérev,
test uyaraninin énceki uyaranla eglesip eslesmedigini belirtmek-
tir. Bu nedenle bagarih performans igin ilk uyaranin bir tir bellek
izi olugmas: gerekir; dogru cevab belirlemek igin bu izin de test
uyarani ile eglestirilmesi gerekir.

Gecikme sirasinda ne tiir bir sinirsel sinyal iki gérsel 6ge
arasindaki bosluga koprii olur? Gérsel uyaranlara verilen hiicre
tepkileri gecicidir ve yaklagik yarim saniye iginde uyar1 6ncesi
seviyelere geri déner (uyarim yoklugunda, birgok hiicre tama-
men duragan degildir ve diisiik “temel” seviyede sinyal tretir).
Bu nedenle aragtirmacilar, gecikme sirasinda kesintisiz hiicre
ateslemesinin kamitini anyorlardi ve rhesus maymunlarinin
prefrontal korteksindeki néronlardan kayit yaparken bulduk-
lar1 ey de buydu (Sekil 7.1). Bu stiregiden aktivite, gecikme s1-
rasindaki hatirlamanin sinirsel kargihig: olarak yorumlandi ve
caligma belleginin néral imzasi olarak kabul edildi. 1971'de ya-
yinlanan iki bagimsiz makale, kesintisiz ateslemeyi kegfetti ve
ok etkili oldu. Sinirbilimciler ilk kez, fiziksel bir uyaranla dog-
rudan baglantili olmayan soyut bir zihinsel islemin (gecikme
sirasinda higbir uyaran gésterilmez) tanimlanabilecegini gos-
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termiglerdir. Béylece biligsel gorevlerin incelenmesi miimkiin
hile geldi ve karmagik zihinsel islevlerin altinda yatan hticresel
mekanizmalar ortaya ¢ikarilabildi.

B c Gida gériiniirken

D Gida gériinmezken

S
lucu  Geckme Tepki
Sekil 71 Uyaram gdrmese de ilgili bilgiyi akilda tutmak. (a) 1lk asgama deneysel
diizenek. (b, ¢, d) Prefrontal korteksteki hiicre kayitlari, hayvanin gida mad-
desini gérmedigi gecikme boyunca siirekli ategleme yapan hiicreleri ortaya

citkarmugtur.

Gecikme boyunca kesintisiz yanit veren htcrelerin kisa
stireli hatirlamay: gergeklestirdigi sonucuna varabilir miyiz? Bi-
rincisi bu motor hazirhiga da baglanabilirler, ¢ink{i denemenin
sonunda maymunun, érnegin bir yanit bélgesine dokunarak,
test uyaraninin baglangictaki uyaranla eglesip eslesmedigini
belirtmesi gerekmektedir. Dolayisiyla, kesintisiz atesleme, go-
revin animsatici bileseniyle degil, motor kismiyla da ilgili ola-
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bilir. Kamitlar1 tutma siiregleri lehine nasil giiclendirebiliriz?
Prefrontal korteksteki hiicreler, 6rnegin belirli bir gekil veya
renkteki belirli uyaranlar tercih eder. Birgok ¢aligma, stirdiiri-
len tepkilerin, hatirlanmasi gereken uyaranin ayni 6zellikleri-
ne gore ayarlandigini gostermistir; bu da gergek bir néral imza
olmasi i¢in tam olarak gerekli olan seydir (6rnegin, Constan-
tinidis, Franowicz ve Goldman-Rakic 2001). Ornegin, eger bir
prefrontal hiicre yuvarlak bir uyaran kisa bir stire gosterildigin-
de onu tercih ediyorsa ve o uyaranin hatirlanmasi gerekiyorsa
bu hiicre gecikme sirasinda kuvvetli bir sekilde ateglenecektir
(gecikme sirasinda higbir uyaranin gésterilmedigini hatirlayin);
aksi halde daha zayif tepki verecektir.

SANA DiKKAT ETMELi Mivim?

Bir ziirafaya saldiran g disi aslani dtigtintin. Avin kafasini ka-
rigtirmay ve dikkatini bagka yéne ¢ekmeyi amaghyorlar; béyle
bir durumda ztirafa olup biten her seyi takip edemez. Hayvanlar
aldiklan bilgilerin tamamini kusursuz bir sekilde isleyemezler.
Peki, diger bilgi kaynaklarini géz ardi ederken bazi bilgileri nasil
segiyorlar?

Goérme korteksindeki her bir hiicre gérme alanindaki
tiim uyaranlara yanit vermez; yalnizca “alic1 alan” adi verilen gé-
rig alaninin sinirh kisimlarindaki nesnelere yanit verirler. Ay-
rica hiicreler belirli 6zellikleri dikkate alir: Hareket ediyor mu?
Renkli mi? Ve benzeri. Ornegin V4 gérme alanindaki néronlar
siklikla belirli renkteki uyaranlari dikkate alir. Aragtirmacilar
gorsel dikkatin mekanizmalarin aragtirmak i¢in bu ézellikler-
den yararlandilar.* Onemli bir seye verilen yanutlar, daha az ala-
kali bir égeye verilen yanitlardan nasil farklilagtyor? ilk olarak
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aragtirmacilar, bir hiicrenin belirgin yant verdigi “etkili” bir
uyaranin yani sira zayif tepkiler treten “etkisiz” bir uyaran be-
lirlediler. Daha sonra her iki uyarani da hiicrenin alic1 alanina
yerlestirdiler, bylece her ikisi de hiicreden tepkiler alabildiler.
Daha sonra hayvana bunlardan birine dikkat ederken digerini
gérmezden gelmesini dgrettiler. Ilgili olanin uzunlugunu (ya-
tay veya dikey) belirtmesi i¢in hayvani 6dullendirdiklerinde,
dikkati odaklamanin hiicrenin yaniti tizerinde dramatik bir et-
kisi oldugunu buldular. Maymun etkili uyarana dikkat ederse
hiicre giiglii bir sekilde tepki veriyordu. Ote yandan maymun
etkisiz uyarana dikkat ettiginde ise ¢ikt1 6nemli 6l¢iide azald:.
Gergek fiziksel uyar her iki durumda da tamamen ayni oldu-
gundan bu ilging bir sonugtur ($ekil 7.2). Degisen sey hayvanin
durumudur: ilk durumda etkili uyaran Snemlidir, digerinde
ise etkisiz uyaran deneycinin 6diil elde etmesinde 6nemlidir. O
hilde tepkiler bityiik 6l¢tide ilgilenilen nesnenin niteliklerine
gore belirlenir. Sanki beyin o anda énemli bilgiye odaklaniyor-
ken alakasiz bilginin etkisini azaltacak bir filtreleme mekaniz-
mas1 uyguluyormus gibidir.

Sekil 7.2’dekine benzer bulgular ilk kez 19807lerin orta-
sinda tanimlandifindan beri, dikkat mekanizmalarina iligkin
literatiir mantar gibi gogalmistir. Artik beynin bir dizi rekabet
mekanizmasi yirittGgini biliyoruz: Mesela gérmede, belirli
nesnelerin veya gorsel alanin bazi béliimlerinin iglenmesi tercih
edilirken, diger nesnelere veya mekénsal konumlara dikkat azal-
tilir. Dikkat, tek bir stireg olarak degil, bu sorunun ¢6ztilmesine
yardimci olan bir stiregler toplami olarak daha iyi anlagilir: Be-
yin, daha az alakali sinyalleri g6z ard1 ederken, alakal bilgileri
nasil secer?

DOLANIK BEYIN | 177



SON SINIR: FRONTAL KORTEKS

Frontal korteksin ¢alisma belleginde énemli bir rol oynadigini
gorduk; buradaki lezyonlar maymunun bilgileri aktif olarak zi-
hinde tutma yetenegini bozuyor. Dikkatin de frontal korteksle
iligkili olduguna inanilmaktadir. Yukarida agiklanan &érnekte,
V4'teki gorsel yanitlan etkileyen bélgelerden biri, frontal kor-
tekste “frontal géz alami” ad1 verilen ve baglangigta géz hareket-
lerini kontrol ettigi bilinen (ad1 da buradan gelmektedir zaten)
ancak aym zamanda dikkate de katkida bulunan bir alandir.
Frontal g6z alanindan gorsel kortekse giden anatomik yollar, bi-
rincisinin ikincisini gorevle ilgili bilgilerin, yani hayvanin dikkat
etmesi talimati verilen bilgilerin islenmesini saglayacak sekilde
yonlendirmesine olanak tanur. '

Devam etmeden 6nce frontal ve prefrontal korteks arasin-
daki ayrim netlestirmemiz gerekiyor. Merkezi yarik, yani santral
sulkus, korteksin yan ytizeyinde pariyetal ve frontal korteksleri
ayiran belirgin bir yariktir. On tarafindaki ilk girus, birincil mo-
tor korteksin bulundugu yerdir ($ekil 7.3). Wilder Penfield (6.
Bo6lim) tarafindan anlatilan homunkulusun motor kismidir ve
oradaki hticreler motor hareketlerle yakindan iligkilidir. Beynin
6n kismina dogru ilerlersek, hiicre ateglemesinin hareket niyeti
ve hareketin planlamasi anlamina gelen, ancak gergekte hareket
yaratmayan ¢ok sayida “premotor” alanla kargilaginiz. Frontal
korteksin motor fonksiyonla ilgili bélgelerini lobun daha “asil
kisimlarindan” ayirmak igin (bkz. sonraki béliimdeki tartigma)
motor alan diginda kalan frontal alan “prefrontal bolge” olarak
tanimlanur.
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Etkili uyarana Etkisizuyarana

Etkisiz uyaran dikka{ tdikkat

Sekil 7.2 Dikkat, ilgili bilgilerin segilmesine yardima olan bir filtre olarak ¢a-
ligabilir. Deney diizeneginde, hayvan ¢oklu uyarim kosullar: sirasinda géziini
sabit tutmak tizere egitilmistir. Hem etkili hem de etkisiz uyaranlar alici alan-
da oldugunda, yamt orta diizeydedir (bkz. ortadaki dikdértgen ve diiz, koyu

gri ¢izgi). Dikkat uyaranlardan birine odaklanirken aym anda bagka bir uyaran
da mevcut oldugunda (en sagdaki iki dikdértgen), yanit bir uyaran tek bagina
sunuldugunda gézlenene yaklasir (en soldaki iki dikdértgen). Bagka bir deyig-

le, dikkat stireci, dikkat edilmeyen uyaran “filtreliyor” gibi gériinmektedir.

Frontal

Prafrontal

Sekil 7.3 Frontal ve prefrontal korteks. Prefrontal kofteks, motor iglevle daha
az dogrudan ilgili olan ve genellikle “soyut” islemlerle ilgili oldugu diigtiniilen

alanlar igerir.
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Hem ¢alisma bellegi hem de dikkat paradigmatik biligsel
stireglerdir; bu siiregler beynin nasil ¢caligtigina dair ¢ogu sinir
bilimcinin beklentilerini karsilar ve bunlar prefrontal korteks-
le iligkilidir> Peki prefrontal korteksin genel islevi nedir? Ne ise
yariyor? Prefrontal korteksin hasar gérmesi bir kisinin zekdsim
“yok eder” mi? Lezyonlar: olan hastalar tizerinde yapilan gahg-
malar bir nevi bulmacay: ya da “frontal lobun bilmecesi” olarak
tanimlanan geyi ortaya gikarmigtir (Damasio 1979). Aslinda has-
talarin gtinliik davraniglarina dayanarak nérolojik bir bozuklugu
tespit etmek siklikla zordur. Prefrontal lezyonlu hastalar algisal
yeteneklerde belirgin bir bozukluk géstermezler ve konugmalari
akic1 ve tutarh olabilir. Standart IQ testleri de d4hil olmak tizere
geleneksel zek4 testlerinde normal performans sergilerler. Ancak
. daha hassas ve spesifik testlerle lezyonlarin bazi iglevleri bozdu-
gu ortaya ¢ikar.

Bazi durumlarda uygulanan testler o kadar spesifik, hatta
6zel gelistirilmig degildir. Bir 6rnek olarak (iginde az miktarda
bile olsun kara mizah olmadan), prefrontal hasarl bir hastanin
davraniginin, o sirada sahip oldugu bilgilerin hakimiyeti altina
alindigina bakalim. Paris’te nérolog olan F. Lhermitte, hastalar-
nin, tistiinde geki, ¢ivi ve resim bulunan bir masaya oturmalari-
n1 istedi (Lhermitte 1983). Hastalardan birisi resmi duvara asmak
i¢in gerekli egyalar aldi. Bagka bir seferinde nérolog masaya bir
enjektor igne koydu, hastaya arkasini déndi ve pantolonunu
styirdl. Hasta ne yapt1? Hi¢ sasirmadan igneyi aldi ve doktorun
kalgasina giizelce sapladi!® Her bir seferinde hastalarin ne dustin-
diigini merak ediyorsaniz, soyle bir ey séylerlerdi: “Sen bana
birtakim egyalar verdin; ben de bunlan kullanmam gerektigini
diisiindiim.”

Her ne kadar buytileyici olsalar dabu 6rneklerin konunun
ne oldugunu iyice anlamaya pek bir yardimi olmuyor. Bu bir di-
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sinhibisyon (kendini durduramama) meselesi mi, sadece ‘o anda
mevcut olana’ odaklanabilmeyle mi ilgili, sosyal durumlarda ne
yapacagni bilememe mi, yoksa bu faktérlerin bir kombinasyonu
mu? Ilging bir sekilde, yukanidaki vakalarda hastalar, nispeten
basit olmasina ragmen kesinlikle 6nemsiz olmayan davraniglar
yerine getirebiliyorlard: (bu isleri yapacak bir robot gelistirmenin
zorluklarini diigtintin). Peki prefrontal korteks ne ig yapar? Daha
gelismis deneysel paradigmalar (gérevler), bunun biligsel kont-
rol olarak adlandirilan bir seyle ilgili oldugu fikrinde birlesiyor.
Bunu iki gérevi tanimlayarak agiklayacagim: Wisconsin Kart Eg-
leme ve Stroop gérevi.” '

Wisconsin Kart Egleme gérevinde katilimclardan kartla-
11 sekline, rengine veya sembol miktarina gére eslemeleri istenir
(Sekil 7.4). Kartlar1 hangi kurala gére egleyecekleri onlara séylen-
mez ancak her bir eglemeden sonra kendisine eglemesinin dogru
olup olmadig séylenir. Kisi 10 dogru esleme yaptiktan sonra ku-
ral degisir. Isin pif noktasi, katiimciya bu degisiklik hakkinda
bilgi verilmemesi, dolayisiyla bir hata yaptiktan sonra kisinin es-
leme kuralini degistirmek zorunda kalmasidir. Dogru bir egleme
yapildiktan sonra 10 dogru esleme yapilana kadar kural degisti-
rilmez; bu hiliyle destedeki tiim kartlar esleninceye kadar test
devam eder. Déniim noktas: niteligindeki bir ¢alismada, nérop-
sikolog Brenda Milner, bu gérevde frontal lob hastalarinin, pari-
yetal ve oksipital korteks gibi diger korteks alanlarinda lezyonlar:
olan kontrol katihmcilarindan daha kétii performans gésterdigi-
ni kegfetti. Frontal lob hastalar neyde zorlandilar? Hastalar tek
bir kurala bagh kalma (6rnegin, renge gére esleme) ve olumsuz
geri bildirimler alsalar bile kartlar1 6nceki seferdekiyle ayni sekil-
de eslemeye devam etme egiliminde oldular. Milner'n yaklagimi
deneysel agidan kusursuzdu. Sadece korteksin bagka yerlerinde
lezyonlar olan hastalarin performansini incelemekle kalmads,
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ayn1 zamanda ¢alisma gruplarinin her biri hasardan énce ve son-
ra test edildi ve bu da-ona lezyonun konumuna bagh olarak dav-
ranistaki degisikligi izole etmesine olanak tanidi.

Bununla birlikte, Wisconsin gérevinin sonuglarini yorum-
lamak zordur ve ayrica bu zorluga ilaveten beyin lezyonu olma-
yan bazi siradan katilimalar bile bu testte dugiik performans
gosterirler.

Wisconsin kart egleme gérevi

DR

Sekil 7.4 Wisconsin kart egleme gérevi, tiim kartlarin sekil, renk veya sembol

sayisina gore eglenmesini gerektirir. Burada, en alttaki test kart, sirasiyla say:
veya sekle gére yukaridaki satirdaki birinci veya ikinci kartlarla eglegebilir.
Katilimalara kural asla agik¢a séylenmez, sadece yaptiklarinin dogru olup

olmadiklari séylenir.

Stroop gorevi (adini, gelistiricisi ]. Ridley Stroop’tan al-
mugtir), hem basit hem de etkili olmasi nedeniyle ilgi ¢ekicidir.
I¢inde, “kirmuz1”, “yesil” gibi renk adlarinin siyah mirekkeple ya-
zilmig oldugu bir sayfa hayal edin. $imdi kelimeleri, biri kelimey-

le eslesen ve digeri eslesmeyen farkl renklerde kalemlerle yazdi-
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giniz1 hayal edin; 6rnegin, kirmizi miirekkeple yazilmis “kirmizi”
kelimesi (buna uyumlu denir) veya yesil mtrekkeple yazilmig
“kirmiz1” kelimesi (buna uyumsuz denir). Géreviniz, kelimeyi
yazmak i¢in kullamilan ‘murekkebin rengini’ séylemektir. Keli-
menin ad1 miirekkebin rengiyle eslesmiyorsa, gérev olmas gere-
kenden biraz daha zor gelecektir. Stroop gérevinde katihmcdan
farkli denemelerde ya kelimeyi okumasi ya da yazinin miirekkep
rengini sdylemesi istenir. Her uyaran iki 6zellik igerir (kelime an-
lam1 ve renk) ve katilimcinin yeterli performans: gosterebilmesi
i¢in uygun 6zellige segici olarak dikkat etmesi gerekir. Temel kar-
silagtirma, bir kiginin uyumsuz ve uyumlu denemeleri bitirme
siirelerini kiyaslamaktir; haliyle kisiler ilkinde biraz daha yavag-
tir. Frontal lob hasar1 olan hastalar, 6zellikle talimatlarin sézciig
gormeden kisa bir siire 6nce verildigi daha zorlu versiyonlarda bu
gorevde zorluk yasarlar (Dunbar ve Sussman 1995).

Stroop gérevine ¢atigma gorevi denir ¢iinkii uyumsuz
denemeler sirasinda kisiden, rekabet hilindeki 6zellige (kelime
anlami) degil bagka bir 6zellige (renk) odaklanmas: istenir. Hem
catigmanin varligini tespit etmek hem de onu ¢6zmek 6nemli
biligsel iglevlerdir. Cesitli ¢atigma durumlarn bir¢ok davranigsal
baglamda, 6zellikle de daha otomatik ve kontrollii davranislarin
etkilesime girdigi durumlarda ortaya ¢ikar. Belirli eylemler tek-
rar tekrar gergeklestirildiginde aligkanlik hiline gelirler; bu, on-
lan verimli, yani daha otomatik hile getirmek i¢in 6nemli olan
bir aligkanlik olusum stirecidir. Otomatiklesmis bir davranis icra
edilirken onu kirmak oldukga zor olabilir: Bir kez tetiklendiginde
sonuna kadar gider. Ancak bir isi yapmak igin aligilms bir eylem
gereksizse, onu yeniden ayarlamak, degistirmek veya tamamen
iptal etmek miimkiin olmaldir. Iste o zaman biligsel kontrol
devreye girer. Basit bir 6rnek olarak, bir kavsakta 151k yesile dén-
dugiinde gaz pedalina basmay: diigiintin. Uzun yillardir araba
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kullananlarimiz i¢in bu eylem tamamen aligkanhiktir. Ancak bi-
sikletle kargidan karsiya gegen bir ¢ocugu goren kisi hemen fren
pedalina basabilmelidir. Hem yesil 15181 hem de ¢ocugu gérmek
catismayi (tespit kismi) tetikler; gaza basmayi birakip hizla frene
basmak sorunu ¢ozer (¢6ztim kismi).

Stroop gérevi, biligsel kontroliin ve hedefe yénelik davra-
niglarin temel bir 6zelligini géstermektedir. Test, rekabet duru-
munda, daha giiglii ancak gérevle ilgisiz bir yanuttan (veya bilgi
kaynagindan) daha zayif ancak gérevleilgili bir yanit1 (veya bilgi
kaynagi) segme yetenegini Slger.® Arastirmacilar bunun, rakip ve
daha giiglii eylem segeneklerinin varliginda bile hedeflere bagh
kalmayi saglayan prefrontal korteksin merkezi katkisi olduguna
inaniyor. Prefrontal korteksin temel iglevinin “oyunun kural-
larinin” benimsenmesini ve takip edilmesini saglamak oldugu
ileri stirtilmiigtiir. Lhermitte’in hastasini hatirlayin: Paris'te bir
doktor tarafindan muayene edilmenin kurallar ne olursa olsun,
hastanin doktorun kalgasina bir siringa saplanmasi bu kurallara
dahil degildir!

Bu béliimii tarihi bir notla bitirecegim. Prefrontal kortek-
sin iglevini kegfetme arayig1, bu bélgeyi bir birim veya en azindan
nispeten tutarl bir islevsel varlik olarak kavramsallastirir. Ancak
prefrontal korteks kocamandir ve onun 6ziinii bulma arayiginin
zorluklarla kusatilmis olmas: sagirtici degildir. 1980’lere gelindi-
ginde, ilerlemenin hizlanmasi i¢in bu biiyiik sektériin heterojen-
ligiyle ytizlesmek gerektigi giderek daha agik hile geldi'. Oldukg¢a
kaba bir seviyede bile olsa prefrontal alani lateral (yan), mediyal
(orta) ve orbital ytizeyleriyle tig genis parcaya ayirabiliriz.

Lateral kismi, siklikla yénetici kontrol iglevleriyle baglan-
til1 olan dorsolateral prefrontal korteksi igerir. Mediyal ve orbital
yuzeylerin ikisi de uzun stiredir duygusal ve motivasyonel iglem-
lerle de iligkilendirilmektedir (6. B6liim). Cogu aragtirmaci artik
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daha birlesik bir prefrontal ¢aligma teorisi hedefinden vazgegip
onun ¢ok islevli yapisini kabul etmis olsa da bu bélge yine de en
sik biligsel siireglerle, 6zellikle rutin digi, zorlu durumlarda ge-
rekli olan yiirttiict iglevlerle iliskilendirilir. Daha sonra 10. ve 11.
bélimlerde duygu ve motivasyonun prefrontal korteksle birlikte
bilisle nasil etkilesime girdigini gérecegiz.

ADIM ADIM DUYUMDAN BIiLIi§E

Biligsel mekanizmalar nasil inga edilir? Bu béliimde, en azindan
1980’lerin sonlarina kadar on yillar boyunca popiiler olan bir gé-
risi tartigacagim. Aragtirmacilar su anda bu modelin daha gii¢-
lii somut gekillerine katilmasalar da ana fikir arka planda uykuda
yatmaktadir ve mevcut diigtiince hild bundan etkilenmektedir.
Konuya 6zetle soyle devam edebiliriz.

Korteksin bazi kisimlar1 duyusal, digerleri ise motordur.
flkinde hiicre yanitlar1 uyaranlara ve algsal 6zelliklere baghdur;
ikincisinde neredeyse direk olarak hareketler ve eylemlerle bag-
lantihdirlar. Prefrontal korteksi, beynin anlik duyusal ve motor
degiskenlerden ayrilmug kismi olarak distinebiliriz. Kisaca séy-
lemek gerekirse soyutlamalarla ilgilenir. Duyusal tarafta, aras-
tirmacilar korteksi erken duyusal bélgelerden (6rnegin gorsel,
isitsel) prefrontal korteks alanlarina akan bilgi bakimindan ele
alirlar ($ekil 7.5). Yol boyunca, ara bélgelerde tepkileri duyusal
degiskenlerden giderek daha da bagimsizlagan hicreler bulunur.
Duyusal sinyaller, prefrontal kortekse ulagana kadar kortikal bir
hiyerarsi boyunca ilerleyen sabit bir sinyal akis1 saglar. Her kav-
sakta yanitlar daha rafine héle gelir; yani fiziksel 6zellikler hak-
kinda daha az bilgi verilir. Bunlar prefrontal kortekste, insanlar
diger maymunlardan veya belki de maymunlari diger primatlar-
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dan ayiran tiirdeki “sembolik islemeyi” destekleyebilecek yeter-
likteki soyutlamalardir.

$ekil 7.5 Beyindeki bilgi isleme akisi. En azindan 1980lerin sonlarina kadar
sinirbilimciler tarafindan tercih edilen emada, iglem basamaklan sirasiyla
erken gorsel korteksten “soyut islemenin” gergeklestigi varsayilan prefrontal

kortekse dogru ilerler.

Mesela gérme duyumunu ele alalim. Birincil gérsel kor-
teksteki (V1 bolgesi) hiicreler, V2, V3 ve V4 dahil olmak tizere
sonraki bolgelerde detaylandirilacak olan temel uyaran ézellikle-
rine yanit verir. Gérsel hiyerarsi boyunca takip eden adimlardan
sonra, temporal korteks boyunca kaydedilen yanitlar yeni 6zel-
likleri yansitir; hiicreler nesne sekillerine ve “ytiz olus” ddhil kar-
magik 6zelliklere tepki verir. Sonunda, bu iglem akigi prefrontal
kortekse ulagir. Prefrontal korteksin i¢cinde birden fazla alan ayirt
edilebilir ve beynin 6n tarafina dogru ilerledikgce hiicreler duyu-
sal diinyanin birden fazla boyutunu (goérsel, isitsel ve dokunsal
ozelliklere ayn1 anda yanit verebilirler) eldeki gérevi yansitacak
sekilde entegre ederler. Néronlar, o anda davranigsal olarak ilgili
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olan 6zellikler ve nesnelerle ilgilenir (6rnegin, bir meyvenin ren-
gi, hayvan onu olgunlugu bakimindan incelerken énemlidir, yon
ararken degil).

Bu sekilde bilgi, “disaridaki” diinyay1 kaydeden duyusal
bolgelerden beynin tepesinde bulunan entegrasyonun zirvesine
dogru akar. Bu hiyerarsik semanin, temel duyusal islemleri ger-
ceklestiren alt diizey asamalar1 korudugu ve bdylece ortami ger-
gege yakin bir sekilde yansitabildikleri dugtiniilmektedir. Béylece
dis diinya miimkiin olan en az bozulmayla temsil edilir. Cesitli
sinyallerin etkilesimleri (birden fazla duyusal modaliteden gelen-
ler gibi) ve diger siireclerle (6rnegin, beklentiler ve hafiza) enteg-
rasyon, orta ve sonraki agamalar igin tutulur, bdylece diinyanin
ilk kayd1 6nyargidan yahtilir.

1lgili bir anlati motor eylemler perspektifinden sunulabilir,
ancak burada sinyallerin ilerleyisini tersine gevirmemiz gerekir.
Sinyaller, en soyut tepki 6zelliklerinin bulundugu prefrontal kor-
teks bolgelerinden, eylem planlamasiyla ilgili frontal korteksteki
premotor bélgelere ve nihayetinde motor komutlarin verildigi,
yine frontal kortekste bulunan primer motor kortekse akar. Bagka
bir deyisle, sira, diigtinceden kas-iskelet hareketlerine dogrudur.

TAHMIN EDicCi BEYIN

Onceki bsliimde 6zetlenen kavramsal cerceve baskin olmasina
ragmen on dokuzuncuytizyilda beyin aragtirmalarinin ilk giinle-
rinden bu yana, alternatif bir gériis ara sira az sayida aragtirmaci
tarafindan benimsenmigtir. Bu goériis, en azindan baslangicta,
anatomik bilgiye degil beyni bir tahmin cihazi olarak kavramsal-
lagtirmaya dayaniyordu. Ana gériige gére eylem, sonunda motor
eylemle sonuglanan bir ilerlemeyle duyuyu takip eder: Bir may-
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mun bir meyve gériir, 6zelliklerini ve konumunu kaydeder ve
olgun goériintiyorsa onu yakalamak i¢in uzanir. Tahmine dayah
gerceve bu mantig tersine gevirir: Algi, ise yarar davraniglarin
sergilenebilmesi i¢in eylem tarafindan yénlendirilir. Geleneksel
goriise gére gérme, diinyaya yoneltilmis bir kameranin tiklamas:
gibi nispeten pasiftir. Tahmin ¢ergevesinde gérme aktiftir ve hay-
van igin gelecekteki en degerli bilgileri tahmin etmeye ¢alisan en-
dojen hesaplamalar tarafindan y6nlendirilir.

Aktif yaklagim agisindan ele alindiginda beyindeki bilgi
akig1 Sekil 7.5’teki gibi olamaz. Hem “agagi’dan “yiiksek” bir ala-
na hem de tam tersi yonde baglantilarin mevcut olmas: gerekir;
bu, ¢ok biiyiik ampirik destek alan bir fikirdir. Ornegin V1 alany,
talamusun gérsel kismindan biiyiik projeksiyonlar alir ve buna
gore “birincil” gorsel korteks olarak adlandirilir. V1'in de V2 ala-
niyla sinaptik bag kurdugunu biliyoruz, ancak buna ek olarak
V2 de Vrle bag kurar. Bu nedenle V1 — V2 baglantilarini “ileri
beslemeli/bildirimli”, V2 — V1 baglantilarin ise “geri bildirimli”
olarak degerlendirebiliriz. Daha genel olarak, kortekste bol mik-
tarda bulunan geri bildirim baglantilari, tahminlerin daha erken
asamadaki iglemleri etkilemesi i¢in bir mekanizma saglamg olur.
Aslinda, kuramsal bir sinir bilimci ve yapay sinir aglar1 alaninin
oncilerinden biri olan (ve lisanstistti okuldaki akil hocalarimdan.
biri) Stephen Grossberg, 1980’lerde ileri besleme ve geri bildirim
yollarinin temel bir yap: tag1 olarak kabul edilebilecek sekilde
duizenlendigini 6ne stirdi: “Asag)” bolgelerden gelen baglanti-
lar, agagidan yukariya ve yukaridan asagiya sinyaller arasinda
bir “fikir birligi” olusacak sekilde karsiliklidir (Sekil 7.6). Bu tiir
¢ift yonlii mimarinin, beynin nasil ¢aligtigina dair anlayisgimiz
tzerinde derin etkileri vardir. Sinyaller tek y6nlii degil cift yonla
olarak iletilir; daha yiiksek alanlar daha algak alanlarla baglanti
kurar ve onlari etkiler. '
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Sekl 7.6 Alanlar arasindaki gift yonlii yollar. Bu diizenleme, iki alanin birbirini
‘kargihikh olarak etkilemesine olanak tanir. Bir alan (burada Alan 2) digerine

“tahmin sinyalleri” génderir.

Sonug olarak beyinler pasif degildir. Bir uyaran isglendi-
ginde tabula rasa ile kargilasmaz. Bunun yerine, 6nceki deneyim-
lerden olusturulan bir dizi beklentiye gére kayit altina alinir ve
bu da gelen bilgi ile geri bildirim “sablon” sinyalleri arasinda bir
eslestirme siireci fikrine gétiiriir. $ablon, sistemin girdiye iligkin
tahminlerini temsil eder ve hayvanin 6nceki ge¢misini yansitacak
sekilde gtincellenir? Farkliliklara ragmen, tahmine dayal beyin
yaklagimlari temel bir kavrami paylagir: beyin, dig diinyay: yeni-
den yapilandirmaz, onun bir versiyonunu inga eder.

BUNU HEP BiRLIKTE YAPALIM
Néroanatomist Patricia Goldman-Rakic, literatiiriin elegtirel bir
degerlendirmesinde, 1980’lerin sonunda mevcut bilgileri su sekil-

de 6zetlemistir:
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Kortikal baglantilara iligkin neredeyse tiim kapsamh ¢aligma-
larda geleneksel olarak varidan sonug, bunlarin birincil duyu-
sal kortekslerdeki nispeten ham duyusal girdiden, belirli bir
uyaranin 6zelliklerinin giderek daha karmagik bir sekilde ayirt
edilmesine olanak taniyan, birbirini izleyen modalite igi [yani
duyulardan birine 6zgii] detaylandirma asamalarina dogru
ilerleyen kademeli bir hiyerarsik sirayla diizenlendigidir (Gold-
man-Rakic 1988, 146).

Bu ifade elbette ki bu béliimde agiklanan geleneksel ileri besle-
meli ¢ergeveyle uyumludur. Ancak farkl organizasyon tiirleri-
nin degerlendirilmesinin zamani gelmisti. Birincisi, bilgisayar
bilimi hizla gelisti ve bilgisayarlarin merkezi donanim orga-
nizasyonu, dagitik islernlemeye izin verecek sekilde degisti.
Merkezi iglem birimine, veya CPU’ya, sahip bir yap: yerine,
paralel bilgisayarlar ¢ok sayida islem &gesiyle tasarlandi (bazi
makinelerde bunun binlercesi vardi). fkinci bir ivme, o dénem-
de oldukga giilii bir sekilde yeniden giin ytiziine ¢ikan yapay
sinir aglar1 alanindan geldi. Her ne kadar basit iglem birimleri
olarak dustntilebilecek ¢ok sayida yapay néron igeren sinir ag
modelleri 1940’larda gelistirilmis ve kii¢iik ama ¢ok aktif bir
aragtirmaci grubu tarafindan incelenmis olsa da bazilarinin ad-
landirdig gibi “baglanticilik” alani, ancak 1980’lerin ortasinda
gelisti. Sinirbilimciler bunu fark etti ve daha esnek diigtinmeye
basladilar.

Goldman-Rakic'in yukarida alintilanan makalesinde
ikna edici bir gekilde tanimladig gibi, beyni dagitilmug bir sis-
tem olarak gérmek yol gosterici bir ilke hiline geldi. Merkezi
bir mimari modelde, sinyaller belirli bir 6gede (6rnegin CPU)
birlesir ve burada daha da detaylandirlirlar. Kavramsal olarak
bu, hayal edilebilecek en basit diizenleme tiiriidiir. Sinyallerin
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hepsinin tek bir yerde mevcut oldugu géz 6niine alindiginda
bu sinyaller manipiile edilebilir ve bir ¢ikt1 olusturmak igin
calistirlabilirler. Oysa dagitik mimari modelde, operasyonlar
mekénsal olarak dagitik bir sekilde gerceklestirilir ve hatta “so-
nuglar” bile merkezi olmayan bir yapiya sahip olabilir ($ekil
7.7). Bir érnekle agiklamak gerekirse, nérolog Marsel Mesulam
pariyetal, frontal ve singulat korteksin “dikkat iglevlerini” ger-
ceklestirmek i¢in birlikte ¢alistigini 6ne siirdii (Mesulam 1981).
Yani “dikkat” dedigimiz zihinsel faaliyetin gergeklestirilmesi,
bu g kortikal yapidaki bélgelerin ortak katkilarina baghdir.
Dahas, birlikte calisarak dikkat iglemeye belirgin katk: sunma-
larina ragmen sirasiyla pariyetal, frontal ve singulat korteksler
duyu, motor ve motivasyon igin gok 6nemli kortikal bolgelerdir.
Dolayisiyla birden fazla parcadan olugsa da dikkat devresinin
¢ alani degistirilemez.

A Merkezilegmis mimari B Dagitik mimari

fl1)

Sekil 7.7 Merkezi ve dagitik hesaplama. (a) Merkezi bir sistemde, bir iglem
birimi, aldig1 girdilere dayanarak bir f() fonksiyonunu hesaplar ve bir gikt1
tretir. (b) Dagitilmis bir sistemde, birden fazla temel iglem birimi etkile-
simde bulunur ve bu sayede f() fonksiyonu sistemin biittinii tarafindan

gerceklestirilir.
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SONUG

Bu boliimde takip ettigimiz yolu 6zetleyelim. Amacimiz bili-
si destekleyen bazi mekanizmalar, ézellikle yirittcii iglevlere
odaklanarak tanimlamakti. Bilig, duyular diinyasina daha az
bagl olan stiregleri yansitir. Ayni uyarann farkl boyutlari, hali
hazirdaki durumabagh olarak birbiriyle ilgili olabilir ve sistemin
her zaman hazir olacak gekilde aninda giincellenmesi gerekir.
Basitge, duyusal sinyallerin gevreden merkezi idareye (prefrontal
korteks) aktigini, burada bilginin karmagik sekillerde manipi-
le edildigi ve bir araya getirildigini diistinebiliriz. Alginin bilise
déniisimd, sinyalleri adim adim duyusal korteksten prefrontal
kortekse gétiiren anatomik bir mimari tarafindan desteklenmek-
tedir. Bu géris ashnda gogu sinir bilimci tarafindan en azindan
1980’lerin ortalarina kadar destekleniyordu.

Ancak geri bildirim baglantilarina dayanan bagka bir ileti-
sim bi¢iminin de artik dikkate alinmas: gerekir. Bol miktarda cift
yonlii baglanty, islemenin endojen sinyaller kadar digsal sinyal-
lerle de ilgili olmas1 dolayisiyla aktif, tahmine dayali bir sistem
goriisiine gottirir. Dahasi, paralel yollar bilgiyi dagitik bir sekilde
iletme yetenegine sahip olup sirali olmayan ve merkezi olmayan
mekanizmalar destekleyebilecek ayrintih bir anatomik altyap
olusturabilir. Dolaysiyla bilis, par¢a par¢a insa siirecinden ¢ok
daha zengin ve incelikli mekanizmalarin trtintidir. Aslinda 10.
Béliimde, bilisi inga etmek ve onu duygu ve motivasyonla bir-
lestirmek igin biiytik 6lgekli kortikal-subkortikal etkilesimlerin
ne kadar gerekli oldugunu anlatacagiz. Bunu yapmadan 6nce 8.
Boliimde karmagik sistemler kavramini tartigalim. Merkezi sinir
sisteminin sofistike zihinsel faaliyetleri nasil destekledigini anla-
mak i¢in sistem diistincesini daha iyi kavramamiz gerekir.
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8

KARMASIK SiSTEMLER:

. 3

ETKiLESEN PARCALARIN BILIMI

Beyin ne tiir bir nesnedir? Bu kitabin temel 6nermesi, beynin
her biri kendi bagina anlagilabilecek bir dizi pargaya diizgiin bir
sekilde ayristinlamayacagidir. Bunun yerine beyin, farkl bir ge-
kilde anlagilmas: gereken son derece dolanik bir sistemdir. Ge-
rekli olan dil, su anda bizim sezgisel terimlerle tanimladigimiz
karmagik sistemlerin dilidir. Bunu bicimlendirmek i¢in matema-
tige ihtiyag duyulurken, merkezi kavramlarm illiistrasyonu oku-
yucuya “sezgi pompalar1” saglar! Karmagik sistemler agisindan
digtinmek bizi dogrusal distincenin zincirlerinden kurtarir ve
basit anlatimlar1 agan “toplu hesaplamalarla” olusturulmus agik-
lamalara izin verir.

KELP HALILARI

Pek ¢ok kiy1 seridinde kelp adi verilen kahverengi deniz yosu-
nu da dihil olmak tzere ¢ok ¢esitli algler yasamaktadir.” Kelp
dagilimi oldukca dengesiz olabilir; bazi yerlerde bol miktarda
bulunurken digerlerinde neredeyse hig yoktur. Ekologlar, gelgit
havuzlar ve s1§ sulara sahip baz1 kiy1 bélgelerinde kelp ve diger
alglerden yoksunken orkalarin (katil balinalar) da bol miktarda
oldugunu fark ettiler. Orkalar kelp yemez, bu ytizden ikisi ara-

* Ceviri: Erol Yildirim.
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sindaki olumsuz iligki tamamen tesadiifi olmali, degil mi? De-
niz su samurlan da kiy1 habitatlarinin sik gériilen bir tyesidir
ve sayilan diinya ¢apinda yalmzca 2.000 iken, 1911'de koruma
statiisii kazandiklarindan bu yana niifuslan giigli bir sekilde
artmigtir. Baz1 bolgelerde kelp eksikliginin sorumlusu onlar
olabilir mi? Deniz su samurlar da kelp titketmiyor, peki neler
oluyor olabilir? Alg ve kelpleri en yaygin sekilde tiiketen can-
lilardan birinin deniz kestaneleri oldugu ortaya ¢ikt1. Samur-
lar ise bol miktarda deniz kestanesi ile beslenir. Dolayisiyla,
samurlarin varligi denizkestanesi popiilasyonunu baskiladig
i¢in, kiy1 seridi boyunca kelp yataklar: tizerinde dogrudan bir
etkiye sahiptir: Ne kadar ¢ok samur varsa, o kadar az deniz-
kestanesi olur ve kelp de o kadar zenginlesir. Su samuru ve yo-
sunun ¢ift negatif mantikla bagintili oldugunu gériiyoruz: Bir
bastiriciy: bastirirsaniz, net etkisi artis seklinde goruliir.

Peki ya orkalar? Bu katil balinalarin tercih ettigi yiyecek-
ler, ihtiya¢ duyduklar yag icerigi bakimindan daha buyiik ve
daha zengin olan deniz aslanlar ve diger balinalardir. Ancak
bazi yerlerde bu sevilen yiyecekler kitlasmistir. Koruma ¢aba-
lar1 sayesinde su samuru sayisinin biytik oranda artmasiyla
birlikte, orkalarin yedek besin olarak onlara yéneldigi gortil-
mektedir. Toplamda dért yénli bir iligkimiz var: A katil ba-
linalar - ¥ su samuru - A kestaneler » ¥ kelp. Bu agamah
etki, dolayl etkilerin tek bir 6rnegi degildir; ekolojik sistem-
lerin igleyisinin merkezinde yer alir. Bagka bir deyisle, pek ¢ok
dolayl etkiye (aslinda ¢ok agamali olarak ortadan kaldirilan
dolayh etkilere) sahip karmagik karsilikli iligkiler aglar1 nere-
deyse kuraldur.
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BAKTERiYEL KARAR VERME

Bakteriler son derece basit canlilardir? Ancak glikoz ve karbon-
dioksit iceren bir ortamda yetistirildiklerinde, canlilarda birgok
énemli gérevi yerine getiren proteinlerin yapi taglari olan 20 gesit
amino asidin tamamun iretebilirler. Amino asit tireten bir bak-
teri topluluguna belirli bir amino asit eklendiginde, o spesifik
amino asidin biyosentezi kisa stire sonra durur. Peki bakteriler
artik s6z konusu amino asidi sentezlemeye ihtiya¢ duymadikla-
rini nasil biliyorlar?

1950’lerde biyokimyacilar, amino asitlerin, amino asitle-
re yol agan bir dizi reaksiyonla modifiye edilen bir ilk “6nctil”
ile baglayarak, birka¢ agamada tiretildiginianlamaya bagladilar.
Bunu su sekilde gésterebiliriz: P » I1 » I2 » . . . - amino asit,
burada P kimyasal énctiyt, I ise gesitli ara trtnleri temsil et-
mektedir. Ayrica, belirli bir amino asidin (buna amino asit A
diyelim) eklenmesinin diger amino asitlerin sentezini sonlan-
dirabildigini de kegfettiler; bu da amino asit Anin yukandaki
gibi bir sentez yolu boyunca bir yerde olumsuz bir etkiye sahip
oldugunu gosteriyor. Ancak daha ilging olan sey ortama izol6-
sin amino asidinin eklenmesinin izolésin tiretimini engelleme-
siydi. Sistem belirli bir amino asit (izolésin) tiretiyorsa, daha
fazlasinin eklenmesinin bu bilegigin toplam miktarin1 daha da
artiracagini dusiiniirtiz. Ancak tam tersi bulunmugtur. Yani
sistem, agir1 izolésin tiretimini énlemek i¢in kendini otomatik
olarak ayarlamaktaydi.

Bu, negatif geri besleme diizenegine bir 6rnektir. Geri bil-
dirim, modern diinyada yaygin olan termostatlar ve otomatik pi-
lot sistemleri gibi oldukga basit gériinmektedir. Ancak ¢ok basit
olsa bile, bir sistemin kendi kendini diizenleme yetenegi seklinde
temel bir niteligin 6ziint tagir. Bu basit haliyle fikir oldukga iyi
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huylu ve sorunsuzdur. Ancak geri bildirim, nedensellik hakkin-
daki sezgilerimizi bulaniklagtirmaktadir.

Geri bildirimi olmayan bir sistemi yeniden ele alalim;
buna SISTEM 1 adim1 verelim (Sekil 8.1). Bir 6nciil P, bagka bir
kimyasal iireten arac1 I'ya neden olur ve o da bagka kimyasal
uretir; bu siireg zincirdeki son ara tirtin Ay1 tiretene kadar de-
vam eder. Nedensellik s6z konusu oldugunda, SISTEM 1 basittir.
Simdi olumsuz geri bildirim iceren SISTEM 2'yi ele alalim. Bu-
rada, eger ortamda A ¢ok fazla varsa, Anin tiretimi engellenecek
ve bdylece konsantrasyonu daha fazla artmayacaktir. SISTEM
2’yianlamak zor degil, ancak kiigtik bir degisiklikle (A, sistemde
geriye déniik etki eder), Amin kendi tizerinde nedensel bir etkisi
vardir, bu da Anin hem bir sonug (A sistem tarafindan firetilir)
hem de bir neden oldugu anlamina gelir (yani A kendini etkiler).
Simdi bunu bir kenara birakalim ve iki amino asit yolu arasinda
geri bildirim déngiileri ve etkilesimleri olan SISTEM 3'i ele ala-
lim. Burada A ve B amino asitleri birbirini etkiler ve gliglendirir;
Anin tiretimi Bnin bilytimesini tesvik eder ve B'nin tiretimi Anin
biiytimesini tegvik eder. Ancak A ve Bnin tretimi ve biiytime-
si sinirsiz degildir, ¢iinki kendi sistemlerinde negatif déngiilere
sahiptirler. Acikgasi, SISTEM 3’teki amino asitlerin tiretim me-
kanizmalarinin haritasini gitkarmak, diger iki 6rnekten ¢ok daha
zordur.

SISTEM 3'te tuhaf veya potansiyel olarak gizemli hicbir
sey yoktur. Tiim isleyis mekaniktir, yani tiim pargalar standart
kimya ve fizik kurallarina gére ¢ahigir. Biittin bunlar kargilikl ba-
gimhlik icinde mevcuttur. Bunu neden ele almaliy1z? Pek ¢ok de-
neysel disiplinde arastirmacilar, SEISTEM 1 ve bir dereceye kadar
SISTEM 2'deki gibi nedensellik yolaklar1 hakkinda diistinmek
tzere egitilirler. Dolayisiyla nedensellik nispeten basit yollarla
igliyor gibi gortiniiyor; 6rnegin, daha ytiksek kolesterol seviyeleri
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(birden fazla ara adimla) daha biiyiik kalp hastaligi sorunlarina
“neden olur”. Ancak bu béliimde ayrintihi olarak agiklandig gibi,
SISTEM 3 gibi sistemler, daha basit durumlarda gériilenlerden
niteliksel olarak farkli “karmagik” davraniglar ve “beliren-ortaya
cikan” 6zellikler sergileyebilir. Ve eger biyolojide incelenen sis-
temler biiytik Slgiide birbirine bagimliysa, bu alanin ilerlemek
i¢in bakis agisin1 degistirmesi gerekir.

Sistem 1: P — |, — I, —> , — A
Sistem 2: P — 1 — I — lh —> A
\—-’/
Sistem 3: Pa = lha —> lopp —> la — A
%
+
P —> g —> lpg —> .. Iljg —> B
|

Sekil 81 Ileri beslemeli, geri beslemeli ve etkilesimli sistemler. Sistem 1tama-
men ileri beslemelidir, Sistem 2 ise negatif geri besleme igerir. Sistem 3 A ve B
seklinde iki zincir icerir. Bunlarin her biri negatif geri besleme igerir. Zincirler
ayni zamanda pozitif olarak birbirine baghdir, boylece A tiretimi B tiretimini

tegvik eder ve bunun tersi de gegerlidir.
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YIRTICILAR VE AVLAR HAKKINDA

ftalyan biyolog Umberto D'Ancona, 300'den fazla makale yayin-
layan ve ¢ok sayida tiirii tanimlayan tiretken bir bilim adamiydu.
Adriyatik Denizinde balik avlarini incelerken, savas nedeniyle
balikgiligin azaldig Birinci Diinya Savag: yillarinda belirli tur-
lerin bollugunun belirgin sekilde arttigim fark etti.* Bu gézlem
kargisinda sagkina dénen D’Ancona, konuyu matematiksel biyo-
lojiye ilgi duymaya baglayan Italyan matematiki ve fizikgi Vito
Volterra ile tartist1 (D’Ancona, Volterra'min kizina kur yapryordu
ve tesadiifen ikisi daha sonra evleneceklerdi). D’Ancona gézlem-
lerini yaptiginda ekolojinin hentiz sistematik bir ¢aligma alam
olmadigin belirtmekte fayda var (Charles Elton’in artik klasik-
lesmis olan Hayvan Ekolojisi kitabi 1927'de yayimlanmustir).

1920’lerin baginda Volterra ve ondan bagimsiz olarak Al-
fred Lotka, bir yirtic1 hayvan ile avi arasindaki etkilesimlerin
yaziya tam olarak nasil gegirilebilecegini matematiksel olarak
tanimladilar (Volterra'nin durumunda, av balikt: ve yirtici hay-
van balik¢iyd1). Burada denklemlerin arasinda kaybolmamiza
gerek yoksa da model yirticthayvan sayisinin (y) av yoklugunda
azaldigin1 ve awvi titketme oranlarina bagh olarak arttigini be-
lirtir. Ayn1 zamanda, kontrol edilmedigi takdirde av sayis1 (x)
artar ve avlanma hizina gére de azalir. Buradaki kilit nokta,
X'iny’ye bagli olmasive bunun tersi olarak y'nin de x’e bagh ol-
masidir. Bu kargilikli bagimhilik, basit nedensellik temelindeki
bir tanimlamadan (6rnegin, “yirticihk av sayisinin diigmesine
neden olur”) kaginabilecegimiz ve yirtici-av sistemini bir birim
olarak diisiinebilecegimiz anlamina gelir. Baska bir deyisle, yir-
tic1 ve av sayilan birlikte gelisir ve bu nedenle onlar karakterize
etmek ve anlamak, yirtici art1 av “sistemini” incelemek anlami-
na gelir. '
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Bunu séylerken hi¢bir nedensel etkilesimin gergeklesme-
digini kastetmiyoruz. Balik¢ilar baliklar1 éldiriiyor ve bu balik
popiilasyonlar tizerinde aninda etki yaratiyor. Ancak avci-ar-
ti-av ¢iftini aragtirma nesnesi olarak ele alabiliriz. Bu, bu durum-
da nispeten kiigtik bir kavramsal manevra olsa da daha biiytk bir
aktorler kiimesi etkilesime girdiginde etkili olacaktr.

INDIRGEMECILIGE KARSI

Lotka-Volterra yirtici-av modeli, tek bir yirtici tiirii ile tek bir av
tiirii arasindaki iligkiyi formalize etti. Dogal yasam alanlar elbet-
te iki tarle simirh degil; katil balina ve yosun 6rneginde gosteril-
digi gibi, ¢oklu tiir etkilegsimleri kuraldir. Bu nedenle, daha derin
bir anlays igin bir dizi ara baglantinin tamaminin ¢éziilmesi ge-
rekir.

Bilimin hikim caligma tarz1 su sekilde 6zetlenebilir (Von
Bertalanfty 1950, 134): “Olgulari, birbirlerinden bagimsiz olarak
aragtirilabilecek temel birimlerin etkilesimine indirgeyerek acik-
layin.” Buindirgemeciyaklagim belki de yirminci ytizy1lda kimya
ve parcacik fiziginin basarisiyla doruga ulasti. I¢inde bulundu-
gumuz ytizyillda, bunun giicii molekiiler biyoloji ve genetikteki
carpicl ilerlemelerle agik¢a ortaya konmugstur. Bilime yonelik bu
tutumun temelinde, “ttim dogal olgular ister tek baglarina ister
bir kompleks i¢inde incelensinler, ‘6zellikleri degismeden kalan’
temel birimler konusuna indirgemek” yatar (Von Bertalanffy
1950, 134).

1940'larda ve 1950’lerde “sistem diiglincesi” alternatif bir
zihinsel sigrama zemini olusturdu. Akademisyenler, pek ¢ok
aragtirma nesnesinin, etkilesimli parcalarin bir araya getirilme-
si yoluyla incelenebilecegini, bu yaklasgimin fiziksel, biyolojik
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ve hatta sosyal sorunlara uygulanabilecegini tahmin ettiler. Ba-
zilarinca karmagik sistemler teorisi olarak adlandirlan (gelisti-
rilmig) gergeve, “temel” birimlerin statiistine ve roliine meydan
okumuyor (kimse Ernest Rutherford’'un atom modeli igin aldi§1
Nobel odtillerini iptal etmeye niyetli degildi!). Yine, baslica sa-
vunucularindan biri olan Ludwig Von Bertalanffy'nin sozleriyle,
bu yaklagim “sadece pargalarin degil, ayn1 zamanda dinamik bir
etkilesimden kaynaklanan ve kendilerini izolasyondaki ve tiim
organizmadaki pargalarin davraniglarindaki farklilikla gésteren
organizasyon iligkilerinin de aragtirilmas: gerekliligini” ileri stir-
mektedir (Von Bertalanffy 1950, 135).

“Izole edilmis pargalarin ve biitiin halinde organizmadaki
pargalarin davraniglarindaki fark”tan bahsetmek ne anlama ge-
lir’s”Ortaya ¢ikma” terimi ( ing. Emergence), ilk olarak 1870’lerde
kimya ve fizyolojide, ortaya giktiklar1 elementlere agikga atfedile-
meyen yeni ve éngoriilemeyen 6zelliklerin gériildtigi durumlarn
tanimlamak igin tiiretilen bir terimdir. Amino asitler kendilerini
bir protein hélinde organize ettiginde, yani kendi kendine orga-
nize oldugunda, protein, amino asitlerin kendi baglarina yapa-
mayacag1 enzimatik islevleri yerine getirebilir. Daha da 6nemlisi,
proteinin bir pargasi olarak kendi baglarina davranacaklarindan
farkli davranirlar. Aslinda bundan daha fazlasi var. Sistemin
(yani proteinin) dinamikleri, genel sistem tarafindan yakalanma-
mug olsalard bilegenlere (amino asitler) agik olacak baz1 davranig-
lar1 kapatir. Amino asitler bir protein olacak sekilde katlandiktan
sonra aktivitelerinin diizenlendigini gériirler; farkli davranirlar.
Dolayisiyla ortaya ¢tkmanin bir tanimi; birden fazla 6ge etkile-
sime girdiginde gézlemlenen ve 6geler diizeyinde mevcut olma-
yan bir 6zellik seklinde tanimlanabilir. Buna gére iki diizeyden
bahsetmek anlamli héle geliyor: daha diisiik diizeydeki 6geler ve
daha yiiksek diizeydeki sistem.
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Karmagitk sistemler yaklagimimin biytimesi, “sistem”,
“gestalt”, “organizma”, “butiinliik” ve elbette ¢ok kullanilan “bu-
tiin, pargalarin toplamindan daha fazlasidir” gibi ifadelerle hizla
popiiler héle geldi. Von Bertalanffy, onlarca yildir devam eden
ve hili da stiren tartigmalarn 6ngérecek sekilde, 1950 gibi erken
bir tarihte “bu kavramlarin sikhikla yanhs kullanildigini ve bun-
larin belirsiz ve biraz da mistik bir karaktere sahip oldugunu” ifa-
de etmisti (Von Bertalanffy 1950, 142). Daha da ileri giderek, “bu
nedenle gergek bilim insaninin bu kavramlara hakh bir gtiven-
sizlikle bakma egiliminde oldugunu” séylemistir. Biyolojideki
aragtirmalan digtintin. Ornegin, molekiiler biyolojideki carpici
gelismeler, goriintiste ortaya ¢ikan tiim 6zelliklerin eninde so-
nunda “agiklanabilecegi” ve béylece daha dustik seviyedeki 6zel-
liklerden ve yasalardan ¢ikarilabilecegi umudunu artirmaktadir;
“yiiksek” seviye bu nedenle “diisiik” seviyeye indirgenebilir. O
hilde temel fizik ve kimyaya indirgeme, bilimsel agiklamalarin
nihai hedefi hiline gelmektedir. Bu goriige gére, bilimin daha
da ilerledigi bir asamada, ortaya gikan é6zelliklerin tamamen alt
diizey 6zellikler ve yasalar tarafindan ele gegirilecegi géz 6niine
alindiginda, “ortaya ¢ikma” tamamen itibarsizlagtirnlmasa da
bir tir “vaatkir indirgemecilige” indirgenmektedir. Kuskusuz
bu argiimana kars1 ¢ikmak son derece zordur. Filozof Terrence
Deacon’in giizel bir sekilde ifade ettigi gibi, diinyaya daha bi-
ytk varliklarin kurucu pargalan agisindan bakmak “kusursuz
bir metodoloji” gibi gériinmektedir. Bu, Sokrates éncesi Yunan
distintrleri kadar eskidir ve neredeyse “modern bilimin bir aksi-
yomu” olarak kalmugtir.®

Hem bilimsel hem de felsefi agidan ortaya ¢ikma fikrinin
yarattig1 siirtiigme, aslinda tam olarak neyin ortaya giktiginin be-
lirsiz olmasindan kaynaklanmaktadir. Ornegin, proteinlerin bir
pargasi olan amino asitlerin serbest dolaganlardan farki nedir?

DOLANIK BEYIN | 201



Soru, “yeni ortaya ¢ikan 6zelliklerin” tam durumu etrafinda dé-
niiyor. Filozoflar, ortaya ¢ikigin ontolojik statiisiinden, yani tist
diizey 6zelliklerin uygun sekilde varolusundan bahsederek kul-
lanilanterimleri formalize ederler. Ortaya cikan 6zellikler, alt di-
zeyde mevcut olmayan yeni yasalarin varligina mi igaret ediyor?
Temelde indirgenemez bir sey mi s6z konusu? Bu sorular o kadar
yildiric1 ki, genellikle ¢6ziimsiiz kalmakta ve siddetli entelektiiel
tartigmalara konu olmaktadir.

Neyse ki, sorunu burada ¢6zmemize gerek yok ve bunun
yerine epistemik agidan faydali olduklarinda -teorik durus bilgi-
yi ilerlettiginde- daha diistik ve daha yiiksek seviyeleri pragma-
tik olarak kullanabiliriz. Agir1 basitlegtirilmis bir 6rnek vermek
gerekirse, kuarklar ve aerodinamik arasindaki durum hakkinda
endiselenmemize gerek yok. Devasa ugaklar elbette maddeden,
kuarklar gibi temel pargaciklarin bir araya gelmesinden olugur
(kuarklar bir araya getirildiginde, atom ¢ekirdeginin kararh bile-
senleri olan protonlar ve nétronlar gibi seyleri olusturur). Ancak
mithendisler yeni bir ugak tasarlarken aerodinamik yasalarini,
havanin hareketinin incelenmesini ve 6zellikle de ugak kanad:
gibi kat1 bir nesnenin havadaki davranigini dikkate alirlar; parga-
cik fizigi konusunda higbir egitime ihtiyaglar1 yoktur! Dolayisiy-
la aerodinamik ile pargacik fizigi arasindaki “sahici” iliski konu-
sunda gergekten tiztilmeye gerek yok. Yapilacak pratik sey sadece
aerodinamigi incelemektir.

Yukaridaki 6rnege itiraz edilebilir ¢linkii pargacik fizigi
ve aerodinamigin dogal/icsel diizeyleri birbirinden ¢ok farkhidir
(Sekil 8.2); bir seviye fazla “mikro”, digeri ise fazla “makro”. Daha
ilgi gekici durumlar, iist dlizey nesneler ve onu olusturan parga-
lar birbirine daha yakin oldugunda ortaya ¢ikar. Ornegin, tek bir
karincanin davranigini ve karinca kolonisinin kolektif davranigi-
n1 veya bir pelikanin ugusunu ve stiriintin V seklindeki desenini

202 | DOLANIK BEYIN



dugtintn. Ve elbette amino asitler ve proteinleri. Aragtirmac Ali-
cia Juarreronun dedigi gibi, tamamen “deterministik sistemlerin
organize ve agik¢a yeni 6zellikler, prensipte éngoriilebilir olmas:
gereken ama hakikatte 6yle olmayan gériintiste ortaya ¢ikan 6zel-
likler sergilemesi 6zellikle ilgi gekicidir” (Juarrero 1999, 6). Veilgi-
li sistemlerin basit kurallara uyan ¢ok basit pargalardan olusmasi
daha da biiyiileyicidir. Ontolojik soruyu (bu 6zellikler gergekten
yeni mi?) ¢zmeye gerek kalmadan tist diizey ézellikleri anlamak
agik¢a faydalidir.

John von Neumann ile daha 6nce 2. bélimde kargilas-
migtik. Kendisi sadece bildigimiz bilgisayar biliminin tanimlan-
masindaki en énemli isimlerden biri olmakla kalmamig, ayn
zamanda matematik ve fizige yaptig1 katkilar da hayranlk uyan-
dirmugtir. Ornegin, 1932'de kuantum mekanigi igin titiz bir mate-
matiksel ¢at1 olugturan ilk kisidir. Daha kiigtik katkilarindan biri
de hiicresel otomatlarin icadiyd1 ve bunu bilgisayar yardimi ol-
madan, sadece kalem ve kagit kullanarak yapt1 (Von Neumann'in
bir diger “kiigiik” katkisi da ¢atigma ve is birliginin matematiksel
modellerinin incelenmesi olan oyun kuraminin icadidir). Hiic-
resel otomatlar1 diistinmenin basit bir yolu, tizerine diizenli bir
1zgara ¢izilmis bir kigit pargasi hayal etmektir. Izgaranin her bir
“hticresi” iki durumdan birinde olabilir: aktif veya pasif veya o
veya 1 (bir bilgisayar bitini diisiiniin). Hiicreler, basit ama ke-
sin kurallara gore, hiicreler arasindaki komgulugun durumuna
bagl olarak durum degistirir. Farkli tiirlerde uzamsal komguluk
iligkileri kullanilabilir, ancak bizim amaglarimiz dogrultusun-
da, sadece odagimizdaki hiicrenin saginda ve solunda yer alan
hticrelerin bulundugu en basit durumu ele alacagiz. Bir kural,
komgu hticrelerden biri aktifse merkez hticreyi aktif hile getire-
bilir (VEYA kurali olarak adlandirilir); bagka bir kural ise her iki
komsu da aktifse merkezi etkin hile getirebilir (VE kurali olarak
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adlandirilir). Eger hiicreler bir durumda baglarsa - 6rnegin o ve
t'lerden olugan rastgele bir konfigiirasyon - belirli bir kurallar di-
zisine gére durum degistirmelerine izin verilebilir ve ortaya gikan
genel davraniglar gzlemlenebilir (piksellerin agilip kapandig: bir
ekran hayal edin). Sagirtic1 bir gekilde, basit hiicresel otomatlar
bile periyodik olarak dalgalanan hiyerarsik olarak organize edil-
mis desenlerin olusumu da dhil olmak tizere olduk¢a karmagik
davraniglar sergileyebilir.

Molekiil

Kuark Amino asit

Sekil 8.2 Agiklama diizeyleri ve bilimsel indirgeme. (a) Ugak aerodinamigini
kuarklar gibi temel pargaciklar agisindan tammlamanin gok faydal olmadig
agiktir. (b) Ug boyuttaki molekiiler konfigiirasyonlar, ézelliklerinin amino
asitler arasindaki kimyasal etkilesimlere (protein yapisim belirleyen) nasil

bagli oldugu belirlenerek aragtirilabilir.
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Hiicresel otomatlar bilgisayar bilimi camias1 diginda pek
bilinmese de bu fikir Hayat Oyunu’nun (ya da kisaca Hayat) ica-
diyla daha genis kitlelere yayilmigtir. Oyun, en azindan ériintile-
rin evrimlegebilecegi sasirtici yollar nedeniyle ¢ok ilgi ¢ekmistir.
Nispeten basit bir kurallar dizisinden, gézlemlenen baz: ériin-
tiiler, canli organizmalar toplumunun ytikselisini, diististint ve
degisimlerini animsatmaktadir ve bir tasarimcinin yoklugunda
“tasarim” ve “organizasyon” fikrinin ortaya ¢ikabilecegini géster-
mek i¢in kullanilmigtir.

Hiicresel otomatlar ve bu béliimde ele alinan diger 6r-
nekler, ortaya gikigin “ger¢ek” durumu konusunda pragmatik bir
tavir benimseyebilecegimizi géstermektedir. Durumun kendisi
hakkinda bilinemezci kalabilir, ancak birbiriyle etkilesim halin-
de olan bir¢ok unsura sahip nesnelerin anlagilmasini ilerletmek
i¢in karmagik sistemler yaklagimini benimseyebiliriz. Bu bakis
agisiin Lotka ve Volterra’nin av-avcl modellerinin ortaya ¢iktig
aragtirma-alani olan ekoloji alaninda nasil yer aldigini tartigalim.

TURLER NASIL ETKILE§IME GIRER?

Ekoloji, organizmalar ve gevreleri arasindaki etkilesimlerin bi-
limsel olarak incelenmesidir. Baglica ilgi alanlarindan biri tiirler
arasindaki ig birligi ve rekabettir. Akliniza Amazon’daki biyolojik
gesitliligi incelemek i¢in kizgin tropik giinese veya kutup ayilari-
nin popiilasyonundaki dalgalanmalar1 incelemek igin sert arktik
kiglara katlanan aragtirmacilar gelebilir. Veri toplamak igin bu
tiir saha ¢aligmalan gerekli olsa da teorik ¢aligmalara da ayni de-
recede ihtiyag vardir.

Ttrlerin bir arada yagamasinin mekanizmalar1 nelerdir?’
Hayatta kalmak igin rekabet etme becerilerindeki farklilikla-
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Sekil 8.3 Tiirler aras: etkilegimler. (a) Ava ve av arasinda oldugu gibi iki yénli
etkilesim meydana gelebilir. (b) Ek bir unsur iki yonli etkilesimin davranig

bigimini etkilediginde daha tist diizey bir etkilesim meydana gelir.

ra ragmen dogada gériilen muazzam tiir gesitliligi nasil devam
etmektedir? Gergekten de biyiik cesitlilik. Ornegin, Amazon
yagmur ormanlarindaki 25 hektarlik bir alanda 1.000’den fazla
tropik agag tiirti bulunmaktadir. Daha 6nce gérdugiimiz gibi,
1920’lerde av-ava sistemlerinin dinamiklerini modellemek icin
matematiksel araglar gelistirildi. Bu sistemlere iligkin denklem-
ler sonraki yillarda daha da genisletilmis ve detaylandirilmustir
ve hilen pek ¢ok aragtirmanmin konusu olmaya devam etmekte-
dir. Ttrlerin bir arada yagamasi tizerine yapilan ¢aligmalar ne-
redeyse sadece rakip iftlere odaklanir, bu ytizden biiyiik bitki
veya hayvan gruplan distintildtgiinde, strateji tiim olasi giftlere
bakmaktir. Ornegin, tg tir s6z konusu oldugunda g cift, dért
tiir s6z konusu oldugunda alti ift ya da daha genellenirse n tiir
arasindaki n(n - 1)/2 kadar etkilesim incelenir. Sadece ikili etkile-
simleri incelerken baz1 seyleri kagiriyor muyuz? Bir tirtin diger
bir tiir iizerindeki etkisinin tictincii bir tiirtin ya da daha fazla sa-
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yida tiiriin popiilasyon yogunluguna bagh oldugu durumlarda,
daha yiiksek dereceli etkilesimler gézden kagar. Ornegin, citalar
ve ceylanlar arasindaki etkilegim sirtlanlar tarafindan etkilenebi-
lir, ¢tinkii sirtlanlar, 6zellikle yalniz olmadiklarinda, avini 6ldiir-
diikten sonra nispeten ciliz gitalara kolayca meydan okuyabilir
(Sekil 8.3).

Ust diizey etkilerin 6nemi, zaman zaman sadece ikili et-
kilesimlerden beklenenden farkli tahminler yapabilmeleridir.
Teorik biyolog Robert May, 1972 tarihli “Buytik Karmagik Bir
Sistem Kararli Olur mu?” baglikli klasik makalesinde, topluluk
cesitliliginin ekolojik sistemleri istikrarsizlagtirdigini resmi ola-
rak géstermistir. Bagka bir deyisle, cesitlilik gosteren topluluklar,
kimi ttirlerin yerel olarak ortadan kaldirilmasi gibi istikrarsizlik-
lara yol agmaktadir. Ancak son teorik sonuglar, daha st diizey
etkilegimlerin, ikili etkilesimlere dayanan klasik teorinin aksine,
daha fazla gesitlilige sahip topluluklarin tiir bakimindan fakir
muadillerine gére daha istikrarli olmasina neden olabilecegini
gostermektedir.? Bu sonuglar, etkilesim halindeki oyunculardan
(ttirler) olusan karmagik bir sistemi (cesitli topluluk) anlamak
i¢in kolektif diizeyde (bir arada yasama ve biyogesitlilik dahil)
(ortaya ¢ikan) ozellikleri belirlememiz gerektigini géstermekte-
dir. Sadece etkilesimleri dikkate almamiz degil, aym zamanda
kolektif ézelliklerin ¢oztilebilmesi igin bunlar yeterince zengin
bir gekilde tanimlamamiz gerekir.

SINiR AGLARI
Karmagik sistemler hakkindaki diigtinceler ve bununla yakindan
iligkili sibernetik akiminin beyin hakkindaki gériisleri etkilemeye

baslamasi uzun siirmedi. Ornegin, W. Ross Ashby 1952 tarihli De-
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sign for a Brain (Beyin Tasarimi) adli kitabinda istikrarin 6nemini
ana hatlariyla ortaya koymustur. Sibernetik aragtirmacilari, sis-
temlerin kendilerini nasil diizenledikleri ve istikrarsizliktan nasil
kagindiklariyla ilgileniyorlardi. Ozellikle, bir sistem mevcut du-
rumundan saptirildiginda, bu tiir bozulmalarin etkilerini en aza
indirmek igin yapilanmasini otomatik olarak nasil uyarlar? Cok
ge¢meden yapay sinir aglari (ya da sadece sinir aglar) alani ortaya
cikmaya baglad1. Bu yeni alanin biytmesi “standart” yapay zeka
(YZ) ile paralel ilerledi. YZ yeni gelistirilen bilgisayarlarin giictin-
den yararlanarak akillh algoritmalar tasarlamaya ¢ahgirken, sinir
aglan ilham almak igin beyne bakti Genel anlayis basitti: Basit
islem birimleriya da “néronlar”, mimariler olarak adlandirilan be-
lirli bigimlerde diizenlendiklerinde geliskin davranislar sergilerler.
Sinir aglari, yapay néronlar arasindaki baglantilarin zaman iginde
nasil degistigini saptayarak yeni davraniglar 6grenmektedir.
Tamamen ileri beslemeli ve tekrarlamal aglar da d4hil ol-
mak tizere bircok mimari ag cesidi incelenmistir. leri beslemeli
aglarda bilgi, girdinin (6rnegin bir gériintii) kaydedildigi néron-
lardan olugan bir girdi katmanindan bir veya daha fazla ara kat-
mana akar ve sonunda ¢iktinin kodlandig: (girdi goriintiistintin
érnegin bir ytiz oldugunu gosteren) bir ¢ikt1 katmanina ulagir.
Baglantilarin hem ileri hem de geri beslemeli oldugu tekrarlayan
aglar, karmagik sistemler baglaminda daha ilgingtir. Bu tiir bir
organizasyonda, en azindan bazi baglantilar ift yonltudiir ve sis-
temler bir dizi 6zellik sergileyebilir. Ornegin, agin bsliimleriara-
sinda rekabet olusabilir ve bunun sonucunda bazi faaliyet tiirleri
bastirilirken digerleri gii¢lendirilebilir. Bu tiir rekabetgi stireglerle
ilgilenen, 7. Bélimde bahsettigimiz Stephen Grossberg, 1980’ler-
de Adaptif Rezonans Teorisini gelistirmistir (Grossberg 2021).
Bu teoriye gére rezonans, bir agdaki néronal ateglemelerin cift
yonlu etkilesime girdiklerinde giiglendigi ve senkronize oldugu
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dinamik bir durumdur- birbirlerini kargilikli olarak desteklerler
Sukz. Sekil 7.6 ve eslik eden metin). Teorinin ortaya atilmasindan
b yana gecen siirede siirekli olarak gelistirilmesine bagh olarak,
bul']tiir cift yonli, rekabetgi etkilesimler 6rnegin alg, bilis ve duy-
gu alanlarinda ¢ok sayida deneysel bulguyu agiklamak i¢in kul-
lanilmugtir.

DOGRUSAL OLMAYAN DiNAMIiK SiSTEMLER

Gérdiigiimiiz gibi, yirminci ytzyilin ikinci yarisinda karmagik
sistemler diigiincesi gelismeye ve sosyalden biyolojiye kadar bir-
ok bilimsel disiplini etkilemeye baglamustir. Bu fikirler, dogru-
sal olmayan dinamik sistemler olarak adlandirilan bir matematik
alaninin gelismesiyle 6nemli bir ivme kazanmustir. Dogrusal ol-
mayan dinamik sistemlerin karmagik sistemler i¢in bir dil (ifade
bi¢imi) sagladigini sylemek abart: olmaz. Matematigin bu dal,
uygulamali bilim insanlar: tarafindan, nesnelerin zaman iginde
nasil degistiginin tanimlanmasina olanak taniyan teknikleri in-
celer. Her sey, on yedinci ytizyilin son on yillarinda Isaac Newton
ve Gottfried Leibniz tarafindan diferansiyel ve integral hesabin
kesfedilmesiyle baglad1. Kalkiiliis, modern matematigin ilk kay-
da deger basarisidir ve pek ¢ok kisi onu dakik digtinme alaninda-
ki en biiytik ilerleme olarak gériir. Ornegin Newton gezegenlerin
hareketiyle ilgilenmis ve y6riingedeki gezegenlerin yériingelerini
tanimlamak igin kalkuliist kullanmagtir.?

Dinamik sistemler tizerine yapilan aragtirmalar, basit ol-
dugu varsayilan sistemlerin bile ¢ok zengin davraniglar sergileye-
bileceginiortayakoymustur. ilk basta bu olduk¢a sagirticrydi gtin-
kit matematikgiler ve uygulamal bilim insanlar deterministik
sistemlerin olduk¢a éngoérilebilir bir sekilde davrandigina inani-
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yordu. Bu anlayis nedeniyle birgok teknik “dogrusallagtirma’ya,
yani bir sistemin yaklasik olarak dogrusal oldugunu diigtinmeye
dayaniyordu (en azindan kiigtik sapmalar s6z konusu oldugun-
da). Dogrusal bir sistem nedir? Oziinde, girdilerini toplayarak
bir gikt1 iireten bir sistemdir: Girdi ne kadar fazlaysa, ¢ikt1 da o
kadar fazla ve girdilerle tam orantihdir. Bunun gibi sistemler 6n-
gorilebilir ve dolayisiyla kararhidir, bu da bir sistemi tasarlarken
istenilen bir durumdur. Tavan vantilatériintin ayarini “2” olarak
degistirdiginizde, “1"e gére daha hizl1 hareket eder; “3”e ayarlan-
diginda ise aniden kontrolden ¢tkmasini istemezsiniz!

Dogrusal olmayan sistemler alani bize “dogrusal diistin-
menin” yeterli olmadigini sdyler. Dogrusal sistemler kullanarak
nesnelerin davraniglarina yaklagim, kaos adi verilen bir 6zellik
tarafindan en agik sekilde gosterildigi gibi, gercek durumlarda
gozlemlenen davraniglarin karmagikhigini yansitmaz. Kafa karig-
tiriciolsada “kaos” diizensiz veya rastgele davranig anlamina gel-
mez; bunun yerine, kesin deterministik yasalar takip eden ancak
rastgele davraniyor gibi gériinen sistemlerin bir 6zelligini ifade
eder. “Kaos “un kesin tanimi matematiksel olsa da onu karmagik,
yinelenen, ancak tam olarak tekrarlanamayan davraniglan ta-
nimlamak olarak distinebiliriz. (Akintida ytzen bir yapragin ka-
yalarin arasina sikigtigini ve kayalarin etrafinda hem tekrar eden
hem de ayn1 olmayan bir sekilde déndiigiint hayal edin). Dog-
rusal olmayan dinamiklerdeki teorik gelismeler son derece etkili
olmugtur ¢linkii 1960’lara kadar matematikgiler ve fizikgiler bile
dinamikleri nispeten basit terimlerle diiginmekteydi.*

Dinamik sistemler alani, dogal ve yapay sistemlere ilig-
kin anlayigimiz1 biytik él¢tide zenginlestirmistir. Nispeten basit
tanimlara sahip olanlar bile giivenle tahmin edilmesi miimkiin
olmayan davraniglar sergileyebilir. Dogrusal olmayan dinamik
sistemler yalnizca etkilesim halindeki unsurlarin nasil davran-
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digma dair gortisiimiize katkida bulunmakla kalmaz, aym za-
manda “ortaya gikan” davraniglar karakterize etmek i¢in hem bir
dil hem de bigimsel bir sistem tanimlar. Gergek anlamda, sistem
disiincesinin ilk glinlerinde tanimlanan bazi belirsiz kavramla-
rin gizemini ¢6zmeye biiytik Slgtide yardima olmuglardir. Artik
“toplam pargalardan daha biiytiktir” sorusunu ele almak igin ke-
sin bir yolumuz bulunmaktadur.

KARMASIK BiR SISTEM OLARAK BEYIN

Karmagik sistemler artik uygulamali ve teorik aragtirmalar kap-
sayan genis bir alandir. Bu béliimiin amaci, okuyucuya bazi te-
mel fikirleri tamtmaktir (bagh bagina bir kitap yazmaksizin ol-
dukga iyimser bir iddia!). Karmagiklik bilimi gegtigimiz 70 kiisur
yll iginde muazzam bir gelisim géstermis olsa da deneysel bilim
insanlar1 ¢ogu zaman bu bélimde tartigilan bazi kavramlara
sipheyle yaklasmakta olan bir temele baglanmis durumdadir.
Ancak su anda mevcut olan matematiksel ve hesaplama aragla-
riyla, artik bunun igin ¢ok az neden vardir.* Karmagik sistemler
teorisinin beyin iglevlerini ve bunlarin beynin béltimleriyle nasil
iligkili oldugunu aydinlatma hedefimiz tizerindeki baz1 yansima-
lar1 nelerdir?

Pargalar arasindaki etkilegimler. Beyin, birbiriyle etkilesim
hilinde olan pargalardan olusan bir sistemdir. Yerel diizeyde
-ornegin, belirli bir bolge i¢inde- néron popiilasyonlar: etkile-
sime girer. Ancak etkilesimler yalmzca o bélgeye 6zgti degildir
ve belirli bir davranis bir¢ok bélge arasindaki iletisime dayanr.
Anatomik baglanti, korteksin birden fazla bsliimiinii kapsayan
etkilesimlerin yani sira korteks ile alt korteks, orta beyin ve arka
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beyin arasmda.képrii kuran bir altyap: saglar. Bu goris, bélgeler{
nispeten bagimsiz birimler olarak ele alan “lokalizasyonist” ¢er-
ceveyle keskin bir tezat olugturmaktadir.

Analiz diizeyleri. Bu kavram bir 6ncekiyle iligkilidir ancak farkly
bir noktayr vurgular. Ttim fiziksel sistemler, kuarklardan ilgi-
lenilen nesneye kadar goklu seviyeler hilinde incelenebilir. Her
durumda birgok seviyeyi incelemek degerli degildir (6rnegin ae-
rodinamikte kuarklar hakkinda endigelenmek). Ancak beyinde,
¢oklu seviyeleri incelemek ve bunlarin birlesik 6zelliklerini an-
lamak esastir. Néral devreler, oldukga sinirh bir alandaki birkag
néron Sl¢eginden daha genis uzamsal mesafelerdeki daha biiytik
topluluklara kadar distiniilebilir. Sinir sisteminin tiim bélim-
lerini kapsayan birden fazla bélgeye sahip genis 6lgekli devreler
de dahil olmak tizere ¢oklu uzamsal 6lgekler ilgi cekici olacaktur.
Bir benzetme yapmak gerekirse, Amazon yagmur ormanlar ve
Avustralya Biiytik Set Resifi gibi diinya tizerindeki en biyolojik
cesitlilige sahip yerlerin ekolojisinin aragtirilmasi dugtindlebilir.
Bu sistemler, ormanin yerel pargalari ve birkag tiirden, tiim ttirle-
riyle birlikte mercan resifinin tamamina kadar ¢ok farkli mekan-
sal él¢eklerde incelenebilir.

Zaman, siireg. Beyin gibi karmagik sistemler statik degildir; do-
galar1 geregi dinamiktirler. Yirtici-av sistemlerinde oldugu gibi,
bakis agisini basit bir neden-sonugtan zaman iginde geligen bir
stirece kaydirmak faydahdir - ilgili pargalarin karsilikli bagimh-
11g1 g6z éniine alindiginda bir dogal durus degisikligidir. Bir “sii-
re¢” dedigimizde, bu konuda muglak bir sey olmasi gerekmez.
Ornegin, Newton kiitlecekiminin etkisi altindaki ti¢ cisimli gok-
sel yortingeler s6z konusu oldugunda, denklemler kesin olarak
tanimlanabilir ve kat edilen yollarin zengin modelini ortaya ¢i-
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karmak igin saysal olarak ¢éziilebilir (Suvakov ve Dmitrasinovié
2013).2

Ademi merkeziyetgilik, heterarsi. Sistemleri parcalar1 arasin-
daki etkilesimler agisindan incelemek, ademi merkeziyetci orga-
nizasyonu destekleyen bir diiglince tarzini tegvik eder. Sistemin
islevini belirleyen ana bir “kontrolér” degil, ilgilenilen davranis-
lara yol agan gey ¢oklu pargalar arasindaki koordinasyondur. Bir-
cok “sofistike” sistemde, ki beyin de bir istisna degildir, 6nemli
islevlerinin ¢ogunun merkezi stireglere bagh oldugunu distin-
mek icgtidiseldir. Ornegin, prefrontal korteks, davranisi kontrol
etmesini saglayan ¢oklu bilgi tiirleri i¢in bir bulugma bélgesi ola-
rak gorilebilir (bkz. 7. B6ltim). Buna zit bir gérs ise birden faz-
la parganin etkilesimi yoluyla dagitik islemeyi tercih eder. Buna
gore, bilginin hiyerarsik olarak tiim pargalarin entegre edildigi
bir “tepe bélgesine” akmasi yerine, bilgi kati bir hiyerarsi olmak-
sizin ¢ok yénlii olarak akar. Bu tiir bir organizasyon, ¢ok yénli
bilgi akigini vurgulamak i¢in heterarsi olarak adlandirilir.

Ortaya cikis. Ortaya cikan 6zellikler beyin gibi karmagik bir sis-
temde kuraldir. Elbette bu bulanik agiklamalara davetiye ¢ikar-
maz. Bunun yerine, sistem genelindeki 6zelliklerin yakalanabil-
mesi i¢in agiklamalarin yeterince ayrintil olmas gerekir.

Karmagiklik. Karmagiklik 6zelligi, sistemlerin ilk bakista di-
sinildugiinden ¢ok daha gesitli ve incelikli sekillerde isledigini
hatirlatir. Ktgiik girdi degisiklikleri veya durumlarindaki degi-
siklikler niteliksel olarak farkli davranislara ve sonuglara yol aca-
bilir. Bu, karmagik sistemlerin son derece istikrarsiz ve diizensiz
oldugu anlamina gelmez. Aslinda, karmagik sistemler tam 6ngé-
rilebilirlik ile tam rastgelelik arasinda bir yerde yasarlar.
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9

BES YUZ MILYON YILLIK EVRIM

Memeliler, kuglar, stirtingenler, amfibiler ve bahlélar gibi tim
omurgal gruplarim g6z éniinde bulundurdugumuzda evrim
bize beynin organizasyonu hakkinda ne séyliyor? Evrimin bize
ogrettiklerini anlayabilmek igin birkag hareketli pargay takip et-
memiz gerekir, béylece néroanatomileri taksonomik gruplar ara-
sinda kargilagtirabiliriz- 6rnegin baliklar ve kuglar. Bu potansiyel
olarak daha zorlu bir okuma yapmamiza neden olsa da omurga-
lilar arasinda benzer yapilari (striatum gibi) ve baglant sistemle-
rini (bazal ganglionlar: igeren sistem gibi) tanimladik¢a énemli
dersler 6grenecegiz. Sagirtici olmayan bir sekilde, sinirbilimcile-
rin “korunmus” (amigdala gibi) olarak adlandirmay: sevdikleri
yapilar1 igeren birgok 6nemli farklilik da vardir. 9-11. Béliimler
birlikte, beyin organizasyonunun daha genis bir resmini ayirt et-
meye yardimc1 olan evrimsel bir perspektiften baglayarak, beynin
farkl1 béliimlerini birbirine bagh bir biittin hilinde bir araya geti-
ren bir tnite olugturmaktadir.

Beyni diistindiigiimiizde ogumuzun aklina insan serebral
korteksi, yani ¢ikintilar1 ve girintileriyle dis ytizey gelir. Peki beyin,
hayvanlar arasinda nasil bir farklihk gésterir? Bir insanin beyni
1.000 gramdan fazla, bir rhesus maymunununki yaklagik 100 gram
ve bir marmosetinki ise 10 gramdan daha azdir. Agirlik olarak bu
iki beyin biiyiikliigti arasinda farklihik olmasina ragmen olduk¢a

* Ceviri: Mahir Yegildal.
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benzerdirler. Peki ya bir yunusun ya da bir filin beyni (btiyiik bir
Afrika filinin beyni 5.000 gramun tizerindedir)? ilk tg tiiriin (hepsi
primat takimindandir) benzerligi yeterince merak uyandirmadiy-
sa, bir bilim fuarinda veya hayvanat bahgesinde agik 6rnekler gér-
mediyseniz, besinin de benzerligi sizi sagirtacaktir. $imdiye kadar
tartisilan tarlerin hepsi memelidir. Peki ya bir somon baliginin, bir
kurbaganin, bir timsahin ya da bir kargamn beyni?

Su anda, sudan karaya ve havaya kadar ¢ok genis bir viicut
tipi ve yagam tarzi yelpazesini kapsayan omurgalilardan bahsedi-
yoruz. Buradaki evrimsel zaman 6lgegi gercekten akil almazdir.
Tim omurgalilarin ortak atasi 500 milyon yildan daha uzun bir
stire 6nce yerytziinde yasamustir ($ekil 9.1).

Amniyotlar, embriyoya besin saglayan amniyotik keseye
sahip hayvanlardir; bunlar siiriingenler, kuslar ve memelileri
icerir. Memelilerin evrimsel yolunun stirtingenler ve kuglardan
(sauropsidler) 300 milyon yildan daha uzun bir siire 6nce ayril-
digin1 unutmayin. Bu yeterince takdir edilmeyen gergek, meme-
lilerin stiriingenlerin torunlar1 olmadigini ve dolayisiyla memeli
beyninde bir siiriingen beyni bulunmadigini gésterir! ilk bakista,
bir baligin beyni bir insaninkinden oldukga farkh gériiniir (Sekil
9.2). Ancak onu kesip dikkatlice analiz edersek ne buluruz? Ana-
tomistler, biyolojinin merkezinde bir ilke olarak evrimin kendini
kanitladign on dokuzuncu ytizyln sonunda tam da bu analizi
yapmaya bagladilar.

Ne yazik ki, evrimsel diigtince yirminci ytizyilin ikinci
yarisina kadar “gelismis formlara dogru ilerleme” kavramiyla
renklenecek ve evrimin en tepesinde insanin bulundugu ytkse-
len bir merdiven seklinde tanimlanmasi ahgilagelmis bir durum
olacakti. Darwin'i savunmak icin entelektiiel bir savag veren aka-
demisyen T.H. Huxley, beyin evrimini baliktan insana dogrusal
olarak ilerleyen bir stireg olarak tanimlayan ilk kisi olabilir (Strie-
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dter 2005). Gergekten de Viktorya dénemi Ingiltere’sindeki bilim
insanlar1, Aristoteles’in eski scala naturae kavramini yeniden kul-
lanmakta gecikmemiglerdir: elementler, kayalardan ytice olana
dogru yiikselen basamaklar hélinde siralanabilir.
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Sekil 9.1 Yagayan omurgahlarin evrimsel agaci. Memelilerin ve sauropsidlerin

(stiriingenler ve kuglar) evrimsel yériingelerinin 300 milyon yil énce farklilagti-

gna dikkat ediniz.

Sekil 9.2 Balik ve insan beyni arasinda 6nemli makroskopik farkliliklar vardir.
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Her ne kadar bu gortis artik bilim insanlan tarafindan
benimsenmese de evrimi “yénlendirilmis ilerleme” agisindan
diisinmekten vazgecmek zaman zaman zordur; bu da primat-
lar1 ya da biytik maymunlan degilse bile memelileri daha yik-
sek bir seviyeye, diger herkesi ise daha agagiya yerlestirir. Ancak
omurgalilarin evrimsel tarihini dogru bir sekilde anlamak, insan
beyni hakkinda digiinmek igin kritik 6neme sahiptir, 6zellikle de
primat beyninin derinliklerinde bir “stirtingen beyni” yattigina
dair poptiler goriis nedeniyle. Biyolog olmayan arastirmacilar ve
akademisyenler (ve hila birkag sinirbilimci!) tarafindan siirekli
tekrarlanan bu diisiince, bariz bir sekilde hatalidir ve omurgahilar
arasindaki anatomi ¢aligmasinin- kargilagtirmali néroanatomi-
son on yillarda bize égrettiklerini ciddi sekilde carpitmaktadir.

TEMEL $ASi

Omurgalilarin evrimsel siireci yarim milyar yihi agkin bir hikaye-
dir. Ttim omurgalilarin merkezi sinir sisteminin {i¢ ana bilegeni
vardir: arka beyin, orta beyin ve 6n beyin. Arka beynin beyin sa-
pinin alt kismini; orta beynin beyin sapinin en st kismini; 6n
beynin ise talamus gibi subkortikal yapilar1 ve memelilerde kor-
teksin tamamuni igerdigini hatirlayin. Beyinler, siniflar arasinda
(memeliler, siiriingenler vb.) ve hatta bir simif icinde genel sekil
bakimindan 6nemli 6lgtide farklilik gésterse de hepsi bu makros-
kopik yapilar icerir. Ozetle, omurgali beyinleri ii¢ parcali bir sa-
siye sahiptir. Ancak goérecegimiz gibi, ortakliklar bu kaba organi-
zasyon diizeyinin ¢ok 6tesine uzanmaktadir ($ekil 9.3).
Memelilerde omurgal1 6n beyni dorsalde korteksi ve vent-
ralde subkorteksi igerir. Diger omurgalilarda da 6n beyin dorsal
ve ventral kisimlara sahiptir, ancak yapisal olarak memelilerin-
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kinden farkli olduklar: icin anatomistler bunlara dorsal kisim
i¢in “pallium” (Latince pelerin anlamina gelir) ve ventral kisim
i¢in “subpallium” derler (bu terimleri her okudugunuzda ken-
dinize hatirlatmak i¢in $ekil 9.3’e geri déniin). Dolayisiyla, bu
bélimde 6n beyin hakkinda konugurken bu iki terimi kullana-
cagiz. Memelilerde pallium, ti¢ katmanl temel bir organizasyo-
na sahip hipokampustan, alt1 katmanh izokortekse kadar tiim
farkl: korteks tiplerini ierir. Memeli olmayan hayvanlarda pal-
lium katmanl bir sekilde organize edilmemistir, bunun yerine
farkh ézelliklere ve diizenlemelere sahip hiicre kiimelerine sahip-
tir.* Néroanatomistler beyin gelisimini takip ederek palliumun
tim omurgalilarda ortak olan alt sektérlerini belirleyebilirler.
Bunlar hayal glicinden yoksun bir sekilde “dorsal”, “ventral”,
“medial” ve “lateral” olarak etiketlenir. Bu nedenle, 6rnegin bir
stirtingen ve bir memelinin beyninin birbiriyle nasil eslestigini
anlamaya ¢aligirken, daha sonra tartisacagimiz gibi, bu sektérleri
takip etmek 6nemlidir.

Memeli subpalliumu, her ikisi de tiim omurgalilarda bu-
lunan striatum ve amigdala kisimlar1 da dahil olmak tizere 6n
beynin tabanindaki hticre kiitlelerinden olusur. Ancak hipotala-
mus ve talamus da ddhil olmak tizere birkag bagka bélge de ortak
olarak bulunur. Orta beynin ¢atisinda, 3. B6liimde inceledigimiz
optik tektumu (memelilerde superior colliculus olarak adland-
rilir) buluruz.

Dolayisiyla, en azindan g seviyede miitekabiliyet géri-
riiz: On beyin gibi genis bolgelerin miitekabiliyeti, pallium ve
subpallium gibi alt boliimlerin miitekabiliyeti ve amigdala gibi
bolgelerin miitekabiliyeti. Bu tiir kargihklar bulmak evrimsel
sinirbilimin temel hedeflerinden biridir. Buradaki zorluk, birbi-
rinden oldukga farkli olabilen alt béliimler arasinda eslesmeler
kurmaktir; bir képegin beyni, bir somon baliginin beyninin bii-
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yutiilmus bir versiyonu degildir. Hangi kriterlerin uygulanmas
gerektigi net olmadig icin sorun son derece karmagiktir. Orne-
gin, bir memelinin amigdalasi bir kus ya da siirtingende sadece
segilmek igin orada degildir. Peki, bir tane mi var? Eger varsa,
nasil tanimlanmalidir? Ornegin bir baliktaki amigdalay: én be-
yindeki konumu, hiicresel bilesimi, gen ifade bi¢imi, anatomik
yollar ve iglevine gére mi tanimlamaliyiz?

Sekil 9.3 Omurgali beyinleri. Tiim omurgali beyinleri, telensefalon (T), optik
tektum (O) ve beyincik (C) ddhil olmak tizere ilgili sektérleri igerir. Memeliler-
de superior colliculus olarak adlandirilan optik tektum digaridan gériinmez ve

orta beynin (st kisminda, periaqueductal grinin (PAG) yaninda yer alir (bkz.

Sekil 5.1). Tiim beyinlerde en soldaki kisim koku alma lobudur. Sagda, be-
yindeki kesikler telensefalon seviyesinde gésterilmistir ve tiim omurgalilarda

bulunan pallium (P), subpallium (S) ve striatumu (St) ortaya gikarmaktadur.
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Ayrica bu faktérler nasil agirhklandirilmalidir? Dahasi,
bu degiskenler duragan olmayip, merkezi sinir sisteminin en er-
ken asamalarindan yetiskin benzeri, tamamlanmig formuna ka-
dar embriyolojik ve gelisimsel asamalar boyunca degismektedir.
Sagirtic1 olmayan bir sekilde, kargilagtirmali néroanatomi tartis-
mali bir aragtirma alani olmaya devam etmektedir ve tartigmalar
cok hararetlidir.

HICBIR SICAN HICBIR MAYMUNUN ATASI DEGILDIiR

Simdiye kadar bu konuda tek bir beyin fosili bile bulunamamus-
tir.* Fosillesme kemik ve dis gibi sert viicut pargalar1 igin miim-
kiindiir ve beyin kesinlikle bunlardan biri degildir. Kabaca jole
kivaminda olan beynin giivende tutulabilmesi i¢in zirhl bir ka-
fatas: i¢cinde muhafaza edilmesi gerekir. Peki beyin fosillerinin
yoklugunda, beyindeki degisiklikleri anlamak i¢in evrimi nasil
kullanabiliriz? Genel olarak, stratejinin iki ana bilegeni vardir.
flk adim: Ortak bir evrimsel soyun torunlar1 olan hayvanlar
secmek. Insan beyniyle ilgileniyorsaniz, yasayan maymunlarin
ve kemirgenlerin beynini inceleyebilir veya zaman ¢izelgesini
genisletip tiim tetrapodlan (yani amfibiler, stirtingenler, kuglar
ve memeliler) ele alabilirsiniz. fkinci adim: Séz konusu mevcut,
yasayan hayvanlarin beyinlerinin atasal formlara yeterince ben-
zer oldugunu varsayin, boylece atasal formlar hakkinda baz ¢1-
karimlar yapilabilir.

flk adimi atalim. Kapsaml fosil kayitlar1 ve viicut parga-
larinin dikkatli bir sekilde incelenmesi, ana soylarin evrimini an-
lamak igin bir temel saglar. Buna son yillarda toplanan genetik
bilgiler de eklendiginde ortaya iyi bir tablo ¢ikmaktadir. $imdi
daha zor olan ikinci adima gegelim. Burada, atasal gruplar1 tem-
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sil etmek tizere segilen hayvanlarin gergek atalar degil, torunlar
oldugunu kabul etmeliyiz. Filogenetik kargilagtirmalar igin uy-
gundurlar ¢tinkii ilkel olan, yani atasal formlardan nispeten de-
gismemis olan birgok ézellige sahiptirler. Bir grubun ilkel 6zelligi
genellikle grubun yasayan tiyeleri kargilagtirilarak ve hepsinde or-
tak olan unsurlar aranarak ¢ikarilabilir (omurgalilarda dért ana
uzanti veya uzuv gibi). Bununla birlikte, bir grup i¢indeki gesitli-
lik ve uzmanlagma derecesi arttik¢a (baliklardaki ytzgegler ve sti-
riingenlerdeki 6n kollar gibi), daha fazla varyantin incelenmesine
duyulan ihtiyag da artar. Yagayan hayvanlar s6z konusu oldugun-
da, genellikle belirli bir tiir ne kadar ilkel 6zelliklere sahipse, ata-
sal forma benzeme olasihginin o kadar ytiksek oldugu varsayimi
yapilir. Sonug olarak, ikinci adim her.zaman, kabul edilmekle
birlikte, 6nemli bir belirsizlik icerecektir. Onde gelen bir beyin
evrimi aragtirmacisimin da belirttigi gibi, bu ¢alisma alani belir-
sizlikten hoglanmayanlar igin degildir! Bununla birlikte, insan
beyninin ve aslinda tiim beyinlerin yapisin1 daha derinlemesine
kavramak icin evrimsel bir bakis agis1 kesinlikle gereklidir.

Simdiye kadar bu béliimiin baghg sizin i¢in daha agik
hile gelmis olmali. Bir canli tiirii olan fare, bagka bir canl tiri
olan insanin atasi olamaz (ya da tam tersi). Aslinda insanlar ve
kemirgenler arasinda 75 milyon yil vardir. Yani, ortak atalar: yak-
lagik 75 milyon yil 6nce ayrigmistir; bu stire zarfinda her iki so-
yun da beyinleri evrimlesmistir.

Sekil 9.3'ti bir kez daha diistintin. Telensefalon tiim buytk
omurgali taksonomik gruplarda tanimlanmustir. Buradan gikan
sonug, bu beyin sektériintin yaklagik 500 milyon yil 6nce yiirtyi-
se ¢tkan tiim omurgalilarin ortak atasinda mevcut oldugudur. Bir
anlamda bu devasa bir ¢ikarimsal adimdir. Peki neden yapildi?
Alternatif agiklamalar géz 6ntinde bulundurarak bu soruyu ele
alabiliriz. Bunlardan en 6nemlisi “yakinsak evrim” olarak adlan-
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dirillan ve ayni ¢6ziime (burada telensefalon olusturma) ortak bir
atadan miras alinmadan bagimsiz olarak ulagilan stirectir. Mev-
cut durumda, belki de telensefalon biiytik omurgal gruplarinin
her biri i¢in sifirdan yaratilmigtir. Bu alternatif, mantiksal olarak
miimkin olsa da ortak ataya dayali olandan ¢ok daha az mantik-
lidir. Ama belki de olabilir, degil mi? Hayir, embriyoloji, genetik,
hiicre tipleri, anatomik baglanty, islev ve daha fazlasi hakkinda
bildiklerimiz de ddhil olmak tizere telensefalon hakkindaki bii-
yik miktarda veriyi g6z 6ntinde bulundurdugumuzda, ikinci ¢6-
zlim sagma goriinmeye baglar- boyle bir senaryonun gergeklesme
olasihig1 yok denecek kadar azdir.

HAYVAN BiLi§INE ILISKIN DEGISEN GORUSLER

Yirminci ytzyilin biiyiik bir bélimiinde bilim insanlar1 meme-
liler disindaki omurgalilara pek itibar etmemislerdir. Bunlar dar
bir kaliplasmis davranig stokuna sahip, biiytik 6lgtide uyaran
odakl (bir girdi verin ve az gok sabit bir eylem ortaya ¢iksin) ve
simdi ve burada ile siurli yaratiklardi.

Son yillarda, etologlarin (dogal ortamlarda meydana ge-
len davraniglan inceleyen) ve karsilastirmal psikologlarin (tir-
ler arasindaki davraniglar inceleyen) carpici kesifleri sayesinde
hayvanlarin davranigsal yeteneklerine bakigimiz biiyiik bir degi-
sime tanik oldu. Saha ¢aligmalari, omurgalilarda (ve hatta omur-
gasizlarda) filogenetik olarak uzak taksonomik gruplar arasinda
karmagik davraniglan ortaya ¢ikarmugtir. Farkh tiirlerdeki davra-
niglarin altinda yatan mekanizmalar aydinlatmak igin laboratu-
varda yeni yaklagimlar ve teknikler kullailmustir. Ortaya gikan
tablo, davranigsal plastisitenin (ne élgtide degistirilebildikleri) ve
esnekligin hayvanlar aleminde yaygin oldugu yoéntindedir.
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Ornegin, uzamsal bilisi ele alalim: hayvanlarin diinyada
nasil gezindikleri ve konumsal bilgileri nasil isledikleri. Ttim
omurgalilar gevrelerinde verimli bir sekilde hareket etmek zo-
rundadir ve bu nedenle farkh kaynaklarin veya tehditlerin yerini
6grenmeleri ve geri getirmeleri gerekir. Memeliler, kuglar, stirtin-
genler, amfibiler ve baliklarin farkl tiirleri, ev arama davranigi,
uzamsal navigasyon ve uzamsal 6grenmeyle ilgili olanlar gibi
paralel uzamsal yetenekler sergiler. lgi ¢eken bir diger aragtirma
alani da sosyal davraniglardir. Digerlerinden égrenme, bireyler
arasinda ayrim yapma ve onlar yavru, es, rakip, miittefik veya
komgu olarak kategorize etme yetenegi ¢ogu omurgali siifinda
ortaktir.

Belki de higbir yerde sofistike davraniglar bazi kuglarda
oldugu kadar dikkat cekici degildir (Emery ve Clayton 2004).
Gegmiste bir kargaya haksizlik eden bir kisi hemen fark edilir,
azarlanir ve tizerine ¢ullanilirdi. Dikkatli laboratuvar ¢caliymala-
r1, kargalarin ve papaganlarin problem ¢6zdGigtint ve karmagik
epizodik hafiza yeteneklerine sahip oldugunu géstermektedir.
Bunlardan ilki hem alet kullanimini hem de tiretimini icerirken,
ikincisi deneyimlerin “ne, nerede ve ne zaman” oldugu hakkin-
da bilgi almak gibi zaman ve mekanda “zihinsel seyahati” igerir.
Gergekten de bazi kuglarin zekisi, biiyiik maymunlarin ve yu-
nuslarinkine rakiptir, hatta onlar1 gegmektedir.

Amfibiler ve siirtingenler, kuslarda ve memelilerde bu-
lunanlarla ortak birgok 6zellik gésterir; bunlar arasinda ayrin-
til1 iletigim bigimleri, problem ¢6zme, ebeveyn bakimi, oyun ve
karmasik sosyallik yer alir Baliklar uzamsal gérevleri 6grenir ve
ayn1 “miigteri’lerle (yani temizleyip hizmet ettikleri diger balik
tiirleri gibi) tekrarlanan etkilesimlerden kaynaklanan sosyal et-
kilesimlerde bulunur. Ortaya ¢ikan kamitlar, baliklarin problem
¢ozme ve alet icat etme gibi faaliyetlerde bulunduklarim bile
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gostermektedir; 6rnegin lapinagiller tiyesi olan wrasses baliklar
midye kabuklarini kirmak igin kayalar 6rs olarak kullanmakta-
dir. Diigiinsenize, kisa bir siire 6ncesine kadar alet kullaniminin
yalmizca insanlara 6zgii bir yetenek olduguna inaniliyordu!

“Gelismis” memeliler digindaki omurgahilarn ilkel oto-
matlar olmaktan ¢ok uzak olduklar: artik ¢ok agik. Bu davranig-
sal yeteneklerin beyin tarafindan nasil miimkiin kilindigini ¢6z-
mek su an i¢in zorlu bir gérev.

BEYNIN EVRIMi UZERINE GORUSLERIMIiZi
GELi$TIRMEK

1896 yillinda Alman anatomist Ludwig Edinger, Insan ve Diger
Omurgalilarin Merkezi Sinir Sisteminin Anatomisimi yaymladi.
Edinger’in kargilagtirmali néroanatominin kurucusu olarak iin
kazanmasini saglayan kitap, 6n beynin evrimini, her biri yeni ig-
levler getiren yeni beyin pargalari olusturan bir dizi ekleme olarak
tanimhiyordu. Edinger, 6n beynin tiim omurgalilarda bulunan
bir “eski ensefalonu” igerdigini diistiniiyordu. Eski ensefalonun
tizerinde, sadece memelilerde daha belirgin olan “yeni ensefalon”
vardi. Edinger, tezinin en unutulmaz pasajlarindan birinde, oku-
yucudan bir keseli hayvanin (“basit” bir memeli) beynine tam
olarak bir stiriingen beyni yerlestirdigini hayal etmesini isteyerek
kavramini agiklamaktadir. Ikisini iist tiste koydugunda, ikisi ara-
sindaki fark yeni ensefalonu olacaktir. Daha sonra, kedinin bey-
ninde, eski ensefalonun “cok énemli” yeni ensefalonun altinda
degismeden kaldigini kesfetmistir (Edinger 1908, 446). Bagka bir
deyisle, daha énce mevcut olan kisim degistirilmeden birakilmis-
tir. Edinger’in 6nerisi, morfolojik 6zelliklerin kaba analizine da-
yanarak makuldiir. Ancak fikirleri 6nemli 6lgtide, insan beynine

DOLANIK BEYIN | 225



dogru bir ilerleme olarak beyin evrimi kavramuyla, yani eski Aris-
toteles ve scala naturae ile uyumluydu. Edinger'in omurgalilar
tizerindeki analizinin kapsami géz éniine alindiginda, gortisleri
kalic1 bir etki yaratt: ve sonraki on yillar boyunca aragtirmalarin
gidisatini sekillendirdi.

Bir asirdan fazla bir siire sonra, omurgalilarin beyinleri
hakkindaki bilgiler sigramalar ve sinirlarla genisledi. Yine de eski
goriglerin 6limu zor oluyor. Beyin evrimine iligkin eski gortis-
ler, dolayli da olsa sinirbilimi etkilemeye devam ediyor. Bir 6rnek
olarak, beyin organizasyonu gercevelerinin ¢ogunun biiytk 6l-
ctide kortekse odaklandigin1 unutmayin. Bu agiklamalar, “yeni”
korteksi, evrim ¢aglar boyunca (nispeten) degismedigi varsayi-
lan kortikal olmayan bélgeleri kontrol ediyor olarak gérmektedir.
Karsilagtirmali bir bakis agisiyla beyin anatomisi tizerine yapilan
modern aragtirmalar, bunun aksine, beyin evriminin biiyiik dl¢ekli
baglant1 sistemlerinin yeniden diizenlenmesi agisindan daha iyi anla-
sildigini géstermektedir. Bu fikri bltimiin geri kalaninda beynin
belirli kisimlarini géz 6niinde bulundurarak gelistirecegiz. Sah-
neyi hazirlamak igin $ekil 9.4 omurgalilarda baglantinin genel
organizasyonunu gostermektedir.

DUYUSAL SINYALLERIN MOTOR YANITLARDAN
AYRISTIRILMASI

3. Boliimde, orta beyindeki optik tektum/superior colliculus
merkezli hem savunmaci hem de igtahli davraniglarda yer alan
bir devreyi tartistik. Bu sistem omurgalilar arasinda son derece
énemlidir. Kemirgenlerde, hayvanin tepesinde bir hareket alg-
landiginda kagip kagmayacagina ya da hareket alt gérme alanin-
daysa muhtemelen yaklagip daha fazla aragtinip aragtirmayaca-
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gina karar vermesine yardima olur. Ancak hayvanin davranigi
esnektir ve girdiye gore sabitlenmez; yani hem dig hem de i¢ diin-
yalar1 kapsayan, i¢inde gergeklestigi baglam kritiktir.

<3 Pallium

|- Midbrain

Hindbrain == Hypothalamus

Sekil 9.4 Omurgali beyninin genel anatomik baglant: plani. Beyaz oklarla
gosterilen yollar baliklarda veya amfibilerde mevcut degildir. Talamustan
palliuma giden siyah yol baliklarda ok zayiftir, amfibilerde daha belirgindir ve

siirtingenler, kuglar ve memelilerde ¢ok daha 6nemlidir.

Peki ya davranig repertuarlar1 daha sinirh olan kurbaga ve
amfibiler (Anuran familyas1)?* Optik tektum, Anuranlarn, te-
pelerinde ugan bir bécek gibi uyaranlar gérsel alanlarinin belirli
kisimlarinda oldugunda dillerini sapirdatmalarina olanak tanir;
bu tepkinin otomatik oldugu diisiiniilmektedir. Bu hayvanlarda
optik tektum bir sensorimotor arayiiz olarak tanimlanir ¢tinka
gorsel sinyalleri tagiyan retinal projeksiyonlar1 alir ve beyin sap1
ve mediiller motor devrelerine yansitir (bkz. 3. Bélim), boylece
avi yakalamaya ¢ahisirken dili firlatmak igin iyi bir konuma sahip
olur.
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Sekil 9.5 Girdilerin ¢iktilardan ayrigtirilmasu. (A) Girdi uyaranlar, tst koliku-
lus/optik tektum araciiiyla eylemleri dogrudan tetikleyebilir. Bununla bir-
likte, hayvanin motivasyon ve dikkat durumunun yan sira gegmis 6grenmeler
de tepkileri baglamsallagtirarak davraniglara gérece esneklik kazandirir. (B)

Amfibi beyni, metinde tartisilan baz kisimlar vurgulamaktadar.

Hem motivasyonel hem de dikkatle ilgili faktérler bu dav-
raniglan gekillendirir ($ekil 9.5). Ciftlesme mevsimi boyunca,
av yakalama asgari diizeydedir ve diger davramglar tercih edilir
(sagirtic1 olmayan bir sekilde, erkekler disilere yaklasir). Dikkat-
le ilgili olarak, bir hayvan saldiriya hazirlandiginda, avin varhg
hayvanlarin kendilerini saldiriy: destekleyecek sekilde yeniden
yonlendirmelerine neden olur; fizyolojik olarak, ilgili duyusal
ipuglar optik tektumda énemli él¢tide daha giiglii hiicre ategle-
mesi uyandirir. Av yakalama da 6grenme ile ayarlanir. Bir ¢ahg-
ma, elle un kurdu ile beslenen kurbagalarin daha sonra yalnizca
ele tepki vererek, yiyecek ile baglangi¢ta anlamsiz olan uyarici (el)
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arasinda bir iliski oldugunu gostermistir. Bu 6rnekler birlikte, bir
hayvanin muhtemelen ayni girdiye verdigi tepkilerin gesitli de-
giskenler tarafindan nasil sekillendirildigini géstermektedir.

3. Bélumde, optik tektumun ¢oklu devrelere katiliminmn
baglama bagl eylemler tiretmesine nasil olanak sagladigini gor-
miistik. Birincisi, hipotalamustaki sinyaller, mevsimsel olarak
dalgalanan, cinsiyetle ilgili olanlar da dhil olmak tizere ¢esitli
motivasyonel degiskenleri yansitir. Hipotalamik ¢iktilar, motor
alanlarla dogrudan baglantilar olan derin katmanlarina projek-
siyonlar yoluyla optik tektumu etkileyebilir’ Diger uzun menzil-
li devreler 6grenme stirecinde rol oynar. Medial palliumu igeren
devre hem ¢agrigimlarin égrenilmesi hem de edinilen bilgilerin
daha sonra kullanilmas igin gereklidir.

flging bir sekilde, memelilerde medial pallium, sadece ii¢
gevsek organize hiicre katmanina sahip basit bir korteks tiirii
olan hipokampusa déntigen 6n beyin bélimiidir. 11. Bélimde,
hafiza ve mekéinsal navigasyondaki rolleri de ddhil olmak tizere
hipokampusu daha ayrintil olarak tartisacagz.

Kugkusuz, amfibilerde baglam duyarlilig1 ve davranis es-
nekligi, daha genis bir yelpazede davraniglar tireten stirtingenler,
kuslar ve memelilere kiyasla daha simirhidir. Oyleyse, farkli beyin
béltimlerini birbirine baglayan anatomik baglanti sistemleriyle
birlikte diger omurgalilarda optik tektumun mimarisini ele ala-
lim.¢ Siiriingenlerde temel baglant1 mimarisi gozle gérulir se-
kilde geniglemistir. Talamus, 6n beynin diger kisimlariyla daha
zengin bir sekilde baglantihidir ve palliumun ek sektérlerine bag-
lanir. Kuglarda ve memelilerde, optik tektumun talamus ve pal-
lium ile olan baglantilar, stirtingenlerdekilere kiyasla kapsamh
bir sekilde geligmistir. Genel olarak, potansiyel uzun menzilli
devrelerin sayis1 oldukga fazladir. Ozellikle memelilerde, superi-
or colliculusun genel baglantis1 muazzamdir.
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“Basit” hayvanlarda bile (eger bu etiket kii¢iik memeliler
dahil ¢ogu omurgal igin kullaniliyorsa) orta beyin, talamus ve
pallium/korteksi (bkz. Sekil 9.4) kapsayan uzun menzilli devreleri
iceren bu derece karmagiklik neden? Bunun, hayvanlann avcilar,
avlar, potansiyel esler ve benzerlerini igeren ¢ok yénlii etkilesim-
lerle basa ¢ikmalarina olanak taniyan yiiksek derecede davranigsal
esneklik sagladigini 6ne siiriityorum. Daha sekillendirilebilir dav-
raniglara sahip tiirlerde, hayvanin i¢ ve dig diinyastyla ilgili kosul-
larin say1si son derece yiiksek oldugundan, kombinatoryal olarak (A
bolgesinden B bélgesine birden fazla yolla) olugabilen devreler ha-
yatta kalmaya fayda saglar. Bu fikre 10. B6liimde tekrar dénecegiz.

3. Bélimde &zetlenen bir ilkeye dénecek olursak, bu tir
bir organizasyon hakkinda diigtinmenin bir bagka yolu da duyu-
sal ve motor unsurlar birbirinden ayirmasidir: Duyusal sinyaller
motor eylemleri tetiklemek zorunda degildir; bir eylem ortaya
¢iktiginda, sensorimotor déntistim bir dizi etkiyi hesaba katar ve
duyum ve eylem kendini esnek bir sekilde giincelleyebilen stirek-
li bir déngiiniin pargasidir (yani, diinya tizerinde hareket etmek
algilanan bilgiyi degistirir ve revize edilmis eylemlere yol agar).
Gergeklestirilen eylem tiirlerini iptal eden, gelistiren ya da bagka
bir sekilde iyilestiren ¢oklu degiskenler s6z konusudur. Asagida
gorecegimiz gibi, bu ayristirma 6zelligi optik tektuma 6zgi ol-
mayip, “basit” hayvanlardan “sofistike” hayvanlara kadar omur-
gal1 beyninin temel bir unsurudur.

BAZAL GANGLIiONLARIN BUYUK DONGULER
Beynin tabanindaki striatum ve bitisik bolgeler topluca bazal
ganglionlar olarak adlandirilir (2. Béliim). Bu sistemi etkileyen

nérodejeneratif hastaliklar arasinda Parkinson hastalif1 ve Hun-
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tington koresi bulunur. Parkinson hastalig, striatuma projeksi-
yon yapan orta beyindeki dopaminerjik bolgelerdeki hticre kayb:
ile iligkilidir ve istemli hareketleri baglatma yetenegini zedeler.
Huntington hastalig1 ise bazal ganglionlarin ana cikig projeksi-
yon néronlarini etkiler ve kontrolsiiz hareketlerle karakterizedir.
1970 ve 1980’lerde énemli bir kesif, memelilerde bazal gang-
lionlarin korteks ile déngli benzeri bir devre araciligiyla ya-
kin koordinasyon icinde caligtigini gésterdi. Ornegin, motor
ve somatosensoryal korteks striatuma projeksiyon yapar, bu
da talamus araciligiyla kortekse geri baglanir ($ekil 9.6). Dik-
kat gekici bir gekilde, bazal ganglionlar sadece bu hareketle
ilgili devrede yer almakla kalmaz, aym1 zamanda birden faz-
la déngiiniin pargasidir. Sensorimotor kortikal alanlar stri-
atumun dorsal bolgelerini hedeflerken, korteksin diger bo-
limleri niikleus accumbens dihil olmak tizere daha ventral
bolgelere projeksiyon yapar’. Yine, devre talamus aracihigiyla
kortekse geri doner. Accumbensin motivasyonel stireclerdeki
katihmi ve amigdala gibi bolgelerle baglantilar1 géz 6ntine alin-
diginda, bu devre siklikla “limbik” olarak adlandirilir, ancak 6.
Bélimde gérdiigiimiz gibi, bu terim neredeyse anlamsizdir.
Korteks ile bazal ganglionlar birbirine baglayan yollar, ikisinin
koordineli bir sekilde galigtigini ortaya koyar. Bu diizenlemenin
memelilerdeki 6nemi géz 6ntine alindiginda, diger omurgahlar-
da da benzer 6zellikler var m1 sorusu akla gelir. Bazal ganglion-
lar1 olugturan alt bolgeler sadece omurgalilar arasinda mevcut
olmakla kalmaz, ayn1 zamanda d6ngii benzeri devreler tetrapod-
larda (amfibiler, stiriingenler, kuglar ve memeliler) bulunur. Bu
dikkat gekicidir ¢tinkii karmagik bir devrenin tiim tetrapodlarin
ortak bir atasinin muhtemel bir 6zelligi oldugunu gosterir. An-
cak, dikkate deger farkliliklar da vardir. Amfibiler ve stirtingenler
sadece striatumun ventral bélgelerini igeren déngiilere sahiptir.
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Kugslar, memelilerde oldugu gibi hem ventral hem de dorsal stri-
atal bolgelerden gecen devrelere sahiptir. Onemli olan hem kug-
lar hem de memelilerdeki baglantisalligin énemli 6l¢tide daha
gelismis olmasi, bir yandan daha genis kapsamh ve daha gtiglu
yollarla olmasidir.

Primary motor cortex Premotor cortax

Striatum
* Caudate
© Putamen

Thalamus (

Sekil 9.6 Kortikal-subkortikal déngiiler. Korteks ve subkorteks, déngiiler
olusturan yol sistemleri araciligiyla yakin koordinasyon i¢inde ¢ahgir. Primer

motor korteks kalin beyaz seritle gésterilmistir.

Bazal gangliyon sablonunun tetrapodlar arasindaki bazi
etkileri nelerdir? Bu soruyu cevaplamak i¢in, omurgalilarda pal-
liumun organizasyonunu ve hangi sektérlerinin ventral striatu-
ma yansidigim géz 6niinde bulundurmamiz gerekir. Ventral stri-
atum devreleri, bir hayvan tarafindan sarf edilen ¢aba miktar,
yani davranigsal tepkilerin enerjisi ve canlihig1 tizerinde biiyiik bir
etkiye sahiptir. Ventral striatumu tehlikeye atan lezyonlar, 6dtil-
lendirici ve cezalandirici uyaranlarin‘pesinde kosarken ve bu uya-
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ranlardan kaginirken sarf edilen ¢aba miktarini bozar. Ozellikle
ventral striatum, hayvanin giiglendirici bir uyariciya, yani édiile
gotiirme potansiyeli olan bir uyariciya yaklagsmasina yardima
olur.® Dogada av, esler ve benzerleri hicbir zaman kol mesafe-
sinde degildir, Olumlu sonuglara ulagmak i¢in is yapmanin ve
beklemeye tahammiil etmenin gerekli oldugu hayatin temel bir
gercegidir.

Motivasyonla ilgili 6geleri elde etmek, ancak onlar ya-
kinlagtiran veya ortaya ¢ikma olasihgini artiran davraniglarda
bulunmakla mimkiindiir. Aslinda, hayvanlar genellikle takviye
edici 6gelerden uzun bir mesafe veya gesitli engellerle ayrildikla-
11 igin, etkili davranislar, yiyecek aramak gibi ¢alisma gerektirir.
Hayvanlar bu nedenle hiz, streklilik ve genel “gikt1” diizeyi ag1-
sindan farklilik gésteren “arama davraniglarina” 6nemli miktarda
kaynak ayirmak zorundadir. Caba sarf etmek zaman zaman nis-
peten kisa stireli olsa da (6rnegin bir avcinin avina saldirmasi),
bir¢ok durumda uzun stireler boyunca devam ettirilmesi gerekir.
Bu nedenle, eforla ilgili yetenekler son derece uyarlanabilirdir,
¢linkii bu yetenekler hayatta kalmak igin avantajhdirlar. Zira, do-
gada hayatta kalmak hayvanlarin i ve zamanla ilgili tepki mali-
yetlerini ne kadar iyi hillettiklerine baghdur.

Bazal gangliyon dongtilerine geri dénelim. Ventral bazal
gangliyon déngtileri palliumu ventral striatuma baglar ve bu da
daha 6nce tartigldig1 gibi, harcanan canlilik ve enerji miktarin
diizenlemeye yardimci olan 6nemli bir motivasyon merkezi gérevi
gortr. Tetrapodlar arasinda ilging bir 6zellik bulunur. Amfibi-
lerde palliumun iki ana sektorii ventral bazal ganglionlara ve il-
meklere sahiptir. Stirtingenlerde ve kuslarda bu ilmek sayus: tige,
memelilerde ise dérde ¢ikar. Bazal gangliyonlarla ilmek olustu-
ran pallium sektérlerinin sayisinin -iki kadar az ve dért kadar ¢ok
olabilir- palliumdan gelen ve eylemler tizerinde daha dogrudan
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etkisi olan sinyal tiirlerini belirlemesi mantikhidir. Sektér sayisi
arttik¢a palliumdan gelen ve striatuma etki eden sinyaller de ge-
sitlenir ve béylece daha genis bir degisken yelpazesi ve bunlarin
kombinasyonlar1 davraniglan etkileyebilir.

Ancak kuglar ve memelilerdeki olasiliklar daha da genis-
lemigtir (Sekil 9.7). Ventral striatuma ek olarak dorsal striatum
boyunca ilerleyen genigletilmis bir dizi bazal ganglia déngsiine
sahiptirler. Ayrica bu dongiiler palliumun ¢ok gesitli kisimlarin
igerir. Hem kuglarda hem de memelilerde, dért pallial sektériin
tiimi dorsal striatuma projekte olur. Bazal gangliyonlarin dorsal
kisimlari, olgun bir meyveyi kavramak i¢in uzanmak gibi daha
ince hareketlerin kontroliinde belirgin sekilde 6nemli olan duyu-
sal ve motor sinyalleri igler. Dahasi, davraniglar zamansal olarak
gelistikge, bir eylem digeriyle birlestikge, bazal ganglia dongiileri
hareket parametrelerinin ve hedeflerinin stirekli olarak ayarlan-
masina izin verir (“buraya hareket et; simdi biraz sola dén” gibi).
Diger bir deyisle, bazal gangliyonlar eylemlerin dinamik bir ge-
kilde tretilmesini destekler.® Motor davranislar ortaya ¢iktikga,
kortikal-bazal gangliyon déngtileri en son verileri yansitacak se-
kilde motor programlari stirekli olarak giinceller.

Diger omurgalilara kiyasla, kuglarda ve memelilerde, pal-
liumdaki iglemler genis bir soyutluk yelpazesini kapsar ve birgok
durumda duyusal ve motor degiskenlere yakindan bagh degildir.
Bu nedenle, palliumun “soyut” 6zelliklere sahip daha fazla bol-
gesini iceren déngtiler, mevcut nimetlerden yararlanma, ¢evreyi
kesfetme ve tehditlerden kaginma gibi karmagik uzaysal-zaman-
sal davraniglar1 destekler. Palliumu eylemlere tagiyarak, daha
esnek ve sofistike davraniglar igin bir temel saglarlar. Gergek an-
lamda, palliumun tiim ana sektérlerinden kuglarda ve memeli-
lerde striatuma yapilan kapsaml projeksiyonlar, pallium/kortek-
sin ¢ok sayidaki iglevini striatum devrelerine tagir.*
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Sekil 9.7 Omurgalilarda bazal gangliyonlar araciligiyla korteks-subkorteks
déngtileri. (A) Ventral déngiiler baliklar harig tiim omurgalilarda mevcuttur,
ancak igerdikleri korteks/ pallium sektérlerinin sayis: tiire gére degisir. (B)

Dorsal déngiiler sadece memelilerde ve kuglarda gériiliir.

Simdiye kadar, gezegendeki en ¢ok sayida ve gesitlilikte-
ki omurgalilar1 tartigmadik. Baliklarda bazal gangliyonlar nasil
organize olur? Diger omurgalilarda oldugu gibi, baliklarda da
pallium striatuma uzantilar génderir. Ancak baliklarda oldukga
farkl bir dtizenleme tiirii bulunur: Striatum dogrudan palliuma
projekte olur; bu durum, devrenin her zaman dolayl oldugu ve
talamus yoluyla palliuma geri déndiigi diger omurgalilarda gé-
riilmeyen bir 6zelliktir. Ozellikle ilging olan, baliklarin striatu-
munun talamus ve palliuma ek olarak hipotalamus, orta beyin
ve arka beyin de dhil olmak tizere beynin bir¢ok béliimiinden
gelen yollarin birlestigi bir yakinsama alan1 olmasidir. Biiytik
olasilikla, pallium-striatum devreleri iletigim kurar ve genis bir
sinyal yelpazesi aligverisinde bulunur. Baliklar ¢ok uygun birer
laboratuvar hayvani olmadigindan, nérofizyolojileri hakkinda
ok az sey bilinmektedir. Ancak baliklarin telensefalonlar ol-
dukga degisken oldugu icin, ¢esitli tirleri aragtirmak agiklayici
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olacaktir. Bazi baliklarda bu durum oldukga belirgindir ve daha
once belirtildigi gibi, baz1 baliklar basit aletler yaparken sofistike
davranuglar sergiler.

AMIGDALANIN BUYUK OLGEKLi DEVRELERI

Sinirbilimcilerin amigdalay: anlik, zorunlu duygusal tepkileri te-
tikleyen bir organ olarak dustinmeleri yaygindir. 5. Bélimde iki
ana amigdala sektériinden bahsetmistik: bazolateral ve merkezi
sektor. Memelilerde pallium tiim korteks bigimlerini igerir. Bu
nedenle, bazolateral amigdalanin palliumun bir pargas: oldugu-
nu 6grenmek sagirtici olacaktir: Embriyolojik olarak, sonunda
palliumu olusturan doku bazolateral sekt6rii de tiretir. Buna kar-
silik, merkezi amigdala subpalliumun bir pargasidir. Dolayisiyla,
amigdalanin bu kadar gtiglii etkilesim i¢inde olan bu iki béltimu
aslinda yapisal olarak oldukga farkli yapilardir, dolayisiyla bu
iki parca kardesten ok uzak kuzenlere benzerler. fki amigdala
bileseninin farkli kékenlere sahip olmasi, asagida daha ayrintih
olarak tartigildig: gibi, farkli baglant: profillerini agiklamaya da
yardima olur.

Amigdalanin “ilkel” bir yap: olarak tinti géz 6niine alin-
diginda, omurgalilar arasinda tanimlanmasinin kolay olacag
distintlebilir* Bu diisiince, dogru olmaktan uzaktir. Ciinkii
amigdala pallium ve subpallium arasinda yer alir ve bunlarin
sinurlarim gtivenle takip etmek gok zordur. Buna ek olarak, me-
meliler ve sauropsidler (stirtingenler ve kuglar alemi) arasindaki
yaklasik 300 milyon yillik derin evrimsel ayrilik, simdiye kadar
kargilagtirmali néroanatomistlerin baz1 bélgeler ile beyinlerinin
daha biiytik kisimlar: arasindaki uyumu kesin olarak belirlemele-
rini engellemektedir. Ornegin sauropsidlerde, 6n beynin olduk¢a
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belirgin bir kismi (“dorsal ventrikiiler sirt” gibi faydasiz bir isimle
bilinir) memeli 6zellikleriyle kolayca eslestirilemez. Anlasildig:
lizere, bazolateral amigdala, memelilerin ve sauropsidlerin bey-
ninin nasil anlagilacag1 konusundakigtincel bilimsel tartigmala-
rin (ve miinakagalarin!) merkezinde yer almaktadur.

5. Boliimde, memelilerde bazolateral ve merkezi amigda-
lanin anatomik yollarinin nasil ¢arpic1 bigimde farkh oldugunu
ele aldik. Bazolateral amigdala, oksipitalden frontale kadar kor-
teksin bircok yeriyle cift yénlii olarak baglant: kurar. Ozellikle,
bazolateral amigdala her tirli duyusal bilgi i¢in bir yakinsama
bolgesidir, bu nedenle gevreyi ve bedeni ayni anda hesaba kat-
mak igin ayricahkl bir konumdadir ve hayvanin énemli olan
siradan olandan ayirmasina yardimea olur. Bunun yerine mer-
kezi amigdala, davranigsal, otonomik ve néroendokrin tepkilerle
ilgili olan hipotalamus ve beyin sap1 ¢ekirdekleriyle (orta beyin,
pons ve medulladaki bolgeler dahil) kapsamlibaglantilara sahip-
tir (merkezi amigdala ile korteks arasinda da bazi yollar vardur).
Bazolateral amigdalanin pallial, ancak merkezi amigdalanin su-
bpalliumdan kokenli oldugunu disiindigiimiizde, beynin bu
iki bélgesinin, ayn1 semsiye altinda “amigdala” olarak birlesecek
kadar yakinlagmasi, anatomik olarak bu kadar farkh ortaklarla
nasil iligkilendigini belki biraz daha az gizemli hile getirir.

Kuslarda da pallial amigdala benzeri bir bélge tanim-
lanmistir ve memelilerdeki muadiline ¢ok benzeyen bir sekilde
telensefalonun diger bolgeleriyle kapsaml bir baglant: sergile-
mektedir. Ornegin, diger pallial bslgelerden ¢oklu duyusal girdi-
lerin yani sira palliumdaki duyusal iglemle dogrudan baglantili
olmayan “iliskilendirme” (assosiasyon) alanlarindan da girdiler
alr. Sinirbilimciler pallium/korteks bolgelerini “iliskilendirme”
olarak adlandirir ¢tinkd bu bélgeler birden fazla algisal 6zelligi
karistirir ve birlestirir. Bu baglantilar ¢ift yénlii oldugu i¢in, pal-
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lial amigdala bu bolgeleri de etkileyebilir. Kuglarda oldugu gibi
stirlingenlerde de pallial amigdala benzeri bir bolge vardir. Bu
bolge, ayni sekilde, onu palliumun duyusal ve ¢agrisim alanla-
riyla birbirine baglayan genis bir telensefalik yol yelpazesine sa-
hiptir. Pallial amigdala ashinda siiriingen beyninin ¢ok belirgin
bir birlesme merkezidir; bu merkez palliumun bir¢ok bélgesini
etkileyen ve bu bolgelerden etkilenen bir bélgedir.

Genel olarak, amniyotlarda (memeliler, kuglar ve siirtin-
genler alemi), pallial amigdala telensefalonun 6nemli bir merkez
bolgesidir. Ancak baglantilar burada bitmez, bu bolge ayni za-
manda merkezi amigdala ve hipotalamus da d4hil olmak tizere
subpalliuma da projeksiyon yapar. Burada 6zellikle ilgi ¢ekici
olan, pallial amigdalanin hem dorsal hem de ventral bazal gangli-
onlarla olan baglantilaridir. Bir énceki béliimde, dorsal ve ventral
bazal gangliyon déngtilerinin diizenini ve bu déngiilerin omur-
gali davraniglarini gekillendirmedeki rollerini tartigtik. Pallial
amigdaladan striatuma giden yollar, ilkinin (dorsal bazal gang-
liyon) baglantilarini ikincisinin (ventral bazal gangliyon) dén-
giileriyle i¢ ice gegirerek devasa bir baglant: ag1 olusturur ($ekil
9.8).” Birlikte ele alindiginda, 6zellikle kuglarin ve memelilerin
pallial amigdalas, farkl: bilgileri entegre etmek ve biligsel islevle-
re ek olarak hem duygusal hem de gtidiilenmis davraniglan etki-
lemek igin bir odak konumundadir. Siirtingenlerde baglantinin
daha kisith (hem daha zayif hem de daha az yere bagh) oldugu
goéz oniinde bulunduruldugunda, pallial amigdala muhtemelen
bu hayvanlarda da benzer bir rol oynamaktadir.

Peki ya baliklar ve amfibilerin durumu? Amfibilerde de
pallial amigdala benzeri bir alan tespit edilmistir. Baliklarda,
teleost baliklar i¢in ilgili bir alana dair daha gii¢lii kanitlar elde
edilmigtir. (Teleost baliklar mevcut balik tiirlerinin ytizde 96’sin1
olugturur ve ceneyi agizdan digan dogru gikarmalarim saglayan
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kas sistemi degisikliklerine sahiptir; bu davranigsal olarak avan-
tajlidir ¢iinkii avlarini yakalamalarini ve agiz i¢ine ¢ekmelerini
saglar). Teleost baliklarda ve amfibilerde, pallial amigdalanin
yollary, diger pallial bolgelerle baglanti da dahil olmak tizere am-
niyot organizasyonunu andurir, ancak bu baglantilar daha azdur.

A Cortex/pallium B Cortex/pallium

TR R

Pallial amygdala Ventral striatum

Sekil 9.8 Devrelerin birbirine baglanmasu. Pallial amigdalanin kortikal-subkor-

tikal devreleri ventralbazal gangliyon déngiileri ile birbirine baghdir.

Bu béltime sinirbilimcilerin amigdalayi, bir avai bir av tarafindan
fark edildiginde alarm ¢agris1 yapmak gibi temel, zorunlu duy-
gusal tepkiler tiretmek olarak tanimlamaktan hoslandiklarin
soyleyerek bagladik. Dogru, bu amigdalanin énemli bir iglevidir;
ya da daha dogrusu, iki amigdaladan birinin, yani subpalliumun
bir pargasi olan merkezi amigdalanin, énemli bir islevidir. Ancak
bu, tiim omurgahlarin pallial amigdalasinin dhil oldugu etkile-
simlerin karmagikhigini ve kapsamini biiytik él¢tide basitlestirir,
daha dogrusu yanhs karakterize eder. Sonugta, amigdalanin kat-
kilar1 duyusal, motor, duygusal, motivasyonel ve biligsel olmak
lizere tiim ana boyutlar igerir.
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YAPI VE i$LEVIN KORUNMASI

Primatlarin amigdalasi diger memelilerde de tanimlanabilir, bu
kadar basit. Bu nedenle arastirmacilar, amigdalanin on milyonlar-
ca yillik evrimsel ¢izgiler arasinda mevcut oldugunu vurgulamak
icin evrimsel koruma fikrine bagvurmaktadir. Ornegin, primatlar
ve kemirgenler 75 milyon yildan daha uzun bir stire énce (kus ol-
mayan dinozorlarin yok olmasindan énce) birbirinden ayrilmustir,
bu hayvanlarin ortak atalar1 o dsnemde gezegende dolagmustir.

Yiizeysel olarak bakildiginda, “koruma” basit bir kavram
gibi gérinmektedir: Bir hayvan soyunda bulunan bir ézelligin
(korteks, bolge ya da molekiil), uzak akraba bir soyda da mevcut
oldugu tespit edildiginde iste bu koruma kavramu tespit edilmis
olur. Ancak durum basit olmaktan ¢ok uzaktir. Onceki bslim-
den de anlagilabilecegi gibi, bir beyin bélgesi, érnegin bir amfi-
bide ve bir memelide bulunacak sekilde birebir kopyalar hilinde
gorilmez. Bir amfibideki amigdala, bir memelideki gibi bazola-
teral bir kisma degil de sadece merkezi bir kisma sahipse korun-
mug mudur? Peki ya her iki sekt6r de bulunuyorsa ama anatomik
baglantilan énemli 6l¢tide farkliysa? Ya da 6nemli 6lgtide farkh
hiicre tiplerine sahiplerse? Bagka bir deyisle, korunumu belirle-
mek i¢in ne dikkate alinmahdir?:

Burada homoloji kavramina ihtiyacimiz var. Evrimsel biyo-
lojide, iki yap1 ortak bir atada mevcutsa homologdur. Dolayisiyla,
korteksin memeliler arasinda homolog oldugu dustintlir ¢tinki
tiim memelilerin atasinda mevcuttur. Ancak homoloji higbir se-
kilde igleve bagh degildir; 6nemli olan ortak kékendir. Ornegin,
yuzgegler ve eller tamamen farkli amaglara hizmet etseler bile
homologdurlar. Yine de kesin genetik kanitlar bunlarin omurga-
lilarin ortak atasinda bulunan genetik- duzenley1c1 sistemlerden
turedigini géstermektedir.
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Ancak homoloji islevden bagimsizsa, tam olarak korunan
nedir? Sadece genetik programlar mi? Aslinda bu soru, evrimsel
biyologlarin uzun stiredir tizerinde kafa yormasina neden olacak
kadar sagirtiaidir Oziinde bu soru, biyolojide neyin yeni oldu-
gunu agikhiga kavusturmanin imkénsiz gibi goériinen sorunuyla
kargi karsiyadir. Eger hayvan tiirleri ortak atalardan, Darwinci
diistincenin temel ilkesi olan degisimle tiireme stireciyle geliyor-
sa, fenotipin bir 6zelligi (karakter olarak da adlandirilir) hangi
noktada gergekten yenidir? Séylemeye gerek yok, bu soruyu ce-
vaplamaya kalkisacak kadar aptal olmayacagim, ancak diger pek
¢ok durumda oldugu gibi, sorunun bir kisminin da bunu en bas-
ta bir ikilem olarak ifade etmekte yattigindan stipheleniyorum:
mevcut fenotip yeni mi degil mi?

Yukaridaki fikirlerle donanmig olarak, bazal gangliyon-
larin evrimini tekrar gézden gegirelim. Bazal gangliyonlar de-
rinlemesine korunmustur ¢iinkii temel bilesenler tetrapodlar
arasinda tanimlanmigtir. Bu, bir marmoset maymununun bazal
gangliyonlarinin bir kurbaganinkiyle kabaca aynmi oldugu an-
lamina mu gelir? Bunun dogru olamayacagin biliyoruz ¢tinki
amfibi bazal gangliyonlar: sadece ventral striatum tizerinden il-
meklere (loop) sahiptir, dorsal degil; memeli bazal gangliyonlar,
amfibiden daha fazla pallium bélgesini igeren ilmeklere sahiptir.
Ustelik elbette, bu tiir degisikliklerin islevsel anlamlar1 olacaktir.
Belki de sinyaller memelilerde amfibilerde miimkiin olmayan se-
killerde birlestirilecek ya da alternatif olarak birbirlerinden daha
fazla ayrilacaklardir. Diger bir deyisle, memelilerde mevcut olan
yeni bilesenler, devrenin hesaplama yeteneklerini degistirecektir.
Dolayisiyla, beyin evrimi, 6nemli islevsel degisiklikler meydana
getirme potansiyeline sahip yollardaki degisiklikleri icerir.

Elbette bu goriis, evrimi eski beyin parcalarimin tizerine
yeni beyin pargalari eklemek olarak gérmekten oldukga farkhdir.
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Memelilerde korteksin ortaya ¢ikisgin1 dugtinerek bu fikri biraz
daha gelistirelim. Belirtildigi gibi, eski gériislere gére, “daha yeni”
korteks, kural olarak evrim boyunca nispeten degismedigi varsa-
yilan alt kortikal bélgeleri kontrol eder. Cok katmanl korteksin
eklenmesiyle 6n beynin genislemesi, hiyerarsik organizasyon
merceginden goriiliir. Buna karsilik, burada énerildigi gibi hem
korteks hem de alt korteks degisirse, bunlar koordineli bir sekilde
degigebilir. Sonugta ortaya gikan devrede korteks ve alt korteks
kargilikh olarak iligiktir.

Amigdala bu tur ortak ilisiklilige iyi bir 6rnek tegkil et-
mektedir. Bir ¢aliyjmada bazolateral amigdala béliimlerinin
maymunlarda siganlara kiyasla ¢ok daha “gelismis” oldugu bu-
lunmugtur (Chareyron ve ark. 2011). Yazarlar, iki tiir arasindaki
goreceli alt bolge boyutu ve néron sayilarindaki farkliliklarin
bu sektériin baglantisallig: ile ilgili oldugunu 6ne stirmiigler-
dir. Bu sekilde, maymun bazolateral amigdalasinin “gelismis”
6zellikleri, bazolateral sektériin birbiriyle baglantih oldugu
kortikal alanlarin daha fazla gelismesiyle paraleldir. Bu tiir bir
korelasyonlu evrim, muhtemelen bazolateral amigdalada daha
yiksek yakinsama ve bilgi entegrasyonunu desteklemektedir.
Bu evrimsel degisikliklerin ardindaki mekanizmalar ne olursa
olsun, tiirler arasindaki farkhiliklar kayda degerdir. Insanlar,
sebekler (sempanzeler ve goriller gibi) ve maymunlar kargilas-
tiran caligmalar, bazolateral amigdala bélimlerindekinéron sa-
yisinin insanlarda 5o daha fazla oldugunu kesfetmistir. Bu tar
onemli farkliliklar, insan beyni evriminin kargilagtirmal ana-
lizlerinde nadiren gériliir. Ornegin, insan korteksinin hacmi
bizim beyin biyiikliigtimiize sahip bir primat i¢in beklenenden
ytzde 24 daha biyiiktiir; oysa siklikla genisledigi varsayilan in-
san frontal lobu, insan beyin biytkliigiine sahip bir maymun
i¢in yaklagik olarak beklenen boyuttadur.
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Evrimsel korumay1 anlamak, teknik bir mesele ya da so-
yut bir digtince olmaktan ¢ok uzaktir. Amerika Birlegik Dev-
letlerindeki Ulusal Saghk Enstitiileri ve diinya genelindeki fi-
nansman kurumlari, beyin rahatsizliklarindan kaynaklanan
durumlan iyilestirmek veya en azindan hafifletmek umuduyla
beyin aragtirmalarina milyarlarca dolar yatinm yapmaktadr.
Basitge ifade etmek gerekirse, aragtirmalarin ¢ogu insanlar tze-
rinde etik olarak yapilamaz ve hastaliklarin hayvan modelle-
ri, su anda ilerlemenin tek yoludur. Elbette varsayim, fare veya
sican beynini inceleyerek, insan sisteminin desifre edilmesine
uyarlanabilecek 6nemli bilgiler elde edilecegi yéniindedir. An-
cak bu yaklagimin saglam olabilmesi igin beyin islevinin temel
bilesenlerinin korunmug olmasi gereklidir. Bu béliimde omurga-
I1 beyninin evrimine kisa bir giri§ yapmamiz, hayvan modelle-
ri tizerinde ¢alismanin kesinlikle bilgilendirici olmakla birlikte,
dikkatli bir sekilde ilerlememiz gerektigini gostermektedir. Sa-
dece daha genis bir hayvan yelpazesi tizerinde ¢alisarak, degisen
sinirsel mimarilerin davraniglar1 nasil destekledigini agikliga
kavugturmak miimkiin olacaktir. Bu anlamda, fareler ve sican-
lar tizerinde ¢aligmaya yapilan yogun vurgu ¢ok dar gérusladiir.
Sonug olarak: Insan beyni ya da daha genel olarak memeli beyni,
yalnizca basit, basmakalip davraniglar1 destekleyen eski, esnek
olmayan beyin bolgeleri tizerine insa edilmis sofistike bir kortikal
makine degildir. Omurgalhilarin anatomik mimarisi, 6n beyinde-
ki pallium ve subpallium arasinda ve én beyin, orta beyin ve arka
beyin arasinda da d4hil olmak tizere tiim ana beyin bélgeleri bo-
yunca sinyal iletisimini destekler. Ayn1 zamanda, yollar taksono-
mik gruplar arasinda 6nemli élgtide farklilik gosterir. Bahiklarda
ve amfibilerde uzun mesafeli devreler mevcutken, amniyotlarda,
ozellikle de kuglar ve memelilerde bu devreler gergek anlamda
gelismistir.
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BUYUK AG:
ISLERI BiR ARAYA GETiRMEK

Eger beyin birbirine bagh parcalardan olusan karmagik bir sis-
temse, bu pargalar nasil bir araya geliyor? Burada, biitiint anla-
mamiza yardime olan birkag genel beyin organizasyonu ilkeleri-
ni tartigacagiz. Bolgeleri birbirine baglayan muazzam anatomik
baglant, sinyallerin beyin boyunca ¢ok verimli bir sekilde seya-
hat etmesini saglayan bir otoyol omurgas olusturur. Bu fiziksel
yollardan, uzak bélgelerin fonksiyonel birimler hilinde nasil bir
araya geldigine bagl olarak fonksiyonel iliskiler ortaya ¢ikar. Bu
agidan bakildiginda, beyindeki anlamlh birimler bélgeler degil
aglardir. Ancak bu aglar bile hem uzayda hem de zamanda kar-
magik 6zelliklere sahip olduklari igin anlagilmasi zordur. Yine de
sinir sisteminin davraniglar1 nasil drettigini agikliga kavustur-
mak i¢in bu 6zellikleri daha iyi kavramak sarttir.

Miihendisler sistemleri girdiler ve giktilar a¢isindan dii-
stindrler. Bir buhar makinesinde, suya uygulanan 1s1 (girdi) bu-
har tretir ve tretilen kuvvet bir pistonu bir silindir iginde ileri
geri iter; itme kuvveti bagka amaglar i¢in kullanilabilecek dénme
kuvvetine (¢cikt1) dénistirilir. Girdi-gikt: iligkileri cercevesinde
distinmek, bilgisayarlarin icadi ve yazilim programi kavramiyla
birlikte daha da yayginlasmistir. Bu nedenle, beyni duyusal is-
lemler ve motor eylemlerle baglantil sinyallerin “girisi” ve “giki-
s1” agisindan diigtinmek dogaldir. Duyusal iglemler sirasinda, su

* Ceviri: Erol Yildirim.
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ya da bu tiirden enerji (6rnegin 151k ya da ses) dénustiriliir, ak-
siyon potansiyelleri kortekse ulagir ve daha ileri diizeyde iglenir.
Motor eylemler sirasinda, korteksten gelen aktivite beyin sapina
ve omurilige iner ve nihayetinde kaslar1 hareket ettirir. Bilgi, algi-
lama igin igeri, eylem igin digar: akar.

En basit refleksler haricinde, herhangi bir davranigsal es-
nekligin saglanabilmesi i¢in duyusal girdilerin motor ¢iktilar-
dan aynigtinlmas: gereklidir. Beynin bityiik bir kism1 kugkusuz
girdi ve ¢ikt1 arasinda yer alir. Peki ama bu “kara kutu” nasil
organize olmustur? 7. Bélimde “ardistk modelin” daha yeni
anatomik bilgilere dayanarak yenilendigini gérmusgtiik. Paralel
islem akiglari, agamalar arasinda geri bildirim ve diger iletigim
bigimleri tanitilmigti. 8. Béliimde, beyin gibi ¢ok boyutlu bir
nesneyi incelemek igin bazi gikarimlar da d4hil olmak tzere
karmagik sistemler hakkindaki fikirleri irdeledik. 9. B6liimde
bazal ganglia ve amigdala vakalarinda korteks ve alt korteks
arasindaki cift yénlii etkilegimleri incelemek igin evrimsel bir
yaklagimi benimsemistik.

Simdi, fonksiyonel entegre sistemler olarak adlandirdi-
gim* biytk 6lgekli beyin devreleri hakkinda disgtinmek icin
bir gergeve sunacagim. Bunu yapmadan 6nce, bu fonksiyonel
devrelerin temelini tegkil eden kavramlar olusturan bes genis
organizasyon ilkesini 6zetleyecegim. Tahmin etmek gerekirse,
ilkelerin baz1 sonuglan agagidaki gibidir: Beynin anatomik ve
islevsel mimarileri olduk¢a modiiler olmayan yapidadir; sinyal
dagihimi ve entegrasyonu kuraldir ve algi, bilis, duygu, moti-
vasyon ve eylemle ilgili bilgilerin bir araya gelmesini saglar ve
islevsel mimari olduk¢a dinamik ve baglama duyarh 6rtiigen
aglardan olugur.
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ILKE 1: DEVASA BIRLE$TiRiCi ANATOMIK BAGLANTI

Anatomik baglantilarin diseksiyonu inamilmaz derecede zah-
metli bir istir. Kimyasal maddeler belirli bir yere enjekte edilir ve
aksonlar boyunca yayildiklar: (diftizyon) i¢in molekiillerin izleri
bagka yerlerde tespit edilir. Yayillim stabilize olduktan sonra (bazi
durumlarda haftalar siirer), doku jilet inceliginde dilimler hilin-
de kesilir ve bu dilimler daha sonra kimyasal islemden gegirilerek
tek tek incelenir. Dilimler ¢ok ince oldugu i¢in aragtirmacilar sa-
dece belirli hedef bslgeleri incelemeye odaklanirlar. Ornegin, bir
anatomist pariyetalkortekste birkag bélgeye enjeksiyon yapabilir
ve anatomik bir baglantinin varligin isaret eden boyanmalar igin
lateral prefrontal korteksin bazi kisimlarini inceleyebilir. Bir en-
jeksiyondan digerine, bir ¢aligmadan digerine, néro-anatomistler
beyni kateden yolaklar (Ing. Pathway) hakkinda iyi bir fikir sag-
layacak yeterli bilgiyi derlemislerdir.

Yolaklara (ve bunlarin gtiglerine) iliskin anatomik bilgi ek-
sik olsa da genel resim yogun bir baglantililiga (ing. Connectivity)
isaret etmektedir. Bu durum, ¢ok sayida miinferit ¢calismadaki
bulgular: birlestirmek i¢in bilgisayar analizler kullanildiginda
daha net hile gelmektedir. Burada devreye giren bir matematik
alany, son yirmi yilda daha cazip bir isim olan “ag bilimi” ad1 al-
tinda popiiler héle gelen “¢izge (graf) kurami”dir. Cizge kuramu,
sosyal, teknolojik ya da biyolojik sistemlerin birbirine baglihig-
n1 formiile etmek i¢in kullanilabilen ¢ok genel soyut yapilardir.
Diigiimler ve aralarindaki kenar (ing. Node ve Edge) ad1 verilen
baglantilarla tanimlanirlar ($ekil 10.1). Bir diigiim belirli bir nes-
neyi, 6rnegin sosyal bir gruptaki bir kisi, teknolojik bir agdaki
bir bilgisayar veya biyolojik bir sistemdeki bir geni temsil eder.
Kenarlar birbirini taniyan insanlar, fiziksel olarak bagh bilgisa-
yarlar ya da ilgili iglevlere sahip genler gibi dtgtimler arasinda-
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ki bir iligkiyi gésterir. Dolayisiyla, beyin s6z konusu oldugunda,
alanlar diigtimlerle temsil edilebilir ve bunlar birbirine baglayan
kenarlar ise diigiimler arasindaki bir yolag: temsil eder. (Yolakla-
rin yénii biliniyorsa yénlendirilmis grafik olarak adlandirilan bir
grafik kullanilabilir; 6rnegin A'dan B'ye ama tersi degil).

Cizge analizi, beyin bolgelerinin hem kortikal hem de sub-
kortikal bolgelerin bir 6zelligi olarak zengin bir sekilde birbirine
bagh oldugunu géstermektedir. Beynin korteksinde bu 6zellik
prefrontal korteksle sinirh olmayip (ki bu 6zellik sikhikla vurgu-
lanmaktadir) tiim loblarda gézlemlenmektedir. Sonugta ortaya
¢tkan genel tablo, sektorler arasinda birlegtirici yollara yol agan
muazzam bir baglantisalliktir. Bagka bir deyisle, A noktasindan
B noktasina birden fazla yoldan gidilebilir, tipk: bir dizi yogun
yolda gezinmek gibi. Hesaplamali néroanatomi, baglantisallik
anlayisimizi biyik 6lgtide gelistirmistir.

Sekil 10. Bir graf (izge), digtimler (yuvarlaklarla gésterilen) olarak adlandi-
rilan 6gelerin (kisiler, bilgisayarlar, genler) ve bunlarin iligkilerinin, kenarlar
(diigiim iftlerini birlegtiren cizgilerle gésterilen) olarak adlandinldigy, 6gele-

rin rastgele koleksiyonlarini temsil edebilen matematiksel bir nesnedir.
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Yitksek kiiresel erigilebilirlik. Soylentiler, iletisim bigimine
bagli olarak az ya da ¢ok etkili bir gekilde yayilir. Universite 6§-
rencilerinden olugan bir topluluk i¢inde 6gretim tiyeleri arasinda
oldugundan daha hizli ve daha uzaga yayilirlar, ¢linkii 6grenci
toplulugunun profesérlerden daha yiiksek diizeyde birbirine
baglantili oldugu varsayilir. Bu sezgi, en az baglantil olanlar
(sosyal ortamda, diger iiyeleri en az taniyanlar veya onlarla en
az iletisim kuranlar) dhil olmak tizere, bir agin tiyeleri arasinda
yayilan bilginin etkinligini gosteren ve verimlilik ad1 verilen bir
grafik 6lctist ile ifade edilir. Peki ya beyin? Son ¢alismalar beynin
etkinliginin ¢ok ytiksek oldugunu gostermektedir. Sinyaller, bir-
birine yakin olmayan pargalar arasinda ve hatta dogrudan bag-
lantili olmayan pargalar arasinda bile tiim organ boyunca etkili
bir sekilde yol alma potansiyeline sahiptir; bu durumda baglan-
t1 dolayhdir, 6rnegin Adan B’ye ulagmak i¢in C ve muhtemelen
D’den geger. Baglant1 yapisinin mantigs fiziksel mesafenin ¢ok az
6nemli oldugu seklindeki sagirtici bir 6zellige isaret etmektedir:

Birgok sinirbilimci i¢in bu sonug¢ mantiksiz degilse bile sa-
sirticidir. Aldiklari egitim “iglem yereldir” tiirti bir muhakemeyi
6n plana gikarmaktadir. En nihayetinde, bolgeler belirli islevle-
ri yerine getirir. Yani, bunlar belirli hesaplama birimleridir ya da
béyle dugtintiilmektedir (bkz. 4. Bolim). Bu ¢ikarim, anatomik
yollarin kisa mesafeli baglantilar tarafindan domine edildigi bil-
gisiyle pekistirilir. Aslinda, kortikal tabakadaki belirli bir nokta-
ya yapilan tim projeksiyonlarin yiizde 70’ 15 ila 2,5 milimetre
mesafeden gergeklesir (bir fikir vermek gerekirse, oksipital kor-
teksin bagin arkasina dogru olan kisimlar1 prefrontal korteksten
15 santimetre kadar uzaktadir). Bu gergeklik islemenin bélgesel
ya da yar1 bélgesel oldugunu gdstermez mi? Iste bu noktada ma-
tematik ve grafiklerin anlagilmasi zihnimizi berraklastirmaya
yardimal olur.
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Duncan Watts ve Steven Strogatz 1998 yiinda yayinla-
diklar1 “Kitigiik Diinya’ Aglarinin Kolektif Dinamikleri” baglhikh
makalede (bilimsel alanyazinda on binlerce kez alintilanmugtir),
yerel olarak kiimelenmis diigtimlerden (yakindaki dagtmle-
re bagh olanlar) olusan ancak ayni zamanda az sayida rastgele
baglantiya (rastgele diigiim ciftlerini iligkilendiren) sahip sistem-
lerin, az sayidaki baglanti1 adimi sonucunda tiim dtgtimlere eri-
silebildigini géstermistir (Watts ve Strogatz 1998).2 Bu ¢alismayi
birinci béliimde ele almugtik ve orada alt1 derece ayrilik fikrinden
bahsetmistik. Herhangi bir rastgele diigtimden baslayarak, bir-
kag kenar tzerinden gegerek bir digerine (hangisi olursa olsun)
ulagilabilmektedir. Makalenin gergek bir sansasyon yaratmasina
yardimci olan Watt ve Strogatz, bu 6zelligi “kiigiik diinya” olarak
adlandirdi. Onlarin yaklagiminin giicti, eldeki verilerin tiiriin-
den (sosyal, teknolojik veya biyolojik) bagimsiz olarak, bu tiir bir
baglant1 modeline sahip grafiklerin alamet-i farikas: oldugunu
gostermekti. Watts ve Strogatz, ag topolojisi olarak adlandirilan
s6z konusu dizenlemenin, gelismis sinyal yayma hizi, hesapla-
ma giici ve pargalar arasinda senkronize edilebilirlik sagladigini
vurgulamustir. Bu makale, birbirine bagh sistemlerin nasil anla-
silmasi gerektigi konusunda ezber bozan bir ¢aligma oldu.

2000'li yillarda farkhi aragtirma gruplar serebral kor-
teksin kii¢tik bir diinya olarak organize oldugunu éne siirda.
Eger dogruysa, bu goriis korteksin béliimleri arasindaki sinyal
iletiminin onlar1 birbirine baglayan az sayida yolla elde edilebi-
lecegi anlamina gelir. Beynin, kiigtik bir diinya olmas! igin gere-
kenden daha fazla birbirine bagh oldugu ortaya ¢tkmugtir Yani
bolgeleri birbirine baglayan, verimli iletisim kurulabilmesi igin
gereken minimum sayidan daha fazla yol vardir. Dolayisiyla,
korteks i¢inde yerel baglantinin baskin .oldugu dogru olsa da
bilginin olduka iyi bir sekilde yayilmas: icin yeterli sayida orta
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ve uzun menzilli baglant: -aslinda gerekli olan “minimumdan”
daha fazlasi- vardur.

Baglantisallik gekirdegi (“zenginler kuliibii’) Beynin kigiik
bir diinya olmamasinin temel nedenlerinden biri, birbiriyle ¢ok
ylksek derecede baglantili bir bélgeler alt kiimesi i¢ermesidir.
Ozellikle insanlarda anatomik baglant: bilgisi eksik oldugu igin
ayrintilar hald ¢6ztilmeye caligiimaktadir.

\ lob
et
1\.‘.0__ - . ' ¥ o

Frontal

$ekil 10.2 Ttim beyin sektérleri arasinda muazzam bir baglanti mevcuttur
(beyin eklerinde gésterilmistir). Anatomik baglantinin bu bilgisayar ana-
lizi, ytizlerce galiymadan elde edilen yollarin (gizgiler) harmanlanmasiyla
olusturulmugtur. Netligi artirmak i¢in baglantilarin yalnizca bir alt kiimesi
gosterilmigtir.

Kaynak: Modh'un izniyle yeniden iiretilmistir.
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2010 yilinda, bilgisayar bilimcileri Dharmendra Modha
ve Raghavendra Singh, makak beyninin 200’den fazla anatomik
trase caligmasindan veri topladi (Modha ve Singh 2010). Bu ¢alis-
mada, kortekse odaklanan ¢ogu arastirmanin aksine, subkortikal
yollara iliskin veriler de dahil edilmistir (Sekil 10.2). Bilgisayar
analizleri cesitli 6zelliklere sahip bir “siki entegre gekirdek dev-
re” ortaya gikarmugtir, ki bu: (i) Beynin genelinden ¢ok daha siki
entegre (yani daha yogun baglantili) bir bolgeler kiimesidir; (ii)
bilgi muhtemelen gekirdek i¢inde beynin genelinden daha hizl
yayilir; ve (iii) beyin iletisimi biyiik 6l¢iide ¢ekirdek tizerinden
iletilen sinyallere dayanir. Onerilen ¢ekirdek devre beynin ta-
mamina dagilmigty; sadece buttnlestirici yetenekleriyle sik sik
vurgulanan prefrontal kortekste ya da anatomik olarak iyi ta-
nimlanmig bagka bir boélgede degildi. Bunun yerine, bélgeler tiim
kortikal loblarin yani sira talamus, striatum ve amigdala gibi su-
bkortikal alanlarda da bulunuyordu.

Bir bagka ¢aligmada, bir grup néroanatomist ve fizikgi
maymun korteksinin bi¢imsel 6zelliklerini tanimlamak igin ig
birligi yapmugtir (Markov ve ark. 2013). Pariyetal, temporal ve
frontal korteks boyunca birbirine yogun bir sekilde bagli 17 beyin
bolgesi kesfettiler. Bu bélgeler igin, bélge ¢iftleri arasinda potan-
siyel olarak var olabilecek baglantilarin yiizde 92’si gercekten de
daha 6nce yayinlanmig ¢alismalarda gosterilmigtir. Yani, bu ge-
kirdek alan grubundaki bélgelerin neredeyse her biri digerleriyle
dogrudan konugabilmektedir; bu da dikkate deger bir 6zelliktir.
Bir grafikte, bir digtim alt kiimesi digerlerinden ¢ok daha iyi bag-
lantilara sahip oldugunda, bir¢ok toplumda bir grup zengin bire-
yin orantisiz bir sekilde etkili olma olasilig1 oldugu fikrine atifta
bulunularak bazen bu kiimeye “zenginler kultib” ad1 verilir.

Anatomik yolaklarin bilgisayar analizi, beynin buytk &l-
cekli mimarisinin &zelliklerinin gé’)zﬁ_lrr{esinde etkili olmugtur.
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Artik farkh bélimlerin birbirleriyle nasil baglantili olduguna
dair ¢ok daha eksiksiz ve kapsamli bir goriise sahibiz. Ayni za-
manda, mevcut resmin olduk¢a tamamlanmamis oldugunu da
kabul etmeliyiz. Birincisi, bilgisayar ¢aligmalar siklikla kortikal
yolaklara odaklanir. Bu nedenle, korteks merkezlidirler ve bey- .
nin baglantisal 6zelliklerini aragtirirken korteks altini (orta beyin
ve arka beyinden bahsetmiyorum bile!) ihmal etme egiliminde
olan birgok sinirbilimcinin ényargisini yansitirlar. Ozetle, ag bi-
limcilerin “ktgiik diinyalar” hakkindaki teorik i¢goriileri, fiziksel
baglantilar oldukga seyrek olsa bile sinyallerin bir sistemin uzak
unsurlarini etkileyebilecegini gostermistir. Ancak serebral yolak-
lar, kiigtik bir dlinya olmak igin gerekenleri biiytik él¢tide agmak-
tadir. Bunun yerine, buldugumuz sey bir “kiigiik diinya”dur.

ILKE 2: UST DUZEY DAGITIK ISLEVSEL BAGLANTI

Iki bélge arasindaki fiziksel baglant: sinyal aligverisi yapmalarin
saglar, bu ¢ok agiktir. Ancak ele almamiz gereken bir bagka iligki
tiirii daha var ki biz buna iglevsel baglant: diyoruz. Ik olarak be-
yinle ilgisi olmayan, hatta fiziksel baglantilarin bulunmadig bir
ornegi ele alalim. Genler, her proteinin nasil bir araya getirilece-
gini belirleyen DNA pargalaridir ve bir proteinin kendisi de uzun
bir amino asit zincirinden olusur. Proteinlerin kimyasal reaksi-
yonlar gergeklestirmek, maddeleri tasimak ve hiicreler arasinda
haberci olarak gérev yapmak gibi gesitli islevleri vardir. Birbiriyle
teron gibi hormonlar olarak gérev yapan) proteinlerin yapimina
rehberlik eden genleri “iglevsel olarak baglantili” olarak diistine-
biliriz. Genlerin kendileri fiziksel olarak birbirleriyle baglantili
degildir, ancak islevsel olarak iligkilidirler. Bu béliimde, islevsel
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baglantinin beyin s6z konusu oldugunda nasil faydali bir kavram
oldugunu gérecegiz.

flk basta, fiziksel baglantilara dayanan bir mimari anlayigi-
n1 séylemeye gerek bile yoktur. A bélgesi B bolgesini etkiler ¢tinki
Adan B'ye giden bir baglant1 mevcuttur. Ancak anatomi ve islev
arasindaki ayrim gok hizlhi bir sekilde bulaniklagir. Baglantilar ba-
zen “modiile edicidir”, bu durumlarda A bélgesi B'de yanit verme
olasihgim etkileyebilir ancak bazen de baglantilar “yénlendirici-
dir”, bu durumlarda ashnda A, B'deki hiicrelerin ateglenmesine
neden olur. Cogu durumda, A ve B arasindaki baglant1 dogrudan
degildir ancak internéron olarak adlandirilan hiicreleri kullanir: A
bolgesi 6nce bir internérona (genellikle B bolgesinin kendisi) pro-
jeksiyon yapar, sonrabu da B'deki diger hiicrelerin tepkilerini etki-
ler. Internéronlardan B'deki diger hiicrelere projeksiyonlar uyaria
veya ketleyici olabilir, ancak genellikle ketleyicidirler. Elbette, bu
liflerin giicti kritik 6nem tagir. Ayrica, goklu ileri ve geri besleme
yollarinin yanu sira yaygin projeksiyonlarin varligi resmi daha da
bulaniklastirir. Timini birlikte ele aldigimizda, bélgeler arasin-
daki baglantilarin basitge ikili olmadigin (bir bilgisayarda oldugu
gibi var ya da yok) ve tek bir agirhk degerinin bile (6rnegin, o’'dan
1'ekadar bir élgekte 0,4liik bir gli¢) altta yatan bilginin zenginligi-
ni yakalayamadigini gértiriz.

Islevsel baglanti bdylece su soruyu yanitlar: Anatomik
olarak dogrudan baglantili olan ya da olmayan iki beyin bolgesi-
nin aktivitesi ne kadar koordinelidir? (bkz. Sekil 10.3) Temel man-
tik, farkli bolgelerin iglevsel bir birim olusturup olusturmadigin
anlamaktir. “Koordineli” ile neyi kastediyoruz? Bu kavrami anla-
manin bir¢ok yolu vardir, ancak en basit olani, A ve B bolgelerin-
den gelen sinyallerin ne kadar iligkili oldugunu tespit etmektir.
Korelasyonlar: ne kadar guigliyse, islevsel birliktelik veya islevsel
baglant: o kadar yuksektir. Korelasyon -r'den +1'e kadar puanla-
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nan bir degerdir. iki sinyal birbiriyle tamamen iliskili oldugunda
(ki gtiraltiila biyolojik 6lgtimlerde durum asla béyle olmaz) kore-
lasyonlar1 +1'dir. Birbirlerine tamamen zit olduklarinda ise (biri
yuksekken digeri dugiiktiir veya tam tersi) korelasyonlar: -1'dir.
Birbirleriyle ilgisiz olduklarinda korelasyonlar o’dir (bu, sinyal-
lerden biri hakkindaki bilginin bize digeri hakkinda higbir sey
sdylemedigi veya tam tersi oldugu anlamina gelir).
Amigdala’nin iki adiml 6zelligi olarak adlandirdigim seyi
ele alalim. Bu bolge prefrontal alt bélgelerin yaklagik ytizde kirki-
na fiziksel olarak bagh oldugundan, bu lobun énemli bir kismini
dogrudan, yani tek bir adimla etkileyebilir (orbitofrontal korteks
ve medial prefrontal korteksteki bélgeler gibi). Ancak prefrontal
korteksin yaklagsik ytizde 90’1 prefrontal korteks igindeki tek bir
ek baglantidan sonra amigdala sinyallerini alabilir (bkz. Aver-
beck ve Seo 2008). Dolayisiyla, amigdalay: prefrontal korteksin
neredeyse tamamuyla iligkilendiren iki agamali yolak vardir. Bu-
nun sonucunda amigdala, gliglt dogrudan anatomik baglantih
olmayan (lateral prefrontal korteks gibi) ve hatta hi¢ baglantih
olmayan bélgelerle anlaml iglevsel etkilesimlere girebilir.

AANLEVARVILNYY

Naa serlkronlze" I

AN WA A

Zaman

Sekil 10.3 Fonksiyonel baglanty, iki bélgeden gelen sinyallerin ne élgtide
senkronize oldugunu élger. Bélgelerin anatomik bir yolla dogrudan baglantih

olup olmamasi 6nemli degildir.
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Bu tartigma tizerinde durmaya deger ¢iinkii sinirbilimciler
tipik olarak bu sekilde diigtinmezler. A bélgesinin en ¢ok dogrudan
bagli oldugu B bélgesinin igleyisini etkileyebilir oldugunu dustine-
rek gok daha dogrudan bir sekilde akil yiriitme egilimindedirler,
ki bu baglant tiir monosinaptik olarak adlandirilir. Elbette, A —
X — B'yiigeren bir devre, A — B'den daha dolayhdir ve X'i igeren
ara yol ¢ok zayifsa, Anin X iizerindeki etkisi géz ardi edilebilir. An-
cak buradaki nokta, durumun bu olmak zorunda olmadig: ve bu
iletisim bigimini sadece dolayli oldugu igin géz ardi etmememiz
gerektigidir (yukaridakiag verimliligi tartismasim hatirlayin).

Dogrudan baglantili olan beyin bélgeleri arasinda iglevsel
bir iliski beklemek dogaldir. Yine de yapisal ve islevsel baglanti
arasindaki iligki her zaman basit bir iligki degildir, zira bu sagirt:-
c1 olmamali ¢linkii beyin gibi i¢ ige 6riilms bir nesnede yapi ve
islev arasindakibaglanti son derece karmagiktir. Yapi-iglev ayrg-
masinin en canli 6rnegi, iki yarimkireyi birlestiren buytik ¢aph
aksonal uzantilar ieren kallozum denen yapidan yoksun olarak
dogan kisilerde gériilmektedir. Kontrollere nispeten yapisal ola-
rak oldukga farkli olmasina ragmen, korpus kallozumu olmayan
bireyler, normal bireylerle ¢ok benzer fonksiyonel baglant: 6riin-
tiileri sergilerler (Tyszka ve ark. 2011). Dolayisiyla, biiytik 6lgtide
normal koordineli aktivite, biiyiik 6l¢iide degismis yapisal bag-
lantilara sahip beyinlerde ortaya ¢tkmakta ve fonksiyonel orga-
nizasyonun dogrudan yollarin Stesine uzanan faktérlerce nasil
yonlendirildigine dair net bir 6rnek sunmaktadur.

Sonug olarak, davranigin beyinde nasil olustugunu anla-
mak i¢in, anatomiyi ¢6zmekle birlikte, alanlar arasindaki iglev-
sel iligkileri de aydinlatmak gerekir. Daha da 6nemlisi, anatomik
mimari 6zellikler, gliglii dogrudan lifler mevcut olmadiginda bile
bilginin verimli aktarimini destekler ve bir dizi faktére bagh ola-
rak degisen islevsel etkilesimlerin temelihi olugturur.
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Yukaridaki konular1 daha iyi agiklayan bir deneyde, be-
lirli bir gérevi yerine getirmedikleri “dinlenme” kogulunda may-
munlar fonksiyonel manyetik rezonans gértintileme (MRI) ile
incelenmigtir (Grayson ve ark. 2016). Arastirmacilar, amigdala ile
ona bagli olmayan (bildigimiz kadariyla) birkag bélge arasinda
giiglii sinyal korelasyonu (sinyaller birlikte yukar ve agag gitti)
gozlemlemislerdir. Ayrica, grafik analizi yaparak iglevsel baglan-
timin dogrudan (monosinaptik) yolaklarla m1 yoksa birden fazla
adiml (polisinaptik) baglantiyla m1 daha iliskili oldugunu sor-
dular. Dogrudan baglantili olmasalar bile bélgeler arasinda etkili
seyahat rotalar1 var midir? Bu soruyu niceliksel olarak ele almak
i¢in, (daha 6nce tartigilan verimlilik kavramiyla ilgili olan) iletigi-
lebilirlik (Communicability) adi verilen bir grafik 6l¢titiinii tahmin
ettiler ve amigdala islevsel baglantisinin, yalnizca monosinaptik
yollar1 géz 6ntinde bulundurarak beklenenden daha fazla ileti-
silebilirlik 6l¢titleriyle daha yakindan iligkili oldugunu buldular.
Bagka bir deyisle, polisinaptik, ok adimli yollar kabul gérme-
lidir. Aslinda bu bulgular, amigdaladaki sinyaller ile bagka her-
hangi bir beyin bélgesindeki sinyaller arasindaki iligkiyi anlamak
igin, aralarinda képri kurabilecek tiim yollan dikkate almanin
énemli oldugunu géstermektedir.

ILKE 3: ISLEVSEL BIRIMLER OLARAK AGLAR

Beyin gibi son derece ag baglantilibir sistemde, izole beyin bélgele-
ri tizerinden diistinmekten vazgegip aglarin dilini benimsememiz
gerekir: Beyin bolgelerinden olugan aglar davramglan ortaklaga
destekler. Birim olan bir beyin bélgesi degildir, agin kendisidir (Se-
kil 10.4). Sonugta, davranigi ortaya cikaran stiregler tek bir bolge
tarafindan gergeklestirilmemekte, dinamik bir sekilde birden faz-
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la bélgenin bir aradayken etkilesimine bagl olmaktadir (dinamik
yonler hakkinda daha fazla bilgi agagida yer almaktadur).

Yukaridaki bilgiler hentiz yenidir. 1949’da Donald Hebb,
beynin buttnlikli digstinceler tiretme yeteneginin néronal ak-
tivitenin uzamsal-zamansal dizeninden kaynaklandigini 6ne
stirmugtir. Aktif néronlardan olusan, birbiriyle gtiglii bir sekilde
baglantili ayn bir grubun, yani bir hiicre toplulugunun, farkl bir
zihinsel varlig1 temsil ettigini varsaymistir. Hebb, en azindan baz1
héllerde, hiicre toplulugunu beyinde olduk¢a dagitik olarak kav-
ramsallagtirmistir; 6rnegin, bir seferinde néronal koalisyonun
korteks, talamus ve muhtemelen bazal ganglionlardaki hiicreleri
icerdigini bildirmistir (Hebb 1949, xix). Ancak bir hticre toplulu-
gunun tam uzamsal genisligi muhtemelen o kadar énemli degil-
di, ¢tinkti Hebb bunlarin “topluluk sistemleri” hilinde organize
edilebilecegine inaniyordu. Bagka bir deyisle, daha fazla sinirsel
alani kapsayacak daha buytik topluluklar oldugunu diistintyor-
du. Mekinsal agidan dagitik bir birim olarak hiicre toplulugu
kavramu, teorik olarak egilimli bir¢ok sinirbilimciyi bunlar ara-
maya tegvik etti ve birgok matematiksel sinirsel bilgisayar mode-
linin kavramsal ¢ekirdegini olugturdu.

Sekil 10.4 flgilenilen dogru fonksiyonel birim nedir? Tarihsel olarak, noktal
yerler beyin bélgeleri merkezi olarak almgtir. Daha iyi bir birim, birlikte

calisan beyin bélgeleri agidir.
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Beyin aglarini nasil degerlendirmeliyiz? Hiicre kayitlar ti-
pik olarak belirli beyin bélgeleriyle sinirhdir, bu nedenle dagitik
devreler hakkinda bilgi saglamazlar. Dolayisiyla tahmin edilecegi
gibi aglar hakkindaki bilgiler fonksiyonel MR gibi diger teknik-
lerden elde edilmistir. Bu kayit yéntemi néronal aktivasyonun
yalnizca dolayl 6l¢timlerini saglamasina ragmen, biiyiik lgekli
aglarin varhigin ortaya qikarmigtir. Bu aglarin varlig, bir bolge-
den gelen aktivitenin diger yerlerdeki sinyallerle iligkilendiril-
digi “tohum analizi” olarak adlandirlan yéntemle gosterilebilir
(fonksiyonel MRG'de genellikle tiim beyinden aktivite toplandi-
gim hatirlatalim). Buradaki genel amag, her bir beyin noktasinin
tohumla ne élgtide senkronize oldugunu, bagka bir deyisle islev-
sel baglantilarinin glictind belirlemektir. $imdi tohum bélgesiy-
le en gtiglii korelasyona sahip bolgeleri diistintirsek, bu kiimeyi
(tohum dahil) iglevsel bir ag olarak adlandirabiliriz.

Bu yaklagim, fonksiyonel MRG kullanarak beyindeki
biiyiik 6lgekli aglar: tanimlamanin bazi ana unsurlarini 6zetle-
mektedir. Aragtirmacilar daha formel ve sistematik yontemler
kullanarak (her bir beyin bélgesini ayr ayr “tohumlamak” ¢ok
verimsiz olacaktir) ¢ok sayida ag tanimlamuglardir. Ornegin,
bin katihmcidan elde edilen verilere dayanarak, Thomas Yeo ve
meslektaslari (Yeo ve ark. 2011) tiim korteksi, frontal ve pariyetal
korteksteki bolgeleri iceren “fronto-pariyetal ag” ve oksipital ve
temporal korteksi igeren “gérsel ag” olarak adlandirdiklar yedi
aga ayirmuglardir (Sekil 10.5). ilging bir ag da “varsayilan ag” ola-
rak adlandirlmistir ki buradaki “varsayilan” (Default), kelimenin
orijinal anlamina (“basarisizlik” veya “harekete gegmeme”) degil,
bilgisayar bilimindeki “kullanici tarafindan bir segim yapilma-
diginda otomatik olarak segme” anlamina dayanmaktadir. Bu
durumda “kullanic’” MRG’de beyni taranan katihmaidir. Peki o
zaman “se¢im yoklugu” ne anlama geliyor?
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§ekil 10.5 Fonksiyonel MRI verilerinin ortaya ¢gikardig biiyiik 6lcekli aglar.
Her gri diizlem (renk diizleminin yani sira) “frontoparietal” (6 numara ile
gosterilmistir) gibi belirli bir ag1 (“topluluk” olarak da adlandirilir) temsil eder.
Bir agdaki tiim konumlarda 6l¢tilen sinyaller nispeten senkronize olup koordi-
neli bir gekilde gahstiklarini géstermektedir.

Kaynak: Yeo ve digerlerinden (2011) alinan aglar.

Normal sartlarda bir deneyde katilimcilara ne yapmalari
gerektigi konusunda talimat verilir. Ornegin, bir kelime listesini
hatirlamaya ¢aligmak, belirli uyaran tiirlerine dikkat etmek, bir
seyi hayal etmek, parmagini hareket ettirmek gibi. Ancak daha
sonraki ¢caligmalarda kisiden ve “belirli bir sey diisiinmeyin” gibi
bir talimatla hi¢bir sey yapmamasi istendi ve bu sekilde beyni
tarama fikri g1kt Ne fikir amal Sagirtic bir sekilde, bu “belirli
bir gérev yok” kosulu sirasinda bir dizi beyin bolgesi gtigli bir
sekilde senkronize aktivite sergileyerek “gérev yok agim” tanim-
lamamuz i¢in zemin hazirlad1. Ancak, “gérev yok ag1” yerine “var-
sayilan” ad1 6nerildi ve bu da tuttu.

Bu agn islevi ne olabilir? Bir sekilde, bu soru kars1 konu-
lamaz héle geldi ve cevaplamaya ¢alismak i¢in genis bir alanyazin
olustu. Birinden agik¢a bir gérevi yerine getirmesi istenmedigin-
de, biiytik olasilikla, kendisiyle ilgili olaylarla oyalanacaktir: ta-
ramadan sonra nereye gitmesi gerektigini distniir, gecen hafta
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sonu yasadig tatsiz bir olay: hatirlar, final haftasinda bir dizi
sinav1 diigtintir vb. Dolaysiyla, biyografik olarak iligkili anilarin
geri cagrilmasi ve gelecekteki olaylarin 6ngériilmesi muhtemelen
merkezde yer almaktadur. Elbette, birisi bu esnada [talyanca &g-
renmekte oldugu diizensiz dilek kipi fiillerini ezberlemeye ¢alisa-
bilir ya da derste kendisine gosterilen bir matematik teoreminin
ispatinin tizerinden gegebilir, ancak bu istisnai bir durumdur.
Genel olarak, kisinin zihni “kendisiyle ilgili siiregler” tarafindan
domine edilecektir. Dolayisiyla, ana fikirlerden biri, varsayilan
agin buyiik Sl¢tide “kendi kendini igleme” ile mesgul oldugudur.

Biyiik 6lgekli aglara dair karutlar bagka tekniklerle de
bulunmustur. Insanlarda ytizey elektroensefalogram (EEG) ka-
yitlarinda (beyin cerrahisine hazirlanan hastalarda elektrotlar
korteksin yiizeyine yerlestirildiginde) ve hayvanlarda aym anda
beynin farkli bélgelerine yerlestirilen elektrotlarda durum ay-
nudir. Ancak bu tekniklerin sinirh uzamsal kapsami géz éntine
alindiginda, ¢ogu durumda vurgulanan, pariyetal ve frontal
korteksin béliimleri arasindaki kortiko-kortikal etkilegimler ve
prefrontal korteks ile talamus arasindaki gibi subkortiko-korti-
kal etkilesimler gibi ikili etkilesimlerdir. Yeni tekniklerin geligti-
rilmesiyle, yaninéronal aktivite sinyallerini daha dogrudan élgen
tekniklerle beyin sinyallerinin genis kapsaml iglevsel 6zellikleri-
ni ele almak yakin gelecekte miimkiin olacaktir.

ILKE 4: KORTIKAL-SUBKORTIiKAL DONGULER
ARACILIGIYLA ETKIiLE§IMLER
Anatomik veri setlerinin bilgisayar analizi bize yiiksek kiiresel
erisilebilirlik gibi 6zelliklerle zenginlestirilmis devasa bir kombi-

natuar baglanti hikayesi anlatiyor. Ancak simdiye kadar bu ¢alig-
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ma, yolaklarin zahmetli bir sekilde izlenmesini iceren gelenek-
sel anatomik incelemelerle ortaya ¢ikarilan beynin baglantisal
mimarisinin énemli 6zelliklerini gézden kagirmugtir. Bilgisayar
caligmalarin ¢ogu kortikal verilere odaklandig i¢in bu durum
bilhassa boyledir. Korteks boyunca baglantisallig: “yatay” olarak
distiniirsek, kortiko-merkezli bir bakis agis1 anatomik yolaklarin
“dikey” (kortikal-subkortikal) 6zelliklerini gézden kagirir. Ben
burada 9. bélimdeki korteks ile subkorteksi birlestiren déngtiler-
le ilgili tartismay1 temel alacagim.

Striatum 6n beynin tabaninda yer alan oldukga garip se-
killi bir yapidir. Primer gérsel korteks harig tiim kortikal katman
bu bolgeye projekte olur. Okuyucunun bu ifadenin kapsamin
anlayamamasi ihtimaline karg tekrar edecegim: Kiigtik bir par¢a
disinda tiim korteks striatuma uzanir. Néronal baglantilar genel-
likle ¢ift yonlii olsa da striatum aldigs yollara dogrudan karsilik
vermez. Yine de bu bélge bir baglant1 yutucusu degildir. 1980’ler-
de, striatumun talamus aracihyla ilging bir sekilde kortekse
geri déndtgi bulunmugtur: Korteks striatuma, striatum da ta-
lamusa, talamusa da striatuma lif génderen kabaca ayni kortikal
bolgelere geri projekte olur ve boylece bir dongii olusur (bkz. 9.
Bélim, Sekil 9.6).

Kortikal-subkortikal déngiiler, anatomik verilerin bil-
gisayar analizleri tarafindan yeterince incelenmeyen buyiik bir
baglant1 sisteminin sadece bir 6rnegidir. Baskaca 6rnekler de
tartigilabilir ancak buradan gikarilacak mesaj, kapsaml korti-
kal-subkortikal baglantinin beynin iletisim altyapisinu flke 1'de
ele alinanin 6tesine 6nemli 6l¢tide genislettigidir. Dogrusu, sin-
yal aligverisi ve entegrasyonu muhtemelen su anda anlagilandan
¢ok daha karmagiktir.

Kortikal-bazal gangliyon déngiileri olarak adlandiracagim
“kortiko-bazal gangliyon-talamo-kortikal” déngiileri (ne kadar
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da agdaly) tartigalim. Devreler “agik” m1 yoksa “kapali” m1? Bas-
kabir deyisle, striatuma projeksiyon yapan kortikal bélgeler aym
striatal bolgelerden (talamus araciligiyla) geri bildirim aliyor mu?
Bu tiir bir organizasyon kapal bir déngii olustururken, agik bir
doéngtiyse geri gelen projeksiyonlarin diger kortikal alanlar1 hedef
aldig1 bir diizenlemeye daha yakindir.

Teorik olarak, kapali déngii olasihigy, 6zellikle gok agamal
bir yol s6z konusu oldugunda, ince bir hassasiyet gerektirir. Her
baglanti topografik olarak diizenlenmelidir: A alanindaki komsu
noktalar, Balanindakiuygun komsu noktalaraprojeksiyon yapar.
Topografya bu nedenle 6zgiillitk anlamina gelir. Diger dtzenle-
me tiirlerini digiiniin: A alanindaki yerel bir bélge, B alanindaki
uzamsal olarak daginik bir bslgeye, hatta birden fazla B, C ve D
bolgesine projekte olur. Topografik olarak diizenlenmis baglan-
tisallik, bir dereceye kadar bélgesel ayrima izin verir, béylece di-
gerlerinden géreceli bagimsizligini koruyan iglem akiglar yaratir.

Bazal ganglia devresinin kapali dongii organizasyonu
i¢in baz1 kanitlar mevcuttur. Korteksin farkh bélumleri striatu-
mun farkl sektérlerine projeksiyon yapar ve bunlar da kortikal
alanlara geri projeksiyon yapar. Aslinda, topografinin gézlem-
lenmesiyle, 6zellikle frontal kortekste, korteksin striatuma pro-
jeksiyon yapan (ve geri projeksiyon alan) kisimlarina gére dén-
giler siniflandinlmigtir: “motor”, “okiilomotor”, “dorsolateral
prefrontal”, “lateral orbitofrontal” ve “anterior singulat” gibi.
Bazal gangliyon dongiilerini bu gekilde alt bélimlere ayirmak
poptiler hile gelse de aralarinda bol miktarda ¢apraz iletigim
de vardir (Shipp 2017). Baz1 devreler daha kapal déngtilii iken
(motor korteksi iceren devre gibi), digerleri striatumun ventral
kisimlarina projekte olanlar gibi daha agik déngiila bir devre
olusturur. Burada tek bir organizasyon tiirii degil, bir dizi farkh
diizenleme buluyoruz.
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Bazal gangliyon dongtileri agik ara en sik vurgulanan kor-
tiko-subkortikal baglant: sistemidir. Belki de déngiiler seklinde
diizenlenmeleri nedeniyle, diger sistemlerin sahip olmadig se-
kilde s6hret kazanmiglardir. Ancak diger genis 6lgekli baglant1
sistemleri, belki de en 6nemlisi amigdala olmak tizere, 6n beynin
tabanindaki diger yapilar da igerir.* Hil4 oldukga az anlagilmus
olan beyincik de (arka beyinde) korteksle ve bazal gangliyonlarin
kendisiyle yogun bir sekilde karsilikli baglantilidir. Bu sekilde de
dev baglanti aglar olusabilmektedir.

iLKE 5: BEDEN iLE BAGLANTI

Beynin kas-iskelet sistemi aracihgiyla hareketlerimizi ve eglik
eden duyumlar kontrol ettigini diigtintirtiz. Duyusal kisim hem
dokunsal hissiyat: hem de viicudumuzun uzaydaki pozisyonuna
dair hissimiz olan propriosepsiyonu igerir (amuda kalktigimizda
bag asag1 oldugumuzu anlariz). Ancak merkezi sinir sisteminin,
interosepsiyon (bkz. 6. Boliim) ad1 verilen ve digerlerinin yan1
sira kas ve i¢ organlarla ilgili hisleri, agr1 ve kagintiy1 da kapsayan
hem cesitli hem de incelikli bir stire¢ aracihgiyla ¢ok daha genis
bir 6lgekte bedenle stirekli iki yonlu iletigim hédlinde oldugunu
kolayca unutabiliriz.

Interosepsiyon biiyiik 8lctide beyin sap: ve st boyun-
daki omurilige baghdir. Bu kisimlar énemli miktarda bedensel
mesaj alir ve bunlar uygun bir sekilde talamusa iletir, bu ileti-
ler talamustan korteksteki insulaya ulagir. Ayrica viicudun igsel
durumunun diizenlenmesinde kilit bir nokta olan ve bu nedenle
yasami1 idame ettiren devrelerin bir pargasi olan hipotalamusa da
(bazal 6n beyinde) ulagirlar (5. B6liim). Hipotalamus da kortek-
sin neredeyse tamamuiyla gift yonli olarak baglantihdir. Prensip
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olarak, viicudun iginde bulundugu durum beynin tamamini ol-
masa bile gogunu etkileyebilir ve bunun tersi de gegerlidir.

Beyin viicudu nasil etkiler? 1940 ve 1950’lerde, beyin cerra-
hisi i¢in hazirlanan hastalarin korteksinin elektriksel olarak uya-
rilmas: rutin héle geldi ve bu sayede viicut durumu tizerinde agik
etkisi olan bolgeler kesfedildi (6. B6liim). Solunum, kan basinc,
kalp atis huzi ve goz bebegi capindaki degisiklikler dizenli olarak
tespit edilmistir. Ornegin singulat korteksin elektrikle uyarilmas:
neredeyse tiim otonomik stiregleri ve bir¢ok endokrin mekaniz-
may: etkiler. Bu etkilerin bir¢ogu hipotalamus aracihiyla ger-
geklesir, ancak korteksten medullaya uzanan dogrudan projeksi-
yonlar viicut Gizerinde daha da hizli etkilere yol agar.

Beyin viicudu hayatta tutar, ancak hasara da neden olabi-
lir. Kronik olarak artmug kalp atis hiz, kalp atig hiz1 degiskenligi-
nin azalmas gibi (bu sadece her kalp atig1 arasindaki zaman de-
gisimlerinin bir élgtistidiir) erken 6liim igin bir risk faktéridiir.
Julian Thayer ve meslektaglar1 hem deneysel olarak tetiklenen
endigenin hem de kayg egiliminin ytiksek kalp atig hizi ve digiik
kalp atig hizi degiskenligi ile nasil iligkili oldugunu belgelemistir
(Brosschot, Gerin ve Thayer 2006; Brosschot, Verkuil ve Thayer
2018). Basitge soylemek gerekirse, endise sizi 6ldiirebilir (bkz. s.
Bolim).

NE TUR ISLEVSEL AGLAR?

Islevsel aglar, fiziksel baglantilarina degil, beynin farkli bslgele-
rindeki sinyallerin iligkilerine dayanir. Iglevsel aglarin uzamsal
biyiikligi, yakin bolgeleri birbirine baglayan devrelerden beyni
boydan boya kat eden biiyiik aglara kadar 6nemli 6lgtide degisir.
En ilgi ¢ekici aglar muhtemelen fonksiyonel MRI ile kesfedilen-
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lerdir. Aglari belirleyebilmek igin aragtirmacilar, temel unsurlan
(beyin igin alanlar diyelim) farkli gruplar hilinde siralayan genel
bilgisayar bilimi algoritmalari olan “kiimeleme yéntemlerinden”
faydalanmaktadir. Amag, bir dizi eleman topluluklar olarak da
bilinen dogal kiimelere ayirmaktir. Bunlar ag arastirmacilan ta-
rafindan modiiller olarak da adlandirilir, ancak 4. Béliimde tarti-
silan “modulerlik” anlami g6z 6niine alininca sinirbilim érnegin-
de bu durum kafa karistiricidir. Sezgisel olarak, bir topluluk dig
baglantilardan daha fazla i¢ baglantiya sahip olmalidir. Ornegin,
Amerika Birlesik Devletleri'ndeki tiim aktorleri ele alirsak, onlar:
tiyatro ve film kiimeleri olarak gruplandirabiliriz (tiyatro oyun-
cular birbirleriyle ¢aligir ve birbirlerini film oyunculariyla ¢ahs-
tiklarindan ve tanidiklarindan daha fazla tanirlar). Bu kavram
su sekilde bicimlendirilebilir: Topluluklar, grup ici baglantilarin
sayisini en Ust dizeye gikararak ve gruplar arasi baglantilarin
sayisini en aza indirerek bir dizi nesneyi alt bélimlere ayirarak
belirlenir. Bir grafikteki baglantinin, birlikte ¢aligmug iki tiyatro
oyuncusu ya da ayni filmde oynamus iki film oyuncusu gibi s6z
konusu iligkiyi paylagan iki 6ge arasindaki bir baglanti oldugunu
unutmayin. Dolayisiyla, tiyatro oyuncularn diger tiyatro oyuncu-
lariyla gruplasma egiliminde olacak ve film oyunculariyla daha
az gruplasacaklar ve bunun tersi de gegerli olacaktir.

En popiiler béliimleme semalar, tek tek 6geleri (bir beyin
agindaki beyin bolgeleri, bir sosyal agdaki kisiler, vb.) benzersiz
gruplara ayirir. Agdaki bir dGgim sadece ve sadece bir toplulu-
ga aittir. Yukarida bahsedilen Yeo ve meslektaglarinin ¢aligmasi,
dinlenme halindeki fonksiyonel MRI verilerine dayanarak, her
bir yerel doku pargasinin yalmzca bir topluluga ait oldugu, tim
korteksin yedi topluluklu bir bélimiinii betimlemistir. Baska bir
deyisle, biittin alan ayrigik topluluklara béliinmiistiir. Bu zarif ¢a-
ligmalar1 ¢ok etkili olmug ve yedi agh boliimleri korteksin bir tir
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standart alt bélimdi olarak kabul edilmistir (bkz. Sekil 10.5). flging
bir sekilde, korteksin 17 topluluklu alternatif bir alt bélimini de
tanimladilar, ancak bu gok popiiler olmad, ¢linki muhtemelen 17
sayisi, sinirbilimcilerin kafalanmn almas igin “¢ok biiytik tu. Ay-
rik kiimeler bir sistemin tanimlanmasini basitlegtirirken, degerli
bilgilerin kaybina yol agacak kadar fazla esnek degiller mi?

Aktorler toplulugunu tekrar diistinelim. Belki oyunculan
tiyatro ve film gruplarina ve belki de Broadway’deki ve Broadway
digindaki tiyatro sanatgilar: gibi diger bazi belirgin alt gruplara
ayirabiliriz. Ancak gergek diinyadaki gruplandirmalar nadiren
bu kadar basit olur ve bu gibi hillerde belirli bir sanat¢ birden
fazla gruba ait olabilir (6rnegin hem tiyatro hem de sinema oyun-
culugu gibi). Ashnda, sosyoloji ve biyoloji de d4hil olmak tizere
cesitli bilimsel disiplinler, értiigen ag organizasyonunun potansi-
yelini fark etmiglerdir. Ornegin, kimyasal etkilesimlerin incelen-
mesi, proteinlerin énemli bir kisminin birkag protein grubuyla
etkilesime girdigini ortaya koymakta, bu da gercek aglarin birbi-
riyle értiisen topluluklarin ig ice ge¢mis kiimelerinden olustugu-
nu géstermektedir (Palla vd. 2005, 814). Peki ya beynimiz?

Daha 6nce tartigilan baglanti “¢ekirdeginin” kortekse
veya tiim beyne dagilmis bolgeleri igeren tiirlerini diiglintin. Bu
bélgeler yalnizca giigli bir sekilde birbirine baglanmis olmakla
kalmaz, aym zamanda beynin diger bir¢ok béliimiiyle de bag-
lantilidir. Bagka bir deyisle, tanim geregi, cekirdegin bolgeleri
diger birgok bélgeyle konusan alanlardir. Geleneksel ayrik ag
béliimleme semalan topluluk i¢i gruplamay: vurgularken, top-
luluklar arasi etkilesimleri en alt dtizeye indirir. Ancak gekirde-
gin bolgeleri hem ¢ok yiiksek oranda birbirine baghdir hem de
beynin farkl boliimleriyle baglantihidir. Peki, bu konuda nasil
distinmeliyiz? Ag biliminin yardima olabilecek bagka araglar
da vardir. Bunlardan biri, digtmleri hesaplama 6zelliklerinin
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bir spektrumuna sahip olarak diigiinmektir. Hem bir dtgiimiin
ne kadar iyi baglantili oldugu hem de baglantilarinin ne kadar
genis bir alana yayildig1 énemlidir. Ozellikle iyi baglanmig dii-
gumlere “hub” ad1 verilir (“havaalani1 hub’ina benzer bir an-
lamla) ve bu 6zellik resmen merkezilik ad1 verilen matematiksel
bir 6lgiitle yakalanir. Hub'lar, birgok toplulukla baglantisi olan
baglayict hublar ve kendi topluluklar iginde iyi baglantili olan
bolgesel hub’lar gibi birgok farkl tiire sahiptir (Guimera ve Nu-
nes Amaral 2005). Dolayisiyla baglayici hub’lari genel sistemde
bolgesel diigtimlere kiyasla daha “merkezi” olan diigtimler (ing.
Node) olarak diistinebiliriz.

Baglayic1 merkezler olarak islev géren dtgtimler, farkl
sinyal ttirlerini entegre etme (farkli kaynaklardan baglanti aliyor-
larsa) veya sinyalleri genis capta dagitma (farkli hedeflere yan-
sitiyorlarsa) potansiyeline sahip olduklar igin oldukga ilgingtir.
Topluluklarin birer ada olmadigim ézellikle hatirlatmaktadirlar;
bir topluluk i¢indeki diigiimlerin hem kendi topluluklariyla hem
de diger kiimelerle baglantilar: vardr.

Daha iyi bir beyin biriminin bir bélge degil, bir ag oldu-
gunu one siirdiik. Ancak beyin gibi birbirine son derece bagh
sistemlerde, tiim sistemi kopuk ve ayr1 aglara bolmek hild gok
sinirlayic1 gériinmektedir. (Bu yaklagim, genellikle nispeten mo-
diiler olma hedefiyle tasarlanan miihendislik sistemlerinde daha
tatmin edicidir). Bir alternatif, aglar1 dogal olarak birbirleriyle
orttsen yapilar olarak digtinmektir. Bu tir bir tanimda, beyin
bolgeleri topluluklar -aglar- hald dogru birimdir, ancak belirli
bir bélge, daha énce tartigilan aktérler toplulugu érneginde oldu-
gu gibi, bunlarin birkagina katilabilir. Daha kapsamh diisiinecek
olursak, bir sistemi topluluklar agisindan tanimlayabiliriz ancak
her bir digiimiin ayn anda tiim topluluklara ait olabilmesine
imkén taniyabiliriz. Bu nasil ¢aligir? Bkz. Sekil 10.6.
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Sekil 10.6 Ayrik ve 6rtiisen aglar. (a) Ayrik bélimleme en yaygin olarak sinir-
bilimde incelenmektedir. (b) Beyin aglar: értiisen olarak da kavramsallagtirila-
bilir. Bu durumda, alanlar ayn1 anda birden fazla aga ait olabilir, érnegin her

iki topluluga ait olan “1/2” etiketli kisim gibi.

Laboratuvarimizdaki bir ¢aligmada, her beyin bolgesi-
nin bir topluluga kademeli bir gekilde katilmasina izin verdik;
bu, oile 1 arasinda siirekli degisen tyelik degerleriyle belirlendi;
o, diigiimiin bir topluluga ait olmadigini ve 1, benzersiz bir ge-
kilde bir topluluga ait oldugunu géstermektedir (Najafi ve ark.
2016). Uyelik degerlerini, bir diigtimiin her bir topluluga kati-
lim giicti olarak diigiinebiliriz. Uyeligi, toplami 1 olacak sekilde
sonlu bir kaynak olarak diiginmek de faydalidir. Ornegin, bir
oyuncunun tiyatro kiimesine tiyeligi 0,7 ve film kiimesine tye-
ligi 0,3 olabilir ve bu da iki kiimeye katilimin géreceli derecesini
gosterir. Laboratuvarimizin ¢alismasinda, gegmiste diger algo-
ritmalarin 6nerdigi gibi kortikal ve subkortikal bolgeleri bes,
alt1 veya yedi topluluga ayirmanin makul oldugunu gérdiik.
Ancak “6zel” hub'larla sinirlanmayan yogun topluluk értiigme-
sini de ortaya ¢ikardik. Bir¢ok durumda, tiim topluluk acik¢a
anlamli bir iglevsel birimken, ayn1 zamanda dtigtimlerinin ¢ogu
hala diger aglardaki genis bir beyin bélgesi kiimesiyle anlaml
bir sekilde etkilegime giriyordu.
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Calismamizin ve diger gruplarnn ilgili ¢aligmalar, yo-
gun bir sekilde 6rtiigen topluluklarin beyin bélgeleri ve islevleri
arasindaki esnek ve géreve bagh eslesmeyi yakalamak i¢in ¢ok
-uygun olduguna isaret etmektedir. Sonug olarak, birbirine son
derece bagli bir sistemi, birgok énemli bilgiyi kaybetmeden alt
bslimlere ayirmak gok zordur. thtiyacimiz olan sey, bunu so-
fistike yollarla yapmamiza olanak taniyan bir dizi aragtir. Bu
araglara hem bu béliimde tartigildig: gibi aglarin uzamda nasil
organize oldugunu dustinmek i¢in hem de bir sonraki bélimde
ele alacagimiz gibi zamanda nasil organize oldugunu digiinmek
i¢in ihtiyacimiz var.

AGLAR DINAMIKTIR

Beyin bulundugu yerde donuk degil, dinamik, stirekli hareket
eden bir nesnedir. Bu dogrultuda, aglan da statik olmayip za-
manla degisir. Bir birey bebeklikten ergenlige, yetigkinlige ve
yaslihiga dogru olgunlastik¢a beyin yapisal olarak degisir. Ancak
bu noktada vurgulamak istedigim degisiklikler, cok daha hizli
zaman araliklarinda meydana gelen, saniyeler ile dakikalar ara-
sinda ortaya ¢ikan davraniglarin sergilenmesine eslik eden degi-
sikliklerdir.

Bolgeler arasindaki iglevsel baglantilar -sinyallerinin ortak
olma derecesi- biligsel, duygusal ve motivasyonel taleplere bagh
olarak stirekli degismektedir.’ Bir kisi duygu agisindan 6nemli bir
uyarana dikkat ettiginde (6rnegin ge¢miste hafif bir sokla esles-
migse), gorsel korteks ile amigdala arasinda islevsel olarak artan
bir baglant1 gorilir. Bir kisi, 6nctl bir ipucuyla, dogru sekilde
yerine getirmesi hilinde ekstra para kazanacag zorlu bir gérevi
yerine getirdiginde, pariyetal/frontal korteks (gérevi yerine ge-
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tirmek i¢in 6nemlidir) ile ventral striatum (6diille ilgili stireclere
katilir) arasinda artan iglevsel baglant: gézlemlenir ve bu béyle
devam eder. Sonug olarak, ag islevsel organizasyonunun degis-
ken oldugu anlagilmahdir. Gegtigimiz on yilda, arastirmacilar,
sosyal, teknolojik ve biyolojik sistemleri nasil gérdiigtimiizii
anlatan, aglarin zaman iginde nasil degistigini tanimlamak igin
yontemler gelistirdiler.

Beyin aglari dinamiktir. Ornegin, daha énce bahsedilen
fronto-pariyetal ag, bir nesneye dikkat etmek, bilgiyi akilda tut-
mak veya 6nceden verilmis bir yanit1 saklamak gibi bir¢ok zorlu
gorevle meggul olur. Eger bir kisi zihinsel olarak pasif bir sekilde
miizik dinlemekten bu gérevlerden birini yerine getirmeye gegis
yaparsa (6rnegin, kendisine yeni tavsiye edilen bir kitabin adin
hatirlamaya ihtiya¢ duyarsa), frontal-pariyetal agin durumu da
buna uygun olarak degisecektir, 6yle ki agdaki alanlardaki sin-
yaller giderek senkronize olacak ve bilgiyi akilda tutma gérevini
destekleyecektir.

Aglarin dinamik oldugu ikinci ve daha radikal bir yol daha
vardir. Bu, aglarin sabit bolgeler toplulugu olarak degil, hesapla-
ma ihtiyaglarini kargilamak i¢in kurulan ve dagilan koalisyonlar
olarak géruldigi durumdur. Omegin, t1 zamaninda, R1, R2, Ry
ve Rg bolgeleri dogal bir kiime olugturabilir; daha sonraki bir t2
zamaninda, R2, R7 ve Riy bolgeleri birlesebilir. Perspektifteki
bu degisim, en azindan daha uzun stireler igin, bir agin tutar-
11 bir birim oldugu fikrini tartigmali hile getirmektedir. Hangi
noktada bir bélgeler birligi X toplulugundan bagka bir sey hali-
ne gelir? Ornegin, fronto-pariyetal ag1 olusturan beyin bélgeleri
o anki zihinsel faaliyetten bagimsiz olarak mevcuttur; birincisi,
kisi gercekten uyuyor ya da anestezi altinda olabilir. S6z konu-
_su alanlar birbirleriyle gtiglii bir iletisim icinde olmayabilir. Bu
durumlarda yine de islevsel bir birim olarak mi gériilmelidirler?
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Bolgeler zihinsel bir faaliyetle mesgul olduklarinda, sinyalleri
daha giiglu bir sekilde senkronize olur. Ancak bu stireg¢ boyunca
ag ne zaman “aktif” olarak gériilmelidir? Zihin, durumdanduru-
ma dalgalanirken, aglarin buna uygun olarak uyum sagladigin
ve ¢ozildiglint gorebiliriz. Bu durum bir grup dansginin bir ey-
lem ilerledikge birlesmesi ve ayrilmas: gibi degildir. Onemli olan
ortak durumlarinin zamansal degisimdir.

BUYUK OLCEKLI i$LEVSEL ENTEGRE SISTEMLER

Insanlari inceleyen aragtirmacilar sikhikla korteks merkezli devre-
lere odaklanur. Ornegin dikkat icin 6nemli olan pariyetal ve fron-
tal korteks bélgeleridir. Ote yandan, fareler ve sicanlar gibi insan
olmayan hayvanlara odaklanan arastirmacilar, kortikal olmayan
devrelere odaklanma egilimindedir. Ornegin édiillendirici bir ye-
mekle sonuglanan bir gérevi yerine getirmek gibi motive olmus
davraniglar igin 6nemli olan striatum ve orta beyin bélgeleridir.
Ancak beyin, aragtirmacilar tarafindan dayatilan sinirlara uyma-
maktadir. Néroaks boyunca birden fazla seviye birlikte ¢aligir.

Asagidaki devre siniflarini ele alahm ($ekil 10.7):

1. Kortikal devreler

2. Subkortikal/beyin sap: devreleri

3. Kortikal-subkortikal déngtiler

4. Inen sistemler

5. Cikan sistemler

Kortikal devreler. Korteks ¢ok zengin bir sekilde birbiriyle bag-
lantilidir. Sadece yakinbolgeler arasinda (birincil ve ikincil gérsel
korteks gibi) degil, uzak bélgeler arasinda da (6rnegin, temporal
ve frontal korteksi birlestiren) yolaklarla kargilagiriz. 2. Béliimde
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tartiildig gibi, kortikal alanlar organize beyaz madde lif demet-
leriyle fiziksel olarak birbirine baghdir.

Subkortikal/beyin sap1 devreleri. Bu grup oldukga heterojendir
ve Uig sektor igerir: 6n beyin, orta beyin ve arka beyin. Ttim bu se-
viyelerde ¢ok alanli devreler mevcuttur ancak bunlar birbirleriy-
le de baglantilidir. Ornegin, amigdala projeksiyonlar1 beyin sap
boyunca agagiya dogru ilerleyerek birden fazla bslgede sinapslar
olusturur ve bunlarin birgogu geri yansiyarak birden fazla alan
birbirine baglayan devreler olusturur. Ozellikle, amigdala hem
ventral tegmental alan hem de orta beyindeki periaqueductal gri
ile ift yonli olarak baglantilidir ve bunlar da birbirleriyle bag-
lantilidir.®

Korteks -

§
| e

Sublaltjkorteks 4?

|

Ortabayin

|

Arka beyin

=  Dikey =

— Yatay ~———>

$Sekil 10.7 Merkezi sinir sisteminde yatay ve dikey iletiﬁm. Korteks ve bazal
altkorteks 6n beynin bir pargasidir, talamus da 6yle. Orta beyin ve arka beyin,

beyin sapinda yer alir.
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Kortikal-subkortikal doéngiiler. Kortiko-bazal gangliyon devre-
leri burada paradigmatik 6rnektir; neredeyse tiim korteksi igerir-
ler. Bir diger esasli baglanti sistemi amigdala ile korteksi birbirine
baglar; bu durumda, bazal gangliyon déngiilerinde oldugu gibi
bazi yollar talamus yoluyla kortekse geri déner, ancak amigdala-
dan kortekse de gok sayida dogrudan projeksiyon vardr.

Asag inen sistemler. On beyin tabanindaki bazi subkortikal ya-
pilar beyin sapinin tamami boyunca projeksiyon yapar. Bu, daha
6nce de belirtildigi gibi, orta beyin tegmentumundan omurilige
baglantilari olan amigdala ile gosterilmigtir. Ayni sekilde, hipota-
lamus da beyin sap1 boyunca projeksiyon yapar.

Yukari ¢ikan sistemler. Birden fazla beyin sap1 bélgesi, 6n bey-
nin altkorteksi ve korteks de ddhil olmak tizere beynin her tarafi-
na yayilan nérotransmitterleri sentezler.

Tiim bu sistemler nasil etkilesime girer? Burada “yatay” ve
“dikey” etkilesimler ve devreler agisindan diistinmek faydah ola-
caktir (bkz. $ekil 10.7). Yatay konumda, ana unsurlar beynin aym
seviyesinde yer alir, 6rnegin korteksten kortekse giden yollar gibi.
Dikey boyut, bazal gangliyon dongtilerinde oldugu gibi kademe-
leri gegmektedir. Genel olarak, yatay ve dikey boyutlar, sinyallerin
degisen uzamsal mesafeler boyunca iletigimini ve entegrasyonunu
destekler. Buna ek olarak, nispeten kapali ve nispeten agik devreler
tamamlayicl tasarimlar sunmaktadir. Birincisi, islem akigimin dig
etkilerden daha fazla ayrilmasini saglarken; ikincisi, genis kapsamli
etkilere yol agan sinyallerin dagilimini ve sinirlarin ve kategorilerin
bulaniklagmasini destekler- algiya kars1 eylem, bilise karsi duygu
vb. Devreler korteksi subkortikal 6n beyinle, subkortikal én beyni
beyin sapiyla ve hepsini bir araya getirerek (bkz. Sekil 10.8) néroaks
boyunca goklu yakinsama bélgeleri - merkezleri - olusturmaktadur.
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Sekil 10.8 Islevsel olarak entegre sistemler beynin birden fazla seviyesini birbi-

rine baglar, 6yle ki yerel devreler biiyiik ve daha biiyiik devrelerle birlesir.

Anatomi alany, iletisim i¢in gerekli yapisal omurgay: sag-
lar; ancak bu yapisal omurgadan, gegici olarak bir iglevsel devre
olugur ve bu devre anatomiden yontularak olusturulur. Bu 6zel
devre, is birligi icinde olan ancak uzamsal olarak dagitik néron
topluluklarindan olugur. Bu anlamda, uzamsal olarak komgu de-
gil ama iglevsel olarak esgidiimludiir. Dolayisiyla, islev her za-
man anatomiye bagli olsa da devreler islevsel iliskiler diizeyinde
anlagilmalidir.

Bu boliimde gelistirilen fikirlere gére, biiytik 6lgekli bag-
lant: sistemlerinin, karmagik davraniglarin beyin tarafindan na-
s1l gergeklestirildigini anlamak igin kritik éneme sahip oldugunu
6ne stirmekteyim. Ben bunlara islevsel olarak entegre sistemler
diyorum (bkz. Sekil 10.8).7
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DUYGUSAL BEYNI (YANLI§ YERDE) ARAMAK

Islevsel olarak biitiinlesik sistemler kavraminin yap1 ve ilevi ilis-
kilendirmede nasil faydali oldugunu géstermek i¢in, duygunun
néronal temellerini aragtirmayi, yani duygunun beyinde nerede
bulundugunu aragtirmay ele alalim. Sinirbilim bir buguk asirdir
bu sorunun pesinden kogmaktadir.

Duygular viicudu otonom, néroendokrin ve kas-iskelet
sistemleri araciligiyla, kismen de hipotalamusa ve beyin sap1 ve
medulladaki viicutla baglantili yapilara erigimi olan islevsel ola-
rak entegre sistemler araciligiyla harekete gegirir. Duygular ayn1
zamanda farkli beyin yanitlarini harekete gecirerek dikkat, hafiza
ve karar verme stireglerini etkiler. Nérotransmitter sistemleriyle
yakindan iliskili olan beden ve beynin etkilesimi, baglangicta en
saglam anatomik yolaklara dayanmaktadir, ancak beynin bityitk
bélimiinii kapsayacak sekilde hizla yayillmaktadir. Bunun nasil
basarildig, buyiik kombinatoryal anatomik baglant1 ve dagitik
islevsel baglant1 ddhil olmak tizere boliimiin baginda agiklanan
genel organizasyon ilkelerine baghdir. Bu 6zellikler, ciddi ag 6r-
tligmesi ile birlikte, biyolojik 6neme sahip olaylarin organizma-
nin kargilastig1 talepleri karsilamak igin ag yapisinin zamansal
degisimine yol agmasini saglar.

Duygu, bazen algiy1 belirli bir nesneye odaklanmaya y6n-
lendirmek veya bilisi bir tiir bilgiden digerine kaydirmak gibi bir
“yanlilagtirma” mekanizmasi olarak nitelendirilir. Ancak duygu
bu fikirle yeterince agiklanamaz—bundan ¢ok daha fazlasidir.
Duygu, algisal, motor, motivasyonel veya biligsel olarak tanim-
lananlar da d4hil olmak tizere biiyiik 6lgekli aglarin 6zelliklerini
dinamik olarak etkiler.

Bu 6neri, neden amigdala ve hipotalamus gibi baz1 yapi-
larin duygu igin bu kadar énemli olduguny. da agiklar —bu ya-
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pilar, dagitik islevsel olarak biitiinlesmis sistemlerin 6nemli mer-
kezleridir. Bu gergevenin benimsenmesi, “duygusal beyin” olarak
belirli alanlar isaret etmenin veya hatta insan aragtirmalarinda
kortekse, hayvan ¢alismalarinda ise subkortekse odaklanildig
gibi beynin belirli seviyelerine odaklanmanin eksikliklerini agik-
¢a ortaya koyar. Sonug olarak, duygu—“duygu’dan s6z etmek
anlamli oldugu siirece—diger tiim zihinsel alanlar gibi, sinir sis-
teminin buytk 6lgekli bir ag ézelligidir.
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11

KORKUNUN SONMESI

10. Bsltiimde genel anlamda beyindeki devrelerin karmagik dav-
raniglar olusturmakta nasil kilit bir rol oynadigini tartigtik. Peki
bu durum pratikte nasil ortaya ¢ikiyor? Daha saglam bir 6rnek
vermek gerekirse, 6jrenmenin sinmesi durumunu tartigacagiz: ko-
sullu uyaran (151k) ve kosulsuz uyaramn (ktigiik bir sok) arasinda-
ki baglanti 6grenildikten sonra, bir hayvan i¢in diinya degistigin-
de ve artik biri digerine yol agmadiginda, nasil oluyor da hayvan
151810 artik sok verileceginin habercisi olmadigini 6greniyor?

Pek ¢ok diger g aylik bebekler gibi, “Kiigiik Albert” da ufak
beyaz bir farenin varhgindan ashinda rahatsiz olmamusti. Fakat,
diger bebeklerin aksine, davraniggihigin erken dénem savunucu-
larindan olan John Watson tarafindan ytiriitilen bir ¢galiymada
katilimciydu. Psikolojideki en tartismali deneylerden biri olan bu
caligmada, Watson ve asistan1 Rosalie Rayner, klasik kogullanma
hakkinda bildiklerini bebekte korku duygusunu tetiklemek igin
uyguladilar. Bebege 6nce beyaz bir fare gésterdiler ve arkasindan
ok ytiksek ses cikartan bir demir gonga siddetle vurdular. Tabii,
Kiigiik Albert’in aglamaya baglamasi sasirtic1 degildi. Bu ikisinin
birlikte verildigi ok sayida uygulamadan sonra, Watson ve Ray-
ner bebege sadece beyaz fareyi gosterdiler ve bu durum da “korku
yanitina” yol agt1 (bebek aglamaya bagladi). Yani, basta nétr olan
bir uyaram kosullandirmiglardi ve artik bu uyaran ashnda ytiksek

* Ceviri: Ozge Yilmaz.
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sesin neden oldugu bir tepkiyi uyandiriyordu. Insanlarin duygu-
larin1 gekillendirme yetisi ile gurur duyan Watson, daha sonra
pazarlama yoluna gitti ve bebeklerin psikolojik bakimlar ile ilgili
etkili bir kitap yazdi -evet yutkunabilirsiniz.

Su an sadece sapkin bir deney olarak gériilen bu aragtir-
mada Watson ve Rayner, ozellikle Rus fizyolog Ivan Pavlov'un de-
neylerinin tzerine klasik kogullanma hakkindaki bilgi birikimini
kullanmiglard1. Bugiin okullarda hepimiz Pavlov'un képeklerinin
zili duyduklarinda nasil salya salgiladiklarini 6greniyoruz. Kosullu
yanitlarikesfetmesi, fizyoloji ve psikoloji bilimine yaptig1 en 6nemli
katkilardan biriydi. (Pavlov, 1904 yilinda “sindirim fizyolojisi tize-
rine yaptig1 ve konunun en can alic yénleri hakkindaki bilgileri
sekillendiren ve genisleten caligmalari nedeniyle” Nobel Odilini
kazanmustir.)' Pavlov ayrica, kendisinin “kogullu reflekslerin igsel
olarak baskilanmas1” olarak bahsettigi konuyla da oldukga ilgiliy-
di. Odillendirmenin olmadi§ durumlarin kazanilmig davranigin
zayiflamasi ya da yok olmasi ile sonuglandigini vurgulamugts; 6rne-
gin, kopeklerde zili duymalarinin tizerine yiyecek almamalari salya
salgisinin azalmasina yol agmugt1. Daha genel bir deyisle, daha 6nce
birbirleri ile eslestirilmis olan kogullu uyaran (ing. CS: Conditio-
ned response) kogulsuz uyarani (ing. UCS: Unconditioned respon-
se), mesela soku artik 6ngérmediginde, CS yavas yavas kosullandi-
rilmug yaniti tiretmez oluyordu. Bu stirece sénme denmektedir.

Korku kosullanmas: psikolojideki en etkileyici paradigma-
lardan biri olmugtur. Bunun kadar popiiler olmasa da sénme de
oldukga ilgi toplamisti. Birbiriyle iliskili paradigmalardan olusan
genis bir aileyi i¢eren her iki fenomenin de énemi, tabii ki, labo-
ratuvarin digina tagmigt1. Her bes Amerikalinin dérdi yagamlar
boyunca bir travmaya maruz kalacak ve ¢ogu, fobi, sosyal ank-
siyete ve stres sonrasi kaygi bozuklugu gibi bir kayg bozuklugu
gelistirecekti. Bu kosullar gergekten kisiyi giigsiizlestirebilir ve
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hayat kalitesine biiytik 6l¢tide zarar verebilir. Bu durumlarn iyi-
lestirmek ya da en azindan hafifletmek igin bir dizi psikolojik te-
rapi yontemi gelistirilmis olmas sasirtic1 degildir.

“Maruz birakma terapisi” gibi travma odakl yaklagimlar:
ele alalim. Insanlar bir seyden agir1 korktuklarinda bu objelerden,
aktivitelerden ya da durumlardan kaginma egilimindedirler. Or-
negin, bir kisi sosyal anksiyete yasiyorsa kutlama partilerinden
kaginabilir. Onceleri kaginma faydal gériinebilir; fakat bir siire
sonra korkulan obje ya da durum oldukga can sikic1 olabilecek bir
hal alir. Uzun vadede kaginma, kisiyi korkulan nesnelerden/du-
rumlardan uzaklagtirarak olduk¢a olumsuz sonuglar dogurabilir.
Maruz birakma terapisinde, kisi korkuyu tetikleyen olaya gtiven-
li bir ortamda maruz birakilir. Ashnda ana fikir, olay1 olumsuz
bir deneyim takip etmezse ve ¢ok sayida bu tiir eslestirme yapi-
lirsa, birey duyarsizlagacak ve olay artik hog olmayan bir sonug
uyandirmayacaktir. Bu sebeple, maruz birakma terapisinin genel
mantig1 sonme stireci ile aynidir. Yani, CS artik UCS tarafindan
takip edilmezse oldukg¢a olumsuz olan bu kosullanmig yanit yok
olur. Maruz birakma terapisinin ige yaradigi durumlarda, onu bu
kadar bagarili kilan nedir? Bu uygulama i¢in en dogru zaman ne
zamandir? $u anda bu sorularin cevaplarim bilmiyoruz, ¢linki
hem davranigsal hem de sinirbilimsel diizeyde sonmenin incelen-
mesinin son derece zor oldugunu gérmekteyiz.

BILi§SEL BiR DUYGU BASKILAMA OLARAK
KORKUNUN SONMESI
Simdi korkunun séniimlenmesinin nasil olduguna daha derin-
lemesine bakalim ($ekil 11.1). Kosullanmig bir uyaran, gegmiste

eslestirilmis oldugu bir kogullu olmayan uyaram artik 6ngérm-
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yorsa, CS kosullu yamit: tiretmeyi birakir. Pavlov'un kendisi de
bu degisimin “igsel inhibisyonun gelisimini” icerdigine inaniyor-
du, fakat “inhibisyon durumuna gegen” kortikal hiicrelere kisa
bir atif haricinde, katilim gésteren mekanizmalar oldukga belir-
sizdi (Pavlov 1927). Ancak, CS’nin kosullanmig yanitin baskilan-
masina izin veren inhibitér 6zellikler icerdigi goriisii, sénmenin
agtklanmasinda merkezi bir rol oynamigtir.

Conditioning Extinction
(acquisition)

%, %9, %9, %%
b e

1 day
2 2
G

Sekil 11.1 Korkmay: unutmak. Kaginma kogullanmasindan sonra, kogullu

Y

uyaran, kogullu yanit artik iiretilmeyene kadar tek bagina birgok kez sunulur.
Kosullanmadan sonra hayvan verilen sesten sonra donup kalirken, sénme

gergeklestigindehayvan normal bir gekilde hareket eder.

Klasik kogsullanma esnasinda korkunun edinimi be)}in sa-
pindaki pek gok hedef bélge ve amigdala ile baglantihidir (5. Bo-
lim). Ama peki sonme? Prefrontal korteksin genel olarak davranus,
6zel olarak duygu regtilasyonundaki rolii sinirbilimde 6nemli bir
temadir. Eger bu sorunun cevabi bir sigan tizerinde aragtirihiyor-
sa, siganlarda belirgin bir lateral prefrontal korteks bulunmadi-
gindan (hatta baz1 aragtirmacilar siganlarin, primatlardakilateral
prefrontal kortekse kargilik gelen bir beyin bélgeleri olup olma-
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digini bile sorgulamaktadir), bakilmas: gereken ilk aday fron-
tal lobun medial bélgesi olacaktir. 1990’larin baslarinda Joseph
LeDoux ve arkadaglar1 medial prefrontal korteksin korkunun
sénmesinde 6nemli bir rol oynadigini belirtmislerdi (Morgan,
Romanski, ve LeDoux 1993). Medial prefrontal korteksi (PFK)
hasarl1 hayvanlarda 6grenilmis ¢cagrisimlarin séntimlenmesi fark
edilir derecede uzun stirmiistii. Medial PFK, beyin sapindaki ko-
sullu yanitlar iireten pek gok hedef bélgenin yani sira amigdala
ile yogun bir sekilde bagh oldugundan, bulgular medial PFK'nin
amigdalay1 baskiladig ve béylece kosullu yanit: durdurdugu fik-
ri ile tutarhydi. Korku sénmesinin bu mekanizmasi eski gérusle
uyugmaktadir: bilis medial PFK’ya baghdir, duygularin kontrolii
amigdala ve diger subkortikal yapilara baglidir ($ekil 11.2).

Sekil 11.2 Korkunun sénmesi ile ilgili 6nerilen ilk mekanizma. Medial prefron-
tal korteks (PFK) amigdalay: inhibe eder ve béylece kogullu uyaran artik onu

6ngérmediginde kogullu yanitin ortaya gikmasini engeller.
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Peki davranigsal olarak sénme nedir? LeDoux'nun grubu
sénme prosediiriinii uyguladiklar1 deneyde, sicanlardaki genel
korkusuzluk durumunu tanimlamaya ¢alistilar. Hayvanlar basit-
e aligilmadik bir gekilde cesur olmaya ve korkunun yoklugunu
yeni kisiliklerinin bir tezahiirii olarak farz etmeye mi baglams-
lard1? Hayur, siganlardaki genel korku hali degismis gibi goriin-
miiyordu. Fakat, 6nceki CS’ye maruz birakildiklarinda, eskisi ka-
dar kafaya takmamuglard: ve béylece uyaranin donma davranigi
tiretme kabiliyeti yok olmugtu.

Simdi séniimlenme stirecinin derinine inelim..CS artik’
kaginilacak bir durumu 6ngérmediginde, hayvanin bu bilgiyi
hesaba katmasi ve hilihazirda tehlikesiz olan ortamin giivenli-
gi isaret eden Ozelliklerini 6grenmesi gerekir. Peki bu neden sa-
dece CS UCS'yi artik ¢agnistirmadiginda oluyor? CS tamamen
farkl bir ortamda ya da baglamda sunuldugundan m1? Peki ya
orijinal CS (buna CS1diyelim) simdi bagka bir gevresel uyaranla
ayn1 anda ortaya ¢ikiyorsa (buna CS2 diyelim)? Eger sonug olarak
UCS olugmuyorsa, giivenlik, CS1 (belki de artik kosulsuz uyarani
6ngoérmedigi i¢in) sayesinde mi, yoksa CS2 (CS2'nin ortaya ¢iki-
s1 dinyanin daha giivenli olduguna isaret ediyor) sayesinde mi
kurulmus olur? Deneyler, sonme siireci sirasinda (CS1 eglik eden
UCS olmadan sunuldugunda), orijinal CS1'in yaninda bagka bir
uyaranla (CS2) birlikte verilmesi durumunda grivenli olarak de-
gerlendirilmeyecegini gostermektedir. Bu durum bazen “sénmeye
kars1 koruma” olarak adlandirilmaktadir. Bagka bir deyisle, ori-
jinal CS ile UCS arasindaki iligki korunmustur ve CS tek bagina
sunuldugunda ise kosullanmig yanit1 dogurur ve ” korku” devam
eder. UCS'nin yoklugu bagka bir etkene (CSz2) atfedilir ve ashn-
dahayvan dikkatli olsa iyi eder (CS1 konusunda). Sénmeye kars1
koruma yaratan bir diger benzer durum ise, hayvan tarafindan o
anda yapilan yeni bir hareket giivenli bir duruma (UCS'nin orta-
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ya ¢ikig1 engellendiginde) yol agtiginda da ortaya gikar. Bu sefer
de cezadan kurtulma giicti bu harekete atfedilir. Yine, hayvan
CS1'den korkmaya devam eder.

Ogrenme siireglerinin bu cilvesi, “geriye dogru engel-
leme” ad1 verilen bir senaryo ile de vurgulanmaktadir. Birlesik
CS1 + CS2 (bir 151k ve bir ton gibi) uyaraninin, bir UCS ile ilis-
kilendirildigini diigiinelim. Ogrenme bir kere gerceklestiginde,
CS1 + CS2 ikilisinin sunumu dogasi geregi kogullanmug bir yamit
olusturacaktir. CS1ya da CS2 tek bagina verildiginde ise birlikte
verilmelerinden daha zayif da olsa bir miktar kosullu yanit orta-
ya cikacaktir. $imdi bu noktadan sonra eger birlesik bir uyaranin
(CS1+CS2) 6gelerinden biri (mesela 151k) UCS ile stirekli es za-
manh verilirse, ikinci 6ge (ses tonu) kosullu yaniti tiretmeyi kese-
cektir. Isik, UCS’yi kendi bagina tiimiiyle éngorebildigi iin, ses
tonu UCS ile alakasiz gibi gértiniir, yani geriye déniik olarak. Bu
daha da ¢arpicidir ¢linki bir CS’nin tahmini degeri, yokluguna
ragmen giincellenebilir. Bu durumda, ses tonunun degeri 151k tek
bagina verildiginde gitincellenmis olur. Sénme her ne ise, hi¢ de
aptal degil! _

Ozetle sénme, inhibisyonun basit bir formundan daha
fazlasidir. Ofrenmenin sofistike bir bigimidir ve bu sebeple
“sonme bellegi” genel olarak 6grenmede gériilenlere benzer s-
recleri igerir: edinim, pekistirme ve geri getirme. Ogrenilen sey
guvenliktir. Bu, bellek yapisinin davranigi etkileme seklinin nasil
olugturulduguna (edinim), nasil giiclendirildigine (pekistirme)
ve belirli durumlarda nasil yeniden etkinlestirilecegine (geri ¢a-
girma) baghdir. Ana hedef, neyden korkulmasi ve dolayisiyla
kaginilmas: gerektigini, ayrica, neyin giivenli oldugu ve 6zel bir
onem gerektirmedigini ve hatta yakinlagilabilecegini 6grenmek-
tir. Bu stireci yoneten unsurlar iki sinifa ayrilir: defansif yanitlar
icerenler (bir uyarandan “korkmak” gibi) ve icermeyenler (“gu-
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venli” algis1). Sénmenin basariyla uygulanabilmesi i¢in, CS-UCS
iligkisinin dogasinin ¢6ztimlenmesi gerekir: CS, UCS'yi artik 6n-
gormeyebilir, CS, UCS'yi eskisinden daha az glivenilir bir sekilde
6ngorebilir ya da CS, UCS’yi en az eskisi kadar 6ngérebilir, ancak
UCS’nin ortaya ¢ikigini bagka bir sey engelliyor olabilir. En tercih
edilen sonug, hayvanin gelecekte bir uyaranla karsilastiginda kor-
ku ifade edip etmeyecegini belirleyendir.”

SONME MEKANiZMALARININ DERiNINE DALMAK

Sénme esnasinda medial prefrontal korteksin énemlirol oynadi-
g gérdiik. Bu bélgenin yogun olarak amigdala ile baglantisi ol-
dugu disiinilirse, 6ncekinin sonrakini baskiladigini diisiinmek
dogaldir. Fakat 1990’larin ortalarinda yapilan erken dénem aras-
tirmalardan bu yana medial PFK'nin amigdalay1 kontrol ettigi
iddias: gdrece belirsizdir. Ornegin bazolateral amigdalanin kim-
yasal olarak bloklanmasi, sénmeye ya hasar verir ya da en bagtan
sénmenin gerceklesmesini tamamen engeller2 Buna ek olarak,
amigdalanin sinapslarindaki morfolojik degisimlerin kendisi
sénmenin pekistirilmesini destekler. Bu bulgular amigdalanin
medial prefrontal korteks tarafindan baskilandig: gériistint giig-
li bir gekilde reddeder. Ek olarak, korku anilarinin olugturulmasi
siireci igin 6nemli oldugu gibi, giivenlik belleginin olusumu igin
de amigdala kritik bir bélgedir.

Anatomik olarak, medial PFK yolaklarinin hedefi sadece
amigdala degildir, ayn1 zamanda amigdala aktivitesi de medial
PFK'’ye yansitilmaktadir. Yukaridaki bulgularla birlikte, amigda-
lay1 medial PFK'nin “ast1” olarak yerlestirmenin savunulacak bir
tarafi yoktur, aksine bazi aragtirmacilar amigdalanin aslinda me-
dial PFK'nin “istii” olarak gériilmesi gerektigini éne siirmekte-
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dir# Diger bir deyisle, sonme esnasinda amigdala ve medial PFK
karmagik yollarla iletigim kurmaktadir. Amigdalanin CS ve UCS
arasindaki iligkinin (korkunun égrenilmesi) kurulmasinda kritik
bir rol oynadig) iyi bilinmektedir. Hatta, giivenligin 6grenilmesi-
ne (sénme) amigdalanin ana katkiy: verdigi konusu giderek daha
cok netlesmektedir.

Bir CS, artik bir UCS'yi ¢agristirmadiginda sénme 6gren-
mesinin gergeklestigi ortam 6nemlidir. Hayvan CS'nin artik gii-
venli oldugunu bu ortamda 6grenir. Gergekten de simdi CS yeni
bir baglamda tekrar ortaya ¢ikarsa, hayvan savunmaci davranig-
lar sergiler -CS giivenli oldugunu burada ¢agristirmaz. Aragtir-
malar hipokampiisiin sénmenin gergeklestigi baglamin kaydin
tuttugunu gostermistir. Bu tarz bir 6grenme temeldir; zaten hay-
van i¢in bir CS’nin giivenli oldugunu sénmenin gergeklestigi du-
rumlara benzemeyenlere de genellemesi felaketle sonuglanabilir.
Hipokampiisiin baglamsal 6grenmeye katkisi asagida tartisila-
caktir, fakat 6nce bu yapinin ¢ok zor yollardan égrenilenlerden
bazi iglevlerini ele alalim.

HiPOKAMPUS:
TRAJiK BiR BEYIN AMELIYATINA KISA BiR ZiYARET

Henry Molaison 27 yasindayken (hayattayken hasta HM olarak
biliniyordu) Hartford Hastanesinde beyin cerrahi olan William
Scoville'e gitmisti. Yiiksek dozda ¢ok gesitli ilaca ragmen diizen-
li bir hayat yasayamiyordu.’ Bir stire bir montaj hattinda motor
tamircisi olarak ¢alismis ancak gegirdigi nébetler nedeniyle ar-
tik calisamayacak hile gelmisti. Yil 1953'tii ve radikal bir klinik
yaklagima karar verilmisti. Hastanin ve ailesinin de anlayis1 ve
onaylyla “bariz bir sekilde deneysel” olan bu ameliyat gercekles-
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tirilmisti. Operasyon ataklar1 durdurmamust: fakat éncekinden
daha az rahatsiz edici olmugtu. Standart bir IQ testi, sonuglarin
ameliyattan 6ncekilerle kargilagtirldiginda degismedigini goster-
misti. Kisilik 6zellikleri de istikrarl gibi gérintiyordu. $imdiye
kadar her sey iyiydi. Fakat, Molaison derin ve gergekten de yikici
bir bellek hasan sergiliyordu. Ornegin, Nisan 1955'te yapilan bir
psikolojik incelemeden hemen 6nce tnlii bir sinirbilimci olan
Karl Pribram ile goriisiiyordu, fakat bu olayla ilgili herhangi bir
an1 olusturmamugti ve birinin onunla konustugunu inkir ediyor-
du. Sohbetler esnasinda stirekli ergenlik zamanlarini anlatiyor ve
trpertici bir sekilde ameliyat oldugunun da farkinda degildi. Bir
seyler belli ki ters gidiyordu.

4. Bolimde bahsettigimiz cerrah Scoville ve néropsikolog
Brenda Milner 1957°'de d6niim noktasi olan bir makalede séyle
6zetliyordu:

Operasyondan sonra bu geng adam artik hastane personelini de

tuvaletin yolunu da bulamaz ve tantyamaz olmugtu ve hastane-

deki giindelik olaylardan da hicbir sey ammsamiyor gibi gorii-
niiyordu. Geriye doniik kismi amnezisi (gegmisle ilgili) de vard,
en sevdigi amcasimn tig sene onceki Sliimiinii de hastanede ge-
¢irdigi zamanlar gibi hatirlamiyordu. Ama yine de hastaneye
yatmadan hemen dnce olan bazi siradan olaylar1 ammsayabi-
liyordu. Gériintige gore erken dénem anilars canls ve hasarsizds
(Scoville ve Milner 1957, 14).

“Once zarar verme” diyen Hipokrat yeminini diistiniince, bu cer-
rahin nasil hissettigini ancak hayal edebiliriz. Aslinda Scoville ve
Milner, raporlarindan birinin amacinin bagkalarina bu prosedii-
rtn riskleri hakkinda ¢ok gerekli bir uyar1 yapmak oldugunu be-
lirtmiglerdi. Bilimsel olarak, makaleleri hipokamptsiin “mevcut
deneyimlerin muhafaza edilmesinde kritik” bir roli oldugunu
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6nermekteydi. Sinirbilimde ancak bagka birkag¢ makale, hem
insan hem de hayvan aragtirmalarini i¢eren bu kadar biiytik bir
literatiire ilham olmugtur. Binlerce makaleye kaynak olduklarin
sylemek abart1 olmaz. Okuyucuya ilging gelebilir ama altmg y1l
énce, hipokamptisiin bellege katkilar1 yogun ve atesli bir tartis-
manin pargasiydi.

$Sekil 11.3 Hipokampiisteki “konum hiicreleri”. Sigan rotasinda yén bulmak-
ta iken, belirli néronlar belirli konumlarda daha giiglii bir sekilde ateglenir.
Boylece, bir néron yildizlarla igaretlenmis konumlarda, bir digeri dairelerle

isaretlenmis konumlarda giiglii bir gekilde ateglenir ve bu béyle devam eder.

1971°de John O’Keefe ve Jonathan Dostrovsky sigan hi-
pokampiisiindeki néronlarin mekanlara segici yanitlar olus-
turdugunu raporlamiglardi. Hayvanlar dikdértgen bir kutuya
koyuluyordu ve bu kutunun igindeki belli noktalara, mesela
kutunun en giiney késesinin glineye bakan duvarinin ortasina
geldiklerinde, hipokampiislerindeki baz: hticreler guigli bir se-
kilde atesleme yapiyordu. O'Keefe ve Dostrovsky, bazi néronlar
6zel olarak hayvanin ¢evresindeki mekinsal konumlara ya da
bélgelere atandig icin -daha sonra bu néronlar “konum hiic-
releri” adiyla popiiler olacakti- bu bélgenin beynin geri kalani-
na bir “mekénsal referans haritas1” olusturdugunu iddia ettiler
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(Sekil 11.3). Bu bulgularin tartigmalar1 O’Keefe ve Lynn Nadel
tarafindan 1978'de basilan Bir Biligsel Harita Olarak Hipokampiis
isimli kitapta kapsaml bir sekilde gelistirildi ve su anda kitap
klasiklerden sayilmaktadir. O giinden bu yana, hipokampiistin
mekinsal gérevlerini ve bellek islevlerini kargilagtiran yogun
tartigmalar stirmektedir.

Hipokampiise bir biligsel harita géziiyle bakarak, O’Keefe
ve Nadel 1930’larda psikolog Edward Tolman tarafindan gelisti-
rilen teorik cerceveyi gelistirmeye ¢aligtilar.® Ogrenmenin, cevre
tarafindan hayvanin maruz kaldig1 ¢agrigimlarin pasif birikim-
lerinin basitge islenmesi olarak gortildiigii zamanlarda, Tolman
égrenmekten diinyadan bilgiyi aktif bir sekilde gekip almak ola-
rak bahsediyordu. Ona gére, hayvanlar diinyadaki temel yapiy:
nedensellik iliskilerinin (yani neyin neye yol a¢tig1) harita benzeri
temsilleri araciligiyla anlarlar. Ana fikir, yani biligsel harita, tip-
ki fiziki haritalarin daha énce gidilmis bir yere bile yeni rotalar
olusturmamiza izin vermesi gibi, sonuca varmanin yeni yollarim
tiretmek i¢in nedensel ¢ikarimlarin kombinasyonlarinin olustur-
masina izin verir.

Biligsel haritalar hayvanin ziyaret ettigi yerlerin birbirle-
rine olan uzaklik ve yon bilgileri ile bir 6zetini olusturur. Aras-
tirmacilar, hayvanin kendi gevresinde hareket ettik¢e hipokam-
pisiin y6n ve mesafe degiskenlerini de ekleyerek bu bilgilerin
kodlanmasina yardimcr oldugunu bulmuglardi: Ne kadar me-
safe katedildi ve hangi yénde? Gergekten de aragtirmacilar su
ana kadar “1zgara huicreleri” (Grid cells), “sinir hiicreleri” (Border
cells), “bag yoni hticreleri” (Head direction cells), “hiz hiicreleri”
(Speed cells) ve “zaman hticreleri” (Time cells) olarak toparlana-
bilecek olan hipokampiisiin néronal 6zelliklerini ortaya gikar-
dilar. (Hipokampiis tizerine yapilan aragtirmalar John O’Keefe
ve Norvegli aragtirmacilar Edvard- Moser.ve May-Britt Moser’e
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2014 yilinda Nobel Odiilii kazandirdy; O’Keefe édiiliin yarisini
alirken diger yarisin1 Moser cifti ile paylasti).

Hiicrelerin adlandirmalarindan da anlagilacag gibi, hi-
pokampal yanitlar, bir hayvan kendi gevresinde yén bulmakta
iken mekansal ve zamansal 6zelliklere ayarlanmigtir. Fakat bu
hiicreler daha ¢ok aragtirildik¢a aktivitelerinin aslinda ¢ok farklh
oldugu agiga ¢ikmugtir. Hipokampal ateglemenin yer, sinur, yon,
hiz, vb. olaylara tepki vermesi, bir nesnenin varlig1 ya da yoklugu,
bir uyaranin daha énce kosullandirma paradigmalarinda oldugu
gibi korkutucu sonuglarla eglestirilmis olmasi, yenilik, dikkat ve
hatta hayvann igsel durumu (Karni a¢ m1?) gibi genel etkenler
de dihil olmak tizere bir dizi stiregten etkilenir. Hayvanin édiille
kargilagtig1 mekanlar dihil, “gérev hedefi” konumuna yaklagtik-
¢a hiicreler daha giddetli ateglenir ve béylece diger motivasyonel
durumlar da igin igine girer. Genel olarak, hipokampal hiicrele-
rin ateglenmesi mekénsal bilgiyi oldukga zengin ve ¢ok yénlii bir
sekilde yansitir.

Peki neden bugiin hil4 bellege karsi mekén tartigmas sii-
rityor? Goriintirde, hipokampal islev hakkindaki bu kadar farkh
iki goriigtin nasil barigik oldugunu idrak etmek zordur. Acaba
bunlardan bir tanesi diipediiz yanls ve ¢lirtittilmeyi mi bekliyor?
Bilimde genel olarak, gruplar kargit fikirlere gok uzun stire tutu-
nurlarsa, muhtemelen ikisi de dogrudur, en azindan bir derece-
ye kadar. Mevcut baglamda karsit gériisleri dengelemenin yolu,
beynin mekanlar1 hafizay1 organize etmek igin ya da episodik
bellek olarak adlandirilan seyleri olusturmak igin kullandigim
dusiinmektin gecer. Bir mekana geri gitmek ya da o mekani di-
sinmek o konumda gergeklesmis anilar1 hatirlamaya yardima
olur. Bununla iligkili bir fikir de hipokamptsiin ayn1 anda hem
mekansal hem anisal bir “bellek haritasimi” bunlarin arasindaki
baglantilarla birlikte olugturdugudur.
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Yillarca siiren yogun ¢alismalara ragmen, hipokampiisiin
bellege katkisini ortaya koymak hila giincel bir bilimsel ilgi ala-
n1 olmaya devam etmektedir. Fakat, bugiiniin aragtirmalarinda-
ki fark edilir degisiklik, tek bir bolgeye her gecen giin daha az
odaklamlmasidir, ¢linkii olay artik sadece hipokampiisle ilgili
degildir. Bunun yerine, aragtirmacilar hipokamptsiin beyindeki
diger bolgelerle kapsamli etkilesimlerinin yani sira temporal lob-
daki komsu bélgelerle de nasil etkilesimi¢inde oldugunu (medial
temporal lob denen alan) anlamaya ¢aligiyorlar. Diger zihinsel is-
levler gibi episodik bellek ve mekansal yon bulma da tek bir bélge
tarafindan y6netilmemektedir.

SONMENIN KONUMU

Sénme CS ile korkutucu bir olay arasindaki baglantiy: basitce
unutmak ya da bastirmak degildir. CS ve UCS'nin birbirinden
nerede ayrigtigini hatirlamak bir zorunluluktur. Aslinda, ortam-
lardaki giivenli ya da tehlikeli olarak toplanan belli ipuglar ye-
rine ortamlarin kendisi ile baglant1 kurmak hayatta kalma igin
gereklidir. Peki bu islevi hangi anatomik yolaklar destekliyor?
Hipokamptis sénmeyi yénlendiren baglama-baglh bilgiyi
temin eder” Hayvanlarin sonmenin nerede gergeklestiginin kay-
dimi tutmaya ihtiyaci vardir, ¢iinka eger CS orada tekrar ortaya
¢ikarsa hayvan muhtemelen giivendedir. Fakat baglam degisti-
ginde CS ortaya ¢ikarsa, bunu tehlikeli olarak degerlendirmek
mantikhdir ($ekil 11.4). Hipokamptsiin amigdala ile direkt bag-
lantis1 vardir ve amigdaladaki hedef néronlar savunmaci yanitin
(“korku”) olugmasini tesvik eder. Bu yolak sayesinde ipokampiis
CS'nin simdji yeni bir baglamda ortaya ¢iktiginin sinyalini verir,
boylece korku tazelenir. Hipokampiisiin medial prefrontal kor-
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teksle de yogun baglantilar1 vardir ve hipokamptis medial PFK’yi,
gevrenin degismedigini belirtmek i¢in devreye sokabilir. Burada
sénmenin esas baglami su anda yasananla aynidir, bu nedenle
muhtemelen gtivenlidir.

Safe Not safe

2

il

Sekil 11.4 Baglam bilgisi sénme icin kritiktir. (a) Sénmenin gergeklestigi asil
evrenin baglamu. Eger kosullu uyaric (CS) burada yeniden ortaya ¢ikarsa,
hayvan muhtemelen giivende olacaktir. (b) CS yeni bir ortamda olusursa,

hayvan bu farki kaydetmeli ve giivensiz olarak degerlendirmelidir. Bagka bir

deyisle, CS'nin giivenligini baglamlar arasinda genellemek akillica degildir.

DEGERLERIN DEGI§MESI

Hayvanlar baz1 gevresel ipuglarinin olumlu isaretler oldugunu
ve &édiillendirilebileceklerini égrenirler. Bir yuvanin etrafindaki
toprak birikintisi, tilkiye bir farenin yuvaya yeni girdigini ve sak-
landig1 yeri hizla kazarak avini yakalayabilecegini gésterebilir. Bi-
raz tecriibe edindikten sonra, hayvan bu ipucunu (topragn sekli)
oédiille (fare) ile iligkilendirmeyi 6grenir. Fakat simdi sayalim ki,
bu tutarhilik degisti ve artik ipucu 6dilt 6ngérmiiyor; belki fare
artik yuvaya ayni izleri birakarak girmiyordur. Daha da 6nemlisi,
ipucu artik olumsuz bir sonugla iligkilendirilebilir. Ornegin, ya
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simdi baz1 toprak birikintilerinin i¢inde yilan varsa? Boyle du-
rumlarda, hayvanin ipucunun artik 6dli 6ngérmedigini 6gren-
mesi gerekir.

Tersine 6grenme olarak da bilinen bir baglantiyr tersine
cevirmeyi 6grenmek orbitofrontal korteks aktivitesini igerir.
1970’lerin baglarinda yapilan bir lezyon ¢aligmasi maymunlarda
bu alan hasarlandiginda davranigi degistirmenin ya da tersine ge-
virmenin bozuldugunu gostermistir.® Tersine 6grenme esnasin-
da, hayvan énce bir nesnenin iyi oldugunu 6grenir ve arkasindan
bir 6dul bekler. Ayn1 zamanda bagka bir nesnenin kétii oldugu-
nu ve cezayl 6ngérdigiini (en azindan bir 6dul tarafindan takip
edilmedigini) égrenir. Ogrenme asamasi, hayvan haritay: acikca
6grenene kadar devam eder, bu durum bir insan tarafindan ter-
sine gevrilene kadar stirer. Boylece, ilk ters deneme deneyimlen-
dikten sonra, hayvan beklentisi ve gercekte olan arasinda tam bir
uyumsuzluk tecriibe eder. Orbitofrontal korteks olmadan hay-
vanlar yeni olasiliklar1 6grenmekte ciddi sorunlar yasarlar.

1980’lerin baginda, aragtirmacilar, maymunlar aktif
olarak bir 6devi gergeklestirirken orbitofrontal korteks néron-
larindan kayit almay: basardilar (Thorpe, Rolls, ve Maddison
1983). Baz1 baslangi¢ deneylerinde, néronlarin atesleme hare-
ketleri tersine 6grenme esnasinda kaydedilmisti. O deneylerde,
maymunlar i¢inde siyah frenkiiziimii suyu bulunan siringalar
gordugiinde bazi néronlar siddetli bir sekilde sinyal veriyordu.
Fakat ne zaman ki giringalar tuzlu su (bu kaginma tepkisine ne-
den olur, 6zellikle sevdikleri meyve suyuyla kargilagtirildigin-
da) ile dolduruluyordu, maymunlarin néronal aktivitesi keskin
bir sekilde diisiiyordu. Bir uyaranin anlamina yamt olusturan
néronlarin kesfi oldukga heyecan vericiydi ve korteksin bu bé-
limunin iglevlerinin anlagllmam adma yapllan bir deney aki-
mina yol agt1.
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Sekil 11.5 Tersine 6§renme ve orbitofrontal korteksteki hiicrelerin yanitlar1.
“lyi” (6diille iligkili) uyaranlar cagngtiran ipuglarina verilen tepkiler, anlamla-
r1 tersine gevrildiginde biiyiik l¢iide degisir ve bunun tersi de gegerlidir. Dikey

¢izgi, daha 6nce 6diil getiren uyaramn artik korkutucu bir sonucu ¢agrigtir-

digin1 ve bunun tersini isaret eder. X ekseni, tersine ¢evirmeden 6nceki veya

sonraki deneme bloklarini gésterir.

Kaynak: Rolls ve ark. (1996) sonuglarina dayanmaktadir.

Sonraki yillarda bu bélgenin bir seyin degerini kodladig
gittikce daha belirgin olmaya baslad: (Sekil 11.5). Bagka bir de-
yisle, atesleme nesnenin belli ézellikleri ytiziinden yapilmiyordu
(siringa gibi), o nesnenin 6ngérdigi gikt: ytizinden yapiliyordu
(tath meyve suyu). Bu bulgunun bir sonucu, ayn1 6diile isaret
eden farkli nesnelerin de gok benzer tepkiler olusturmasiydi. De-
ger kodlama kavramini destekler nitelikte, orbitofrontal korteks-
teki néronlar édiiliin olasihg: ve buytikliga hakkindaki bilgiyi
bir araya getiriyordu. Bu kritiktir, ¢linkii eger sonuglar her zaman
net degilse, gerceklesme ihtimali g6z 6niinde bulundurulmahdir.
Bir kisi ytizde 10 ihtimalle kazanacag potansiyel 100 dolar 6du-
lin, ortalama bir 6diil olan, diyelim ki, ytizde 7o gibi ytiksek bir
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ihtimalle gelecek olan bir 50 dolar kadar ¢ekici bir 6diil olmadi-
gin1 distinebilir (hatta daha da mitevazi bir 6diil olan 25 dolarin
ytzde 8o ihtimalle gelmesi bile gekici olarak gériilmez). Hatta
daha genis anlamda, orbitofrontal korteksteki néronal aktivite
ciktinin degeri ile ilgili beklentiyi gosterir (Roesch ve Schoenbaum
2006). Bu gériige gére, néronlarin ateglemesi basitge bir nesne ve
onun ge¢misteki ¢iktilar arasindaki baglantinin sonucu degildir.
Bunun yerine, eylem aninda, hesaplanan potansiyel ¢iktilar ile
ilgili bir tahmini yansitir.

Simdi su “degersizlestirme” deneysel paradigmasini
digtinelim. Bir hayvan énce farkli nesnelerin farkli yiyecek
odilleri ile geldigini 6greniyor. Diyelim ki, nesne 1 ytiksek bir
odiile tekabuil ediyor (sevilen bir yiyecek, kuru tiztim gibi) ve
nesne 2 dugtik bir 6dtille geliyor (daha az tercih edilen bir mey-
ve pargas1). Hayvan nesne 1'i gérdtgiinde orbitofrontal kortek-
sindeki néronlar giiglii bir sekilde ve nesne 2 igin daha zayif
bir sekilde sinyal verir. Bir segme hakki verildiginde, hayvan
sevilen yiyecege kavugmak i¢in nesne 1'i sececektir. Fakat nes-
ne goriildigiinde ortaya ¢ikan yanitlar yiyeceklerin degeri ile
mi baglantili? Bunu anlayabilmek icin deneyciler hayvanlara
sevdikleri yiyecekten istedikleri kadar yemelerine izin verirler.
Peki simdi maymun nesne 1 ve 2 arasinda bir se¢im yapmasi
gerekirse ne yapacak? Nesne 2'yi segecektir. Sonug olarak he-
pimiz fazlasiyla tath yedikten sonra verdigi hazda bir diists
yasariz!. Ilging olan, orbitofrontal lezyonu olan maymunlar
bu durumda daha az sevilen yiyecege yonelim géstermezler;
i¢cinde olduklar1 mevcut duruma dayanarak (sevilen yiyecege
asir1 doymus olmak) nesnelerin simdiki, yeni degerini gtincel-
lemekte basarisiz olurlar. O kadar tiikettikten sonra, getirdigi
yiyecegi artik gergekten arzulamlyor olmalarma ragmen hilen
nesne 1’e uzanirlar.

296 | DOLANIK BEYIN



Hipokampiisteki néronlarin uzamsal konumlara ve diger
yo6n bulma bilgilerine ézellikle duyarli olduklarimi gérdiik. Fa-
kat édilden ve genel olarak bir mekinin hedef ile alakali olma-
sindan etkilenen hiicreler de var. Orbitofrontal korteksin deger
bi¢me iglemlerine katilimimi dugtintrsek, mekénsal bilgiyi ve
degeri bitiinlestirmek icin bu iki yap: birlikte ¢alisiyor mudur?
Aragtirmacilar, bu ikisi arasindaki etkilesimin nasil katilim gos-
terdigini ¢6zmeye basladilar. Bir deneyde, bir siganin bir 6dli
elde edebilmek i¢in bulundugu ortamda belirli bir sekilde hare-
ket etmesi gerekiyordu.® Bu diizenekte, hayvan bir gegitten asag1
dogru gidiyordu ve belli noktalarda saga ya da sola donmek igin
karar vermeye zorlaniyordu (bu mekanizmaya, T harfi ¢atal-
lagmas: gibi, tepesinde sag/sol se¢im noktalari olmas: sebebiyle
T-labirenti deniyor.) Deneme yanilmayla, siganin hangi davrani-
sin sonucunda &édiile ulagacagini kesfetmesi gerekiyordu. Orne-
gin, bir kesisimde hep sola dénmek ya da saga sola degistirerek
dénmek. Baglangigta, hentiz siganlar ériintiiyti ¢6zmeden, se¢im
noktasina geldiklerinde saga ya da sola dénmeden énce ¢ogun-
lukla duraksiyorlardi. Acaba bu duraksama sirasinda ne oluyor-
du? Hem davranig hem de hiicre yanitlarinin analizi, hangi yéne
déneceklerine karar vermeden 6nce potansiyel davraniglarimin
dogabilecek sonuglarini kafalarinda simiile ettiklerini ileri stir-
mekteydi. Tam doénitisten 6nce duraksadiklarinda, hipokampal
hiicre ateglemesi, belli bir eylemin sonuglarini belirlemeye ¢ali-
san bir tavirla tutarl olarak hayvanin éniindeki yollar ile ilgili bil-
giyi kodluyordu (potansiyel saga-déniis ve sola-déniis). llging bir
sekilde, orbitofrontal néronlar, s6z konusu yolun 6dtile gétiirme
olasihgina bagh olarak tiim yol boyunca sinyal veriyordu. Yani,
rotanin bir bélimii sonunda &diile giden bir yolun pargasiysa
néronal ategleme siddetli oluyordu ve ayni sekilde bunun tersi
de gegerliydi. Hipokampistin de orbitofrontal korteks ile direkt
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baglantilar1 sebebiyle, muhtemelen hipokampus orbitofrontale
mekansal bilgiyi géndererek bu bilgilerin davranigsal éneminin
belirlenmesini saglar; yani, bu bilgi bir 6dille sonuglanir m1?

Hipokampus ve orbitofrontal korteksin birbiriyle kismen
orttsen bilgileri kodladigini gérdiik. Agik¢a hipokampiis daha
cok mekanlara ayarh iken, orbitofrontal korteks daha ¢ok degerle
baglantilidir. Ancak, bu iki yapiyr farkh islevleri yerine getiren
olusumlar olarak digtinmek yerine -hipokampus: yén bulma;
orbitofrontal korteks: deger; yani, etkilesimlerine odaklanarak,
dogal yasam alanlarinda anlamli davraniglan nasil destekledik-
lerini gérebiliriz.

KARSIT ACIKLAMALAR

$imdi sénmeye geri dénelim ($ekil 11.6a). Medial prefrontal
korteks CS’nin artik tehdit olusturmadiginin 6grenilmesine
katk: saglar. Ancak, medial prefrontal korteks aktivitesini bi-
lis tarafindan duygularin baskilanmasina katki olarak gérmek,
davranigin yani sira stiregteki noéronal etkilesimlerin énemini
zayiflatiyor. Bir olasilik, sénmeyi su ana kadar tartigilan goklu
etkiler acisindan kavramsallagtirmaktir (Sekil 11.6b). Nihai so-
nug, yani sénme, davramgin esnemesi ile sonuglanan pek gok
katilmin sonucunda gergeklesir. (Talamusu sénme baglamin-
da tartigmadik ama giincel aragtirmalara gére bu isleve katk:
veren bir diger alan da talamustur.) Bu agiklama, etki gesitlili-
gini biiytik oranda genisletirken, fazla dogrusal ve bélge odakli
bir diisiinceyi tegvik eder. Orbitofrontal korteks deger bilgisi-
ni temin eder, hipokampus baglam ve bu sekilde devam eder;
dahasi, amigdala bir cevap bulmak i¢in girdilerini birlestirerek
yanit olusturur: Hayvan temkinli olmali mvyoksa olmamali m1?
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Sekil 11.6 Kargit agiklamalar: (a) korkunun sénmesi (b) Siireci etkileyen ek
degiskenlerle birlikte medial prefrontal korteks tarafindan amigdalanin yuka-
nidan asagiya diizenlenmesi agisindan korkunun sénmesi (c) flgili bazi beyin
bolgeleri arasindaki anatomik baglantilarin sematik gosterimi, korkunun sén-
mesine yol agan stireglerin hiyerarsik olmayan bir gériiniimiint vurgulamak-

tadir. “Deger”, ‘dlizenleme’ ve benzeri- tanimlayicilar beyin bélgeleri ile bire bir
sekilde bagl degildir. MPFK, medial iarefrontal korteks; OFC, orbitofrontal
korteks.

Kaynak: Pessoa’nin (2018b) izni ile tekrar basilmgtir.

Bu tip bir “kutular ve oklar” diyagram sinirbilimde ytizyilldan
beridir kullanilmaktadir (Pessoa 2017a), peki bunun alternatifi
ne olabilir? .

Sekil 11.6c’deki diyagram beyin bolgelerinin sénme igle-
mini kolektif bir sekilde belirledigini gostermeye ¢aligmaktadir.
Bu tiir bir agiklama, beyin islev ve yapilar1 arasindaki harita-
lama ile ilgili akil ytriitmek ve beyin bélgeleri davramig1 nasil
olusturur sorusunun cevap bulmak igin farklh bir ¢ikis noktas:
sunar. Kavramsal agidan, bu kaymanin bir kismu altta yattig1
varsaylilan islemlerin (deger, diizenleme, baglam, vb.) birbirin-
den ayrilamiyor olmasi gergegi yiiziindendir, yani, bunlar, diger
faktorler tarafindan basitge yukar: veya asag itilen sabit degis-
kenleri (6rnegin “deger”) kodlamazlar. Bagka bir deyisle, bu de-
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giskenler o kadar birbirine dolanmugtir ki, birlikte tanimlanirlar:
sistemi anlamak igin, sinyallerin entegrasyonundan bahsetme-
miz gerekir.

Sekil 11.6c'de gésterilen figiir, mevzu bahis davranisa tiim
bélgelerin aym sekilde katki yaptigi anlamina gelmemektedir. flk
bakista bu tarz bir ¢izimde pek ¢ok sey eksik kaliyor gibi géri-
niiyor; yani agiklamalar ¢ok muglak kaliyor. Fakat, sadece basit-
lestirmek i¢in basitlegtirmek bizi bu sorunun i¢inden ¢ikarma-
yacaktir. Sekil 11.6a’ya gidersek, mevzu bahis davranigin kendisi
(korkuyu gostermek ya da géstermemek) diger alanlarin girdile-
rinden etkilenmekte olan bir amigdala islevidir demektedir. Fa-
kat Sekil 11.6b farkli bir hikdye anlatmaktadur: Biitiinciil bir bakis
agisiyla davranis tiim bolgelerin bir iglevidir. Ayrica bu yapilarin
bilgi akigini saglayan ¢ift yonla etkilesimleri dogrusal degildir
(medial PFK tarafindan amigdalanin baskilanmas gibi).

Kutular-ve-oklar diizenlemesi (Sekil 11.6a) bahsedilen me-
kanizmalarin bir sekilde statik oldugu yorumunun yolunu agar.
Gergekten de laboratuvarda davranig genellikle zamansal olarak
belli bir anda, ya da belki de dar bir zaman penceresi igerisinde
incelenir. Fakat dogal davraniglar dinamiktir, hayvan kendi gev-
resi ile etkilesim kurdukea evrilir. Hayvan, her ne kadar laboratu-
varda soklara maruz kaldig bir haznenin igine yerlestirilmis olsa
da dogada olumsuz (ya da olumlu) senaryolarin tecriibe edilmesi
daha kademeli bir sekilde gergeklesir (hayvan ¢ok ani bir saldi-
r1 ile sagirtilmadiysa). Buna gore, genel olarak altta yatan néral
islemlemenin dinamik tanimi sadece yararh degil ayn1 zamanda
gereklidir.

$imdi sinyallerin entegrasyonu fikrini daha da agmaya
ve sinyal akiginin inceliklerini anlamaya ¢aligalim. Basit bir se-
naryo olarak tilkilerin ve tavsanlarin oldugu avci-av sistemini
(8. Bolim) ele alalim. Tilkilerin sayis1 F ve.tavsanlarin sayis1 H
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zamanda birlikte degisim gosterecektir. Tilki sayisi, avlanma
nedeniyle artacak ve 6liim nedeniyle azalacaktir. Bunu su ge-
kilde yazabiliriz,

dF(t)=0FH-BF,

dF(t) bir zamansal fonksiyon olarak tilkilerin sayisindaki degisimi
gostermektedir. ilk terim, tilki sayisinin tavsan sayisiyla carpimuy-
la orantihi olarak arttigim belirtir. Yani, tilki sayisindaki artus, tilki
sayistyla (daha fazla tilki doguranlar) ve onu destekleyen av popii-
lasyonuyla orantihdir. Carpan o, bu ¢ogalma siirecinin “etkinligi-
ni” belirleyen bir sabittir (6rnegin, avlanma verimliligi ve yiyecegin
yavruya déniismesine dayandirarak). Ikinci terim, tilki sayisiun 3
ile belirlenen bir oranla 6liim nedeniyle azalacagin belirtir.

Simdi de tavsan popiilasyonun zamanda nasil degistigi
belirtmemiz gerekiyor. Tavsanlarin sayis: tstel olarak artar (o
kadar eslesme ytiziinden!), fakat avclarin varhg bunu kontrol
altinda tutar:

dH(t)=y H-OFH,

dH(t) bir zamansal fonksiyon olarak tavsanlarin sayisindaki degi-
simi géstermektedir. I1k terim, tavsan sayisinin mevcut tavsan sa-
yisina bagli olarak artacaginy, ikincisi ise tilki ve tavsan sayisinin
carpimina bagh olarak azalacagini belirtir (ne kadar ¢ok tilki ve
ne kadar ¢ok tavsan olursa, o kadar ¢ok kargilasma ve potansiyel
oliim olacaktir). y ve 0 sabitleri sirasiyla biiytime hizinin (bu, yi-
yecegin varli1 gibi etkenleri de hesaba katar) ve tiiketim hizinin
(tilkiler tarafindan) etkinligini belirtir.

Bu iki denklem bir “sistem” tanimlar: Tilkilerin sayisini
bilmek i¢in tavsanlarin sayisini bilmemiz gerekir ve ayni sekilde
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tam tersi; yani bunlar birbirine bagimhdir. Bunu sénme senaryo-
suna uyarlarsak, amigdala, hipokampus, talamus, medial PFK ve
orbitofrontal korteksteki hiicrelerin aktivitelerini kargilikli olarak
bagiml diye diistinebiliriz. Bir hesaplamali sinirbilim uzmani bu
sinyallerin zamanda nasil degistigini tanimlayan denklemleri bu
sekilde belirleyebilir. Fakat peki deneyselciler? Deneyselci bir bi-
lim insan1 nasil ilerlemelidir? Sonugta, sinirbilim alanindaki eg;i-
tim pek matematiksel degildir.

Potansiyel bir y6n, arastirma ¢alismalarini beyin verisinin
¢ok bolgeli zamansal evrimini anlamaya dogru yéneltmektir. Bura-
da odak, bir¢ok beyin bélgesini eszamanli olarak ¢aliymak, bu
beyin bélgelerinin kargilikli olarak iginde bulunduklar1 durum-
lar1 karakterize etmek ve bu durumlarin zamanla nasil degisti-
gini aragtirmaktir (12. Béltimde bu fikirleri gelistirecegiz). Ag
biliminin araglar1 pek ¢ok digerleri gibi gereklidir. Sonug olarak
deneysel bilimcilerin daha fazla teknik yeti edinmeye ve buyiik
takimlar hélinde ortak ¢aligmalara ihtiyaci vardr.

YEM ARAMAKTAN KACMAYA

Avlar, tamim geregi, avlanma riski altindadir. Fakat yasamlan
doga belgesellerinde hep gérdiigiimuz gibi stirekli dramatik an-
lardan olugsmuyor. Bir beyaz kopekbaligindan kagan bir fok veya
bir ¢itadan kagan bir ceylan gibi -ki zaten her ikisi de kagmay1
etkileyici kivrak déntiglerle bagarir. Neyse ki, zamanlarinin pek
¢ogunu yiyecek aramak, yuva bakimi, emzirmek, beslenmek ve
ciftlesmek gibi olumlu motive edici davraniglarla gegirirler. Hay-
vanlar saldir1 riski en az iken bu tiir davraniglan sergiler; tabii ki,
bir ava tarafindan yakalanmak tizereyken bu davraniglar yapa-
mazlar. Fakat bu iki ug nokta arasinda, yirticilara olan mesafele-
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rine bagh olarak bir dizi davranis sergilerler. Mesafeden bahse-
dilen elbette bir metre ile 6lgiilebilen degil, algilanan mesafedir;
sonugta, bir avci, avina saldiri mesafesi kadar yaklagabilmek i¢in
yerinin belirlenmesinden kaginir.

1980’lerin sonlarinda, Michael Fanselow ve Laurie Leste,
avin davramglarinin avamn yakinhgimmn sirekliligi gevresinde,
bazi belli anahtar agamalarla sekillendigini 6nermislerdi: kargi-
lagma-6ncesi, karsilasma-sonras: ve kargilagma-ani.*> Hayvanlar
avalarn yoklugunda yukarida belirtilen, tercih ettikleri olumlu
davraniglari igeren eylemleri gergeklestirirler. Bunun haricinde-
ki zamanlarda nasil davrandiklar1 avcinin uzakhgina baghdir.
Kargilagma-6ncesi durumda davranig bagka bir avc hayvan ile
karsilagma olasilig1 degerlendirmesine dayanir. Yani, ava yirtica
hentiz tespit edilmemisse bile, daha énce avalarin gérilmis ol-
dugu yerlerde yiyecek arama davranisi daha dikkatli bir gekilde
ilerleyebilir. Karsilasma-sonrasi durumda, hayvanin davranigi
carpici bir gekilde degisir; durumu degerlendirerek davranigla-
rin1 bastirabilirler (hemen kagmalilar m1 yoksa otlamaya biraz
daha devam edebilirler mi?). Kar§11a§ma-an1ﬁda ise, davraniglar
genellikle yakalanmaktan kagmak i¢in son bir gayretle siklikla
ahigilmadik ve yiiksek enerji titketen davranglardir. Ornegin, bir
beyaz ayakli sigan, bir boa yilaniile kargilastiginda donakalir, an-
cak tam yilan saldirdig1 anda etkileyici bir dikey sigrama yapar.

Aragtirmacilar en basta bu agamalan stereotipik ve gé-
rece sabit desenler olarak tanimlamiglardi; ama gergek davra-
niglar olduk¢a esnektir. Tehdit algilama ve tehditten kagma he-
saplamalar1 daha genis bir perspektiften dtstintlebilir.” Tehdit
algisinin temel amaci tehdidin varhgini tamimlamak igin du-
yusal bilgiyi degerlendirmektir. Bu tehdit degerlendirmesi es-
nek, dinamik ve tecriibeye dayali olarak beklentiler tarafindan
kalibre edilmistir. Eger av olma riski diistikse, magdur hayvan
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tehditlere tepki verme esigini riskin yiiksek oldugu durumlara
kiyasla (daha az kanit yeterlidir) daha ytiksek bir seviyeye ayar-
lar (daha fazla kamt gereklidir). Hayvanlar, eger tekrarlayan bir
sekilde sinanmuglarsa, tabii durum olumsuz sonuglanmadigin-
da ve hatta gt¢lii ve i¢gtidiisel bir tehdit hissi olsa bile, kagma
davranigini baskilamayi dikkat gekici derecede hizl 6grenirler.
Yani, tehdit algilandiginda aksiyonun segilmesi biiyiik oranda
baglama baghdir. Tehdit algis1 memelilerde etraflica ¢caligilma-
mugtir ve altinda yatan mekanizmalarla ilgili az sey bilinmekte-
dir (omurgasizlarda, baliklarda, kurbagalarda ve kuglarda daha
¢ok aragtirma vardir). Fakat biliyoruz ki, superiyor kollikulus
(3. Boliim) algilama iglemlerine katki yapar. Ornegin, retinadan
gelen gorsel sinyaller yukaridan yaklagan avci hayvanlan andi-
ran anlik uyaranlara ayarh ve bu yapinin Gst katmanlarindaki
néronlari ise dihil eder. '

Tehditlerle basa ¢ikma yetisi 6grenme ile 6nemli derecede
gelisir ve o6zellikle, hayvanlar daha 6nce avcilarla kargilagtiklan
konumlar 8grenirler. Ornegin, fareler daha énce tehdit edildik-
leri bir alan1 incelediklerinde kagmaya ¢alisirlar. Kemirgen aras-
tirmalarinda odak ¢ogunlukla, aktif kagma yerine donma yanit1
tizerinedir, ¢linkii kullanilan deney hazneleri kgiiktiir ve bir
kacig rotas1 sunmazlar. Alternatif olarak fareler, durumun risk
degerlendirmesindeki degisimlerini isaret eden, uzanma pozis-
yonlarinda artig ya da azalmig aragtirmac: hareketler gibi baska
savunma davraniglan gelistirirler (Silva ve ark. 2013).

Dogal olarak, bir uyaran algilandiktan ve tehdit olarak
kabul edildikten sonra hizlica bir tepki verilmesi gerekir. Bu
tepki daha 6nce bahsedilen kagis hesaplamasidir. Gergekten de
evrim sadece buna uygun olan bazi néral aglar sekillendirmis-
tir. Ornegin, baliklardaki 6zellesmis hiicreler tehdit tahminin-
den yalnizca 5-10 milisaniye sonra tepki verilmesini saglar; bu
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hizli cevap baligin y6n degistirmesine ve ileri dogru ivmelen-
mesine izin verir. Ancak hayvanlar, avalar tespit edildiginde
hemen kagmak zorunda degildir. Peki neden? Ozetle, kagmak
her zaman iyi bir fikir degildir. Saha ¢alismalari, hayvanlarin
oldugu yerde kalmasinin maliyetinin (yaralanma veya yakalan-
ma riski gibi) kagmanin maliyetinden (yiyecek bulma firsatla-
rinin kayb gibi) daha yiiksek oldugunda kagmaya ¢ahstiklarim
ortayakoymaktadir. Ayrica, hayvanin i¢sel durumu ve kagmaya
karar verme davranigi arasinda yakin bir iligki vardir. Ornegin,
fareler a¢ olduklarinda tehdit edici ortamlarda daha uzun siire
bulunmak gibi riskli davraniglar sergilerler. Ciftlesmeye agiklik
da kagis hesaplarini etkiler.

3. Bolumde tartigildig1 gibi, kagmanin alternatifi siklikla
oldugu yerde kalmaktir. Kalmak ya da kagmak arasindaki segim
kismen ¢evrenin uzamsal ézellikleri hakkindaki bilgiye sahip ol-
makla belirlenir. Ornegin, fareler bir sifinaga yaptiklan tek ve
kisa (20 saniyeden az) bir ziyarete dayanarak bir kagis rotas: ez-
berler ve bu ortamdaki degisiklikler, secilen savunma eyleminin
hizl1 bir sekilde giincellenmesine yol agar: kagmaya kars1 don-
mak. Farelerin dikkate aldig1 diger degiskenler arasinda siginagin
ne kadar giivenli oldugu, avcinin uzakligs ve géreceli konumu ve
siginaga giris i¢in potansiyel rekabet yer alir.

Hayvan boylece bir tespit-tepki ikilemi ile kargilagir: ¢ok er-
ken ya da ¢ok gec harekete gegmenin ikisi de pahaliya patlar. Kag-
mak, olay yerinden uzaklagmak enerji gerektirdigi i¢in metabolik
olarak pahahdir. Fakat, yiyecekle ve eslesmeyle ilgili olanlar da-
hil olmak tizere, firsatlarin kagirilmasi anlaminda da pahaldir.
Ashinda, bir tehdit tespit edildiginde tam kapsaml1 bir kagis tep-
kisinin tetiklenmesi oldukga zayif bir hayatta kalma stratejisidir
ve dogal alemde boyle bir durum esasen mevcut degildir. Kagma
karar1 sadece tehdidin algilanmasi ile tetiklenmez ve pek ¢ok igsel
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ve digsal degiskenlere dayanan hesaplamalar icerir. Yani, kagma
davraniglan basitce uyaran odakli, stereotipik tepkiler olmak-
tan uzaktir. Ozellesmis devrelerin igin icine d4hil olmasinda rol
oynayan mekanizmalar, evrimin sonsuzlugu i¢inde geligsmistir.
Bazi devre bilegenleri 6zel roller tistlenirken, bunlar beynin gene-
lindeki birgok alanla da bilgi aligverisinde bulunurlar. Davranis-
sal karmagiklik, davranigsal esnekligi ve hayatta kalmay: tesvik
etmek i¢in sinyallerin dagitilmis devreler arasinda entegrasyonu-
nu iceren ¢6ziimlere igaret etmektedir.

Daha 6nce belirtildigi gibi, memelilerdeki kagma davrani-
sina katilan beyin devreleri hakkinda ¢ok az sey bilinmektedir.
Bildiklerimiz birkag¢ olagan siipheliye odaklanmugtir: superior
kollikulus, periakuaduktal gri (PAG), hipotalamus ve amigdala.
Bilginin neden bu kadar smnirl oldugunu anlamak igin, mevcut
deney duizeneklerinin dogasinda var olan sinirhiliklar: géz 6ntin-
de bulundurmamuiz gerekir. Tipik bir kemirgen deneyi kiigtik bir
kafesin i¢inde gerceklesir. Kafesin i¢inde, hayvan ayagina verilen
elektrik soku, 15tk ya da ses gibi uyaranlara kontrollii bir sekilde
maruz kalir. Hayvanin ayrica basacak pedallar: ve A yiyecegini B
yiyecegine tercih etmek gibi verecegi basit kararlar olacaktir. Eger
beyin kayitlamalar yapiliyorsa, elektrotlardan toplanan sinyalle-
rinin veri analizi i¢in bir bilgisayara iletilebilmesi amaciyla hay-
van sabitlenir. Emin olmak igin, T veya radyal sekilli labirentler
de dihil olmak tizere daha biiyiik diizeneklerde kayit alinmadan
davranig deneyleri yapilir. Ancak bu durumlarda bile 6nemli ki-
sitlamalar s6z konusudur. Degerli ama biraz acimasiz bir arag
olan lezyon olugturma yéntemi, aragtirmacilarin temel dayanag
olmustur. Fakat sinirbilim ¢ok hizhi degisiyor. Daha buytik or-
tamlar daha sik kullanilmakta, bir yere bagl olmayan hayvan-
larla yapilan deneyler daha yaygin hile gelmektedir. Ayrica ge-
netik ve kimyasal maniptilasyonlar, aragtirmacilarin bazolateral
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amigdalanin bazi kimyasal 6zelliklere sahip hticre gruplan gibi
belirli beyin bolgelerindekialt hiicre siniflarina odaklanmalarina
olanak tammaktadir. Ontimiizde heyecan verici giinler var.

Bu bolimiin genel amaci, korkunun sénmesi gibi géri-
niiste basit bir davranigin beyinde nasil gergeklestirildigini gos-
termektir. Basit olmaktan uzak olan sénme, dagitik beyin devre-
leri tarafindan desteklenen karmagik bir 6grenme stirecidir. Her
ne kadar derinlere inemesek de yalnizca birkag beyin bélgesinin
eszamanh katkilarina deginerek, davranigin karmagikliginin
hakkini verebilecegimizi umuyoruz. Dahasi, beyin bolgelerin
birbirine bagimhlig1, beyin tarafindan bir ¢6ziimiin ortaklasa
inga edilmesi stirecine yol agar, ki bu stireg birgok yazarin farkh
materyallere katkida bulundugu bir ¢6ztimdiir.
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12

HER $EY KARMAGSIK,
DOLANIK AGLARLA iLGIiLi

Organlarin en gizemlisi olan beyin hakkindaki kisa aragtirmamu-
zin sonuna geldik. Bu kitapta, zihinsel stireglerin gri ve beyaz mad-
de bilegenlerini iceren karmagik etkilesimlerden nasil olugtugunu
gostermeye caligtik. Umarim, beynin zihnin ortaya ¢ikmasina
nasil katkida bulundugunun karmagikligimin bir kismini takdir
etmeyi 6grenmisizdir. Bu son bsliimde, daha énce kargilagtigimiz
bazi biiyiik soru ve sorunlara ve gelecekte zihin ve beyin anlayisi-
muzi ilerletmek i¢in 6nemli olacak bazi temalara geri déntiyoruz.

BEYIN EVRiMi NE ANLAMA GELiYOR?

Genetik¢i Theodosius Dobzhansky, biyolojide evrimin 1s1§in-
da olmadi§ stirece higbir seyin anlamli olmadigini belirtmistir.
Aynu sey biyolojik bir bilim olan nérobilim i¢in de gegerlidir. An-
cak evrim bir muamma olugturmaktadir. Omurgalilar 500 mil-
yon yildan fazla bir siiredir evrim gegiriyor. Bir telensefalon, bir
orta beyin ve bir arka beyin, sinir sistemlerinin genel planinin
bir pargasidir. Amigdala ve striatum gibi yapilar somon, karga ve
babun gibi ¢ok gesitli hayvanlarda bulunur. Dolayisiyla beynin
pek ¢ok bolimii “korunmustur.” Ama o zaman yeni olan nedir?
Sonugta yeni bir sey olmal.

* Geviri: Mahir Yegildal.
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9. Boliimde, homolojinin ortak atalarin bir sonucu olarak
paylasilan ozellikler arasindaki ilikileri nasil ifade ettigini goz-
den gegirdik. Bitkilerin yapraklari buna iyi bir 6rnektir.* Stirahi
bitkisinin, sinekkapaninin, ¢uha ¢igeginin ve kaktiisiin yaprak-
lar1 birbirine hi¢ benzemez ve aslinda farkli islevlere sahiptir.
Stirahi bitkisinde yapraklar bécekleri yakalamak igin stirahiye
dénustr; Vents sinekkapaninda yapraklar bécekleri yakalamak
icin geneye doniisiir; Atatiirk giceginin parlak kirmizi yaprak-
lar gigek yapraklarina benzer ve bocekleri ve tozlayicilar geker;
kaktiis bitkisinin yapraklar1 su kaybini azaltan ve bitkileri ot-
cullardan koruyabilen dikenlere déniismiistiir. Higbiri birbirine
benzemez; ancak dérdi de homologdur ¢linki ortak bir atadan
tiiremiglerdir.

Bir yap: evrim sirasinda yeni iglevler edinirken, atalari
daha temel bir seye kadar izlenebilir.* Kemirgenlerin, maymun-
larin ve insanlarin hipokampiisiinii ele alalim. Bu bolgenin tig
tiirde de homolog oldugunu, yani korunmus bir yap1 oldugunu
gosteren ¢ok sayida kanit vardir. Ancak bu tiirlerde ayni iglev(ler)i
mi yerine getiriyor, yoksa 6rnegin insanlarda niteliksel olarak fark-
l1 iglev(ler)i mi yerine getiriyor? Bir¢ok sinirbilimciye gére bu so-
rular kulaga mantiksiz geliyor. Ancak bu olasilik, 6n ayaklarin
kuslarda kaplumbagalara kiyasla niteliksel olarak farklh bir sey
yaptigim sdylemekten daha radikal olmak zorunda degildir. Eger
ortak atalar yeni iglevleri engelleseydi, higbir tir asla ugamazdi!

Stiregelen tartigma, ozellikle duygu ve motivasyon séz
konusu oldugunda daha da énem kazanmaktadir; ¢linkii arag-
tirmacilar bu zihinsel olgular incelerken “eski” yapilara bag-
vurmaktadir. On beyin tabanindaki amigdala ve orta beyindeki
periakuadutal gri (PAG) gibi bolgeler duygu durumunda, yine
6n beyin tabanindaki accumbens (striatumun bir pargasi) ve
orta beyindeki ventral tegmental alan ise motivasyon durumun-
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da devreye girmektedir. Bu bolgeler omurgasizlar arasinda de-
rinlemesine korundugu igin benzer sekilde islev goriirler ya da
mantik boyle isler. Bu bolgeleri evrimsel olarak birbirlerine yakin
olan kemirgenler, maymunlar ve insanlarda irtibath oldugunu
degerlendirirsek, benzer sekilde ¢alismalar1 beklenir. Ancak ke-
mirgenler ve primatlar 70 milyon yildan daha uzun bir stire 6nce
ayrismagtir. Niteliksel farklihklarin ortaya gikmadigini m1 varsa-
yacag1z? Bu soru olduk¢a mantiksiz gériinmektedir. (9. Boliimde
siganlarin, maymunlarin ve insanlarin amigdalalarindaki bazi
yapisal farkliliklar kisaca gézden gegirmistik).

Bu kitapta ortaya konan argliman, evrimi daha biyiik
olgekli baglant: sistemlerinin yeniden diizenlenmesi agisindan kav-
ramsallagtirmamiz gerektigidir. Kemirgenlere kiyasla primatlar-
da alt korteksin tizerinde daha fazla korteks oturmast yerine -ki
bu muhtemelen “rasyonel” korteksin beynin “ilkel” kisimlarini
kontrol etmesine olanak tanir- daha fazla zihinselligi destekleyen
daha gegitli etkilesim yollar1 miimkiindiir.

Beyin fosillesmez; maalesef zamanla parcalanir ve higbir
iz birakmaz. Dolayisiyla ortak bir atanin beyninin tam olarak
neye benzedigini bilmenin bir yolu yok. Fosil kalintilar1 olmadi-
gindan, bilim insanlar1 kemirgenler, primatlar ve insanlarin or-
tak atasinin beynini su anki fare beyni gibi bir sey olarak distin-
me egilimindedir, ¢linkii bu hayvan “ilkel” olandir. Ancak bugiin
kargilagilan bir fare, sé6z konusu atadan evrimlesmek igin 75 mil-
yon y1l gecirmistir, su anda yasadig1 belirli niglere uzmanlagmak
i¢in yeterli zamana sahiptir.

Evrim, neyin yeni oldugu kadar neyin korunduguyla da
ilgilidir. 1850’lerin sonlarinda Charles Darwin ve Alfred Russel
Wallace'n bagimsiz ¢aligmalariyla bilim déntsiime ugradigin-
dan beri, biyologlar “benzersiz insan” ézelliklerini belirlemeye
¢alismuglardir. Bu durum, sadece insana 6zgt oldugu varsayilan
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beyin boélgelerinden hiicre tiplerine kadar tiirtintin tek 6rnegi
olan sinir sistemi 6zelliklerini belirleme konusunda neredeyse
bir saplantiya yol agmustir. Ozellikle korteks ok dikkat ¢ekmis-
tir. Memelilerin palliumlari, diger omurgalilarda gézlemlenme-
yen bir 6zellik olarak katmanh bir sekilde yapilandinlmistir. Bu
yapilandirma tam degildir, ¢linki baz stirtingenlerde (kaplum-
bagalar gibi) ti¢ hticre seridinden olusan korteks benzeri bir dor-
sal pallium bulunur. Memelilerde ise korteksin baz1 kisimlari gok
daha ince katmanhdir ve alt1 iyi tanimlanmig bolgeye sahiptir.
Aslinda, alt1 katmanl bir korteks genellikle “neokorteks” olarak
adlandirilir ve “neo” kismi kendine 6zgi 6zelligini vurgular (ki-
tapta, 9. Boliimde bu tiir korteks i¢in daha nétr bir terminoloji
olan “izokorteks” kullanilmustir).

Devrelerin yeniden diizenlenmesi kavraminin ¢ok daha
umut verici bir fikir olduguna inaniyorum. Yani, insanlar igin
benzersiz olan sey, fareler ya da bagka herhangi bir tiir i¢in ben-
zersiz olan seyle aynidir: Devreleri, tiiriin hayatta kalmasini des-
tekleyecek sekilde birbirine baglanmugtir. Bu, bazi daha noktasal
farkhliklarin rol oynadigini inkar etmek demek degildir. Ancak
farkliliklar ne olursa olsun, en azindan daha biiytk viicut élgiile-
rine sahip primatlar disiintldigiinde bu farkliliklar géziimiize
batmaz; ¢linkii bu farkliliklar inceliklidir. Ornegin, tim primat-
lar biiyiik 6lgtide genislemis bir izokortekse sahiptir. Primatlar
ayrica, sinirbilimcilerin siklikla “daha ytiksek biligsel” yetenek-
lerle iliskilendirdigi yanal bilegsen de dhil olmak iizere ¢ok par-
cal1 prefrontal kortekslere sahiptir. Daha genel olarak séylersek,
insana 6zgu kortikal alanlar i¢in dogrudan kanitlar yetersizdir.

Dobzhansky'nin biyolojiyi her zaman evrimin 1s1i§inda ele
alma ¢agrisina geri dénelim. Biyologlar buna siddetle katilacak-
tir. Ancak evrim o kadar devasa derecede karmagiktir ki, bu éne-
ri sanildig1 kadar yardima olmaz. Pratikte gézlemledigimiz sey,
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beyin evrimini inceleme konusunda uzman olmayan sinirbilim-
cilerin, evrimi nasil uyguladiklan ve diistindiikleri konusunda
diipediiz naif olmasalar da zaman zaman nazik davrandiklandur.
Boyle yaparak, agiklamalarimiz siradan hikayelere dontigme riski-
ni tagiyor.

DAVRANISI 40x40%x40 SANTIMETRELIK
BiR KUTUNUN iGiNE SIEDIRMAK

Sinirbilimdeki temel soru, davranigin fiziksel temelini anlamak-
tir. Peki laboratuvarda ne tiir davraniglar incelenebilir? Fareler
ve siganlar, gorevleri yerine getirmeleri i¢in odalara ve labirent-
lere yerlestirilebilir. Daha sonra olusturulan lezyonlarin davranis
tzerindeki etkileri incelenebilir. Eger ayrica hiicre kayitlar1 da
yapilirsa, deneysel kisitlamalar daha da agirdir. Sadece birkag yil
6ncesine kadar bu deneylerde, beyni sinyal amplifikatérlerine ve
diger elektronik cihazlara baglamak i¢in olduk¢a fazla miktarda
kablolama gerektiriyordu. Primatlar tizerinde yapilan deneyler,
hayvanin viicudunu ve bagimi yerinde tutan bir “maymun san-
dalyesi” i¢cinde gergeklestirilir. Elbette insanlar, organik olmayan
manyetik rezonans goriintiileme (MRI) tiiplerinin iginde incele-
nir. Bu ytizden, mevcut teknoloji ile dogal davraniglari incelemek
miimkin olmamuigtir.

40x40x40 santimetrelik bir kutunun igine sigabilen bir
davranus tiirti klasik kogullanmadir. Gergekten de yirminci ytizy:-
linbaglarindan bu yana klasik kosullanma psikologlar tarafindan
kapsaml1 bir sekilde incelenmistir ve korkunun biyolojik meka-
nizmalariyla ilgilenenler i¢in bu paradigma bulunmaz bir nimet
olmustur. Bu paradigma, stirece bir pencere agarken deneysel bi-
limde eglenceli bir husus olan ¢aligma degiskenleri tizerinde dik-
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katli bir kontrole izin verir. Sonugta, paradigma sayesinde, “kor-
kunun sinirbilimi” en aktif aragtirma alanlarindan biri olmustur.
Ancak bu géreve odaklanma sekli bir tiir dar gérugliliige yol ag-
mustir.* Bu alanda 6nde gelen arastirmacilardan Dennis Paré ve
Gregory Quirk’in belirttigi gibi:
Bir siana, tek bir refleksif davramgsal tepkiye izin veren bir
test kutusunda yalnizca bir tehdit edici uyaran sunuldugunda,
deneysel durumun tam olarak izin verdigi-seyi bulmak kaginil-
mazdir: CS [kogullu uyaran] ile sik1 bir sekilde baglantili gorii-
nen ve kosullu davranigi zorunlu olarak ortaya ¢tkaran néronal
tepkiler. (Paré ve Quirk 2017, 6)

Yani, bu yaklagimin bagarisi dar gérugsliilige yol agmigtir.

Kiigiik, kapali bir odaya yerlestirilen hayvan tek bir tep-
kiyle sinirlandirilmugtir: Hayvan CS’yi tespit ettiginde, tiim agik
davraniglarim durdurur ve oldugu yerde donakalir. Kagmak igin
bir koseye atlamak gibi diger segenekleri diiglinemez; etrafta bag-
ka bir hayvan olmadi§ i¢in tehdit kaynagina saldirmaya da ¢ali-
samaz; ¢linkd sok, bir anda ortaya ¢ikar! $imdi, aragtirmacilar,
farenin beynini bu kogullar altinda incelediginde, yakin bir iligki
kurar. Ancak Paré ve Quirk’in de uyardi gibi, beyin ve davrans
arasindaki bu siki baglant1 daha genel kogullar altinda gegerli ol-
mayacak kadar belirgin olabilir.

Sinirbilim son zamanlarda metodolojik bir rénesans ya-
samaktadir. Kimya ve genetik alanindaki ilerlemeler artik on yil
6nce bilim kurgu gibi gelebilecek sekilde bolgeleri ve devreleri he-
deflemede hassasiyet saghyor. Ancak alanin temel dayanagi olan
paradigmalar1 kullanmaya devam edersek, kendimizi bilimsel
bir cikmaz sokaga sokmus olacagiz.’ Kutunun digina ¢ikip dii-
siinmenin zaman geldi.
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BIR DUSUNCE DENEYI

Gelecekte bir gita ve ceylanin kovalamaca sirasindaki davranigla-
riny, tiim kas ve iskelet hareketleri dedahil olmak tizere en ince ay-
rintisina kadar kaydetmeyi saglayan bir cihaz dtigiinmeye ¢aligin.
Ayn1 zamanda, gitanin kovalamacay: baglatmasindan dramatik
bir sekilde sonuglanmasina kadar tiim kovalamaca boyunca iki
hayvanin sinir sistemindeki milyarlarca néronu kaydedebildigi-
mizi hayal edin; ne kesfederdik? Bu kesif ders kitaplarimizin ne
kadarimin degistirilmesini gerektirirdi?

Béyle bir durumda radikal bir yeniden diistinme gereke-
bilir ve pek ¢ok seyin yeniden yazilmas: gerekebilir. Alternatif
olarak, bugiine kadar kullarilan deneysel paradigmalarin ¢ogu,
beynin genel ortamlardaki isleyisini yansitan kritik mekanizma-
lar1 izole etmede oldukga etkilidir. Bu dogru, ¢linki yeni cihazlar
ve tekniklerle yenibulgular elde edilecektir, ancak bunlar mevcut
bilgi tizerine dogal bir sekilde insa edilerek mevcut sinirbilimi ge-
nigletecektir. Ancak ilk senaryo bos bir spekiilasyon degildir.

Ornegin, s6zde natiiralist deneysel paradigmalar, amigda-
la iglevinin farkli bir resmini ¢izmeye baglamustir. Bir ¢aligmada,
uzun bir muhafazanin bir ucuna bir sigan ve sigan ile potansiyel
bir avcl olan “Robogator” ad1 verilen motorlu bir Lego cihazin
arasina bir parga yiyecek yerlestirilmistir (Sekil 12.1) (Amir ve
ark. 2019). Siganin yiyecek topagini basarih bir sekilde elde et-
mesi i¢in, Robogator tarafindan yakalanmadan énce yiyecegi geri
almasi gerekir (endiselenmeyin, pratikte sicanin yakalanmas
gerceklesmez). Bu deneyden elde edilen bulgular, amigdala tepki-
lerinin korku benzeri veya diger ilgili savunma durumlarim yan-
sittigini séyleyen standart “tehdit kodlama modeli” ile tutarsizda.
Yiyecek arama sirasinda, siganlar yiyecege yaklagirken, néronlar
atesleme hizlarim diisiirdi ve Robogatorun yakinindayken aktif
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degildi ve neredeyse sessizdi. Goruldigi gibi, siganin tepkileri
kendi bagina bir tehdidi yansitmamaktadr.

Sekil 12.1 Son ¢aligmalarda daha dogal deneysel paradigmalar kullailmaya
baglanmustir. Burada, bir sigan bir parga yiyecek alabiliyor ancak “Robogator”

tarafindan kovalanmadan énce onu yakalamasi gerekiyor.

Bir bagka ¢aligmada, fareler farkli kogullara maruz birakil-
mug ve amigdaladaki néronlardan birden fazla giin boyunca ka-
yit yapilmigtir (Griindemann ve ark. 2019). Fareler kiigtik bir agik
alana maruz birakildi ve alani kegfetmekte 6zgiir birakildi. Bu
hayvanlar agik alanda bulunmaktan hosglanmazlar, bu nedenle
icine konulduklar1 kutunun kége kisimlarinda uzun siire kaldi-
lar. Ancak ayn1 zamanda agik alana gikma cesareti gésterdiler ve
kutunun merkezinde belli bir siklikta dolagtilar. Aragtirmacilar
bu deneyde aktiflesen iki grup hiicre kegfetti: ilk gruptaki néron-
lar fare koselerde daha savunmac oldugunda devreye girerken
(“kése” hiicreleri bu konumlarda guigla bir sekilde ateglendi), di-
ger gruptakiler ise (“merkez” hiicreleri) fare alanin merkezini zi-
yaret esnasinda bir kegif modundayken ateslendi. Aragtirmacilar
ayni hticrelerden “korku kogullandirma” ve “séntimlenme” gibi
daha standart paradigmalar sirasinda da kayit yapti. Daha son-
ra amigdala néronlarinin ateglenmesinin “genel kaygiyr” izledigi
fikrini test ettiler. Ornegin, hayvan acik alan kosulunda alanin
merkezine girdiginde ve deneyin ko‘g;ilfandnma bélimiinde kul-

316 | DOLANIK BEYIN -



lanilan CS tonunu duyduklarinda tepkilerini artirmalar: gerekir.
Sagirtic1 bir sekilde, hiicreler bu sekilde tepki vermemistir. Bu-
nun yerine, néronal ategleme, hayvanin kesif durumundaki an be
an degisiklikleri yansitmugtir; 6rnegin, hayvanin kesiften (yani,
acik alanda gezinme) kesif dis1 davraniglara (yani, donma baglar-
ken) gectigi zaman penceresi sirasinda oldugu gibi.

Yukaridaki iki 6rnek, beyin hakkinda kesfedilecek ve ye-
niden gézden gegirilecek ¢ok sey olduguna dair kigkirtic1 ipuglan
veriyor. Bunu séylemek i¢in heniiz ¢ok erken, ancak sinirbilimin
tanik oldugu teknolojik ilerlemeler g6z 6niine alindiginda, her
yerde destekleyici yeni bulgular ortaya ¢ikiyor. Ornegin, Karl De-
isseroth ve meslektaslan tarafindan yapilan bir ¢alismada, 34 be-
yin bélgesinde (kortikal ve subkortikal) yaklasik 24.000 néronun
aktivitesi kaydedildi.® Implante elektrotlarla elektriksel aktivite-
nin Sl¢iilmesi tipik olarak bir seferde birkag hiicreyi veya son tek-
noloji elektrot 1zgaralar kullanilarak belki yaklasik 100 hiicreyi
olgerken, ¢alismada bunun yerine kalsiyum floresanini kaydeden
yeni tekniklerden yararlandi. Hiicreler faaliyetlerini degistirdi-
ginde, ani desarjlar da d4hil olmak tizere, kalsiyuma bagh meka-
nizmalar énemlidir. Genetik miidahaleyle tasarlanmug farelerde,
néronlar kalsiyum konsantrasyonlarina bagh olarak kelimenin
tam anlamiyla parlar. Ozel mikroskoplar kullanarak gri mad-
denin kiigiik parcalar1 boyunca néronal sinyallerin izini siirmek
muimkiindtr. Caligmada, fareler bir “git” uyaraninin kokusunu
aldiklarinda, bir yalama tepkisi gelistirirse 6diil olarak su veril-
di. Aragtirmacilar fareleri su kisitlamasi altinda tuttuklar igin,
hayvanlar bu basit gérevi yerine getirme konusunda olduk¢a mo-
tive olmuglardir. Suyu 6ngéren duyusal uyaranlar (“git” kokusu)
susamig hayvanlarin beyninde hizla yayilan bir aktiviteyi ortaya
cikardi. Aktivite dalgasi koku alma bélgelerinden bagladi ve yak-
lasik 300 milisaniye i¢inde kayit yaptiklar 34 bolgenin her birin-
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deki néronlara yayildl! “Git” uyarani tarafindan tetiklenen bu
tiir bir bilgi yayilimi, serbestce su titketmesine izin verilen hay-
vanlarda tespit edilmedi. Dolayisiyla, suyu éngéren ilk uyaran,
yalnmizca hayvan susamig durumda oldugunda beyin boyunca bir
atesleme kademesini baglatmaktadir.

Cigir agan bir bagka ¢aliymada aragtirmacilar, kalsiyum
goriintiileme yéntemini kullanarak yiiz hareketleri en ince ay-
rintisina kadar filme alinirken, farenin gérsel korteksindeki
10.000'den fazla nérondan kayit yaptilar (Stringeret al. 2019).
Kortikal néronlardaki bilginin, diger aragtirmalardan ortaya ¢1-
kan kanitlarla uyumlu olarak, bir diizineden fazla motor bilgi
ozelligini (bryiklar ve diger yiiz 6zellikleri dahil olmak tizere yiiz
hareketleriyle ilgili) yansittigin1 buldular. Bu sonuglar dikkat ge-
kicidir ¢tinkii geleneksel diistinceye gére, motor ve gorsel sinyal-
ler ancak daha sonra tist diizey kortikal alanlarda birlestirilir ve
kesinlikle birincil gorsel kortekste birlestirilmez. Ancak strpriz-
ler bununla sinirh kalmadi. Aragtirmacilar kortikal ve subkorti-
kal alanlar da d4hil olmak tizere én beynin diger kisimlarindaki
sinyalleri de kaydettiler. $agirtic1 bir sekilde, hayvanin davrani-
styla ilgili bilgiler (en azindan farenin yiiziinde gériilebilen mo-
tor eylemlerle aktarildig: sekliyle) neredeyse kayit yaptiklar: her
yerde gézlemlendi. Aragtirmacilar, duyusal ve motor bilgilerin
bu sekilde beynin her yerinde bulunmasinin faydalarim dgt-
niirken, etkili bir sekilde davranmanin duyusal veriler, devam
eden motor eylemler ve i¢ durum degiskenlerinin kombinasyo-
nuna baglh oldugunu ileri siirdiiler. Gériiniige gore bu aktiviteler
birincil duyusal korteks gibi uzun stiredir karistirilmadigina ina-
nilan boliimleri de dahil olmak tizere beynin hemen hemen her
yerinde gerceklesiyor.

Yukaridaki érnekler, 6ntiimiizdeki on yillarda sinirbilimde
ok seyin degisecegine isaret ediyor'.uYirie de bu sonuglar olduk¢a
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kisith deneysel zihinsel ortamlardan gelmektedir. Amigdala ¢a-
lismasinda 40 = 40 x 40 santimetrelik plastik bir kutu kullarldy;
susuzluk caligmasinda fareler baglar: sabitlenmig gekilde ince-
lendi ve yiiz hareketleri ¢alismasinda farelerin “kogmasina” izin
veren bir “havada ytizen top” kullamildi. Gelecekte neler kesfede-
cegimizi hayal edin!

TEKRAR, BU NE KADAR KARMASIK?

Kitap boyunca, beyin hakkinda biiyiik 6lgekli dagitilmis ve do-
lanik devreler agisindan akil yiirtitmeyi tesvik eden bir sistem
gortsiini tamimladik. Ancak bu durusu benimsedigimizde,
oldukga erken bir zamanda “islerin karmagik oldugu” agik¢a
ortaya ¢gikiyor. Gergekten de isleri bu kadar karistirmamiz gere-
kip gerekmedigi sorulabilir. Once daha basit yaklagimlar: ve te-
mel agiklamalar1 denememiz gerekmez mi? Ne de olsa bilimde
énemli bir ilke, genellikle Francisken bir rahip olan Ockhamh
William'in “ pluralitas non est ponenda sine necessitate” soziine atifla
Occam’in usturast olarak adlandirilan seye génderme yapilarak
tartigilan tutumluluktur: “Cogulluk gereklilik olmadan ortaya atil-
mamalidir.” Bagka bir deyisle, isi basit tutun ya da Einstein'in stk
sik alintiladigs gibi, “Her sey miimkiin oldugunca basit yapilma-
11, ama daha basit olmamali.”

Bu fikir elbette mantikhdir. Belirli bir dizi olguyu agikla-
maya ¢alisan bir T teorisi digtintin. $imdi T ‘ye bir istisna ta-
nimlandigini varsayalim: Ornegin, T ile tutarsiz olan yeni bir de-
neysel gézlem olsun. T'nin savunucular igin iyi olmasa da T ‘yi
istisnay1 ele alabilecek sekilde genisletmek ve bdylece teorinin
yanliglanmasini énlemek miimkiinse, bu bulgu teorinin 6liim
cani olmak zorunda degildir. T zamanla daha fazla ¢oktiikge,
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ek goézlemleri agiklamak i¢in bir dizi, muhtemelen “ad hoc” (¢n:
“amaca 6zel, niyete mahsus” anlamina gelen Latince bir ibare-
dir. Genelde bir soruna yénelik, gegici bir ¢6ztimi anlatmak igin
kullanilir. Bazen iistlinkérii tretilen ¢6ztimleri vurgulamak igin
kullanilir) ilavelerle kademeli olarak genisletilebilir. Bu agikga is-
tenmeyen bir durumdur. Bir noktada, s6z konusu teori o kadar
siser ki, daha basit agiklamalar baglangigtaki teoriyle kiyaslandi-
ginda biiytk lgtide tercih edilir.

Ancak “tutumluluk” genel bir yaklagim olarak son derece
makul olsa da, neyin “tutumlu” sayilacag: tam olarak net degildir.
Isin piif noktas: da burada ortaya cikiyor. Fizikten bir érnek ve-
relim: 1978 yilinda Amerikal1 astronom Vera Rubin, galaksilerin
dis eteklerindeki yildizlarin, yer¢ekimi teorimizin 6ngérdtgiyle
celisecek sekilde ¢ok hizli déndugini fark etti.” Sanki evrende
gozlemlenen kitle galaksileri kontrol altinda tutmaya yetmiyor-
du. Bu bulgu daha sonra hesaplanmamus kiitle kaynaklar igin
yogun bir aragtirmay: tetikledi. Bu kaynak nétron yildizlar gibi
diger agir nesneler olabilir mi? Bilinen her sey toplandiginda, tu-
tarsizlik gok biiyiiktii ve hild da 6yle. Aslinda, élgege koyabildigi-
mizden yaklagik bes kat daha fazla kiitleye ihtiyag vardir.

Bunun tzerine fizikgiler bu bulmacay: agiklamak igin,
daha 6nce bilinmeyen ve muhtemelen heniiz kesfedilmemis
atom alt1 pargaciklardan olusan bir madde olan “karanlik mad-
de” kavramini ortaya attilar. Bu madde evrenin kiitlesinin ytizde
85'ini olugturmaktadir. Sorunu ¢6zmek i¢in fizikg¢ilerin standart
kiitle gekim teorisini (buna G diyelim) degistirmeden biraktikla-
rin1, ancak tamamen yeni bir madde tiirti (buna m diyelim) var-
saymak zorunda kaldiklarim gértiyoruz. Bu kiigiik bir degisiklik
degil! 1983 yilinda Israilli fizik¢i Mordehai Milgrom, G'de nis-
peten kiigtik bir degisiklik yaparak alternatif bir ¢6ziim 6nerdi.
Onun “degistirilmis yercekimi” teorisiride, bu kuvvet asagidaki
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durumlar diginda her zamanki gibi ¢aligir ttim galaktik sistemler
gibi biiytk sistemlerdir. Ayrintilara girmeden, bu degisiklik esa-
sen standart kiitlecekim teorisine ao ad1 verilen yeni bir sabitin
eklenmesini i¢eriyordu.®

Yani eski dostumuz olan G ise yaramuyor. Potansiyel ¢6-
ziimler olarak ya {G + m} ya da {G + 1 disiinebiliriz. Fizikgiler
ikinci ¢6ztime karg1 nazik davranmamig ve bunu oldukg¢a gegici
olarak degerlendirmiglerdir. Buna kargilik, birincisini benimse-
migler ve teraziyi dogru yone cevirebilecek yeni madde ttirleri
bulmak i¢in muazzam g¢abalar harcamiglardir. $u anda gizem
hala ¢6ziillememistir ve sorunu ¢6zme umuduyla daha biyiik ve
daha sofistike araglar gelistirilmeye devam edilmektedir. Bu kisa
fizik gezintisinin amaci anlagmazhigin ayrintilarina girmek degil,
tutumlulugun séylemekten daha kolay oldugunu géstermektir.
Teorik agidan neyin tutumlu sayilacag biiyiik 6lgiide bir bilim
insan1 toplulugunun entelektiel zihniyetine baghdir. Ayrica bu
kisiler ne kadar insan olsalar da, ayni fikirde degillerdir.

Tutumlulukla ilgili bir bagka 6rnek de viicudu hayatta
tutan otonom beyin iglevleriyle ilgilidir. Otonom islevler gida
ve stv1 alimini, solunumu, kalp aktivitesi gibi islevleri diizenler.
Bu sistemin anatomik olarak birbiriyle baglantili olmas, belirli
islevlerin nasil yerine getirildiginin desifre edilmesinde biiyiik
zorluklara yol agmugtir. Bu kitapta 6ne siirtilen bir olasilik, goklu
bolge etkilesimlerinin otonomik stireglerin nasil igledigini toplu
olarak belirledigidir. Ancak alternatif bir pozisyon diistiniin. Et-
kili bir makalede Clifford Saper, “bir sistemin ag 6zellikleri, kar-
magsik tepkiler i¢in uygun bir agiklama sunsa da bize gergekte bu
aglarin nasil ¢alistiklar1 hakkinda ¢ok az sey soyler ve ag kavrami
daha tutumlu agiklamalar i¢in aragtirmalar1 engelleme egilimin-
dedir” demistir (Saper 2002,460). Ona gore, “merkezi otonomik
kontrol sisteminin birbiriyle son derece baglantili dogasi, uzun
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yillar boyunca belirli néron gruplarina belirli otonomik modelle-
rin sorumlulugunu atamak igin bir engel teskil etmigtir”.

Karmagik sistemler agisindan diigiinmenin, ¢ogu biyo-
log i¢in tamamen dogal olmadigini séylemek zor degil. Hatta
bir¢ogu sanki bu yaklagim igleri “agir1 karmagiklagtiriyormus”
gibi, 6nemsiz olmayan bir siipheyle bakiyor. Ne de olsa egi-
timleri bagka becerileri vurgulamaktadir. Ne yazik ki, kontrol
edilmedigi takdirde, basit agiklamalara yénelme dtrtiisti, arag-
tirmacilarin biyolojik fenomenler hakkinda ¢arpik gérisler
benimsemesine yol agabilir; tipki bir “sizofreni geninin” bu
yikict durumu agikladigini veya “sosyal bilig beyin bélgesinin”
insanlarin ve muhtemelen diger primatlarin diger hayvanlarda
goriilmeyen davranigsal yeteneklere sahip olmasini sagladigini
6ne siirerken oldugu gibi. Neyse ki, sinirbilim giderek daha et-
kilesimci bir beyin goriisiinii yansitacak sekilde degismektedir.
Bolgelerin nasil caligtigini inceleyen 6nceki hedeften yola ¢ikan
mevcut aragtirmalar, néral devrelerin nasil ¢ahstigini desifre
etme zorlugunu merkeze aliyor.

Her bilimsel girigimin énemli bir yénti kavramsaldir. Bi-
lim insanlari, en iyi dergilerdeki makaleleri kabul ya da redde-
derek, belirli aragtirma projelerine fon saglayarak, konferanslar
icin konu segerek vb. ¢alisilmasi gereken énemli konulara karar
verirler. Bu yargilarin ¢ogu, bilim insanlar1 tarafindan toplanan
verilere ickin olmadiklari igin 6zneldir. Doga olaylarinin nasil in-
celendigi, aragtirmacilarin kabul gérmiis yaklasim ve yéntemle-
rine dayanmaktadir. Buna gore, karmagik sistemleri benimseme
ya da uzak tutma pozisyonu kolektif bir bakis agisidir. Bazilarina
gore ag tabanl agiklamalar ¢ok hantaldir ve basitlikten yoksun-
dur. Bunun tam tersi olarak, agirhikl olarak lokalize devrelere
odaklanan agiklamalar agir1 basit indirgemecilik veya tamamen
naif olarak gériilebilir. ' )
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Nihayetinde bilim veriler tarafindan y6nlendirilir ve mev-
cut kanitlar benimsenen yaklagimlar tizerinde bask: olusturur.
Insan genomunun haritalanmas: baglangigta 3 milyar dolar ve
on yil siirmiisken, gen haritalamasi artik rutin olarak bin dolarin
altinda bir maliyetle iki giinden daha kisa bir siirede yapilabil-
mekte ve genetigin daha énce gériilmemis bir sekilde incelenme-
sine olanak saglamaktadir. Beyin s6z konusu oldugunda, artik
binlerce néronu ayn1 anda kaydetmek miimkiin ve bu da biiyiik
néron gruplarimin daha 6nce miimkiin olmayan sekillerde nasil
davranglar trettigine dair bir pencere agmaktadir. (Nérofizyolo-
ji hakkinda bildiklerimizin ¢ogunun tek tek néronlarin veya ¢ok
kiigtik hiicre kiimelerinin bir seferde kaydedilmesine dayandigi-
n1 unutmayin). Ornegin, qigir acan bir caliymada, aragtirmacilar
ktigiik bir zebra baliginin tiim beynindeki tekil néronlar kaydet-
tiler® Amaglar1 canhmin néronlarimin ¢ogunu degil tamamin
kaydetmekti! Belki de ¢ok uzak olmayan bir gelecekte bir giin,
ayn1 sey daha biiytik hayvanlar i¢in de miimkiin olacaktir.

KARMASIK SISTEMLERDE NEDENSELLIK
TAMAMEN FARKLI BiR $EYDIR

Nedensellik sorunuyla ytizlesirken ortaya ¢ikan zorluk bagka hig-
bir yerde karmagik sistemleri benimserken oldugu kadar bayiik
degildir. “Neyin neye sebep oldugu” bilimde merkezi bir sorun-
dur ve bilimsel girisimin tam merkezinde yer alir.

Sinirbilimin misyonlarindan biri, beynin farkli bélgele-
rindeki sinyallerin dogasini ve nihayetinde bunlara neyin neden
oldugunu ortaya cikarmaktir. Yaygin olan bir akil yiirtitme tiiri,
benim bilardo topu nedensellik modeli olarak adlandirdigim sey-
dir (Pessoa 2017a, 2018a). Bu Newtoncu semada, bir topa uygu-
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lanan kuvvet, topun hedef topa ¢arpana kadar masa tizerinde
hareket etmesine yol acar. Bu hedef topun hareket etmesinin ne-
deni agiktir; ilk top ona garpar ve ona uygulanan kuvvet sayesin-
de hareket eder. Sinir jargonuna gevirirsek, bunu su sekilde ifade
edebiliriz: Bir beyin bolgesine disaridan gelen bir sinyal néronlar
uyarir, bu néronlar da onlar birbirine baglayan anatomik yollar
aracihiyla ikinci bir beyin bélgesindeki néronlar: uyarir ya da
inhibe eder. Ancak bilim tarihinde ¢ok verimli olmus olan bu dii-
siince tarzi, beyin gibi karmagik sistemler distintldigiinde ¢ok
fakir kalmaktadir.

Beynin standart Newtoncu nedensellik i¢in acil sorun teg-
kil eden iki 6zelligini vurgulayabiliriz. Birincisi, anatomik bag-
lantilar sikhikla ¢ift yénlidiir, bu nedenle fizyolojik etkiler Adan
B'ye ve gerisin geri olmak tizere her iki yone de gider. Eger bir
unsur digerini nedensel olarak etkilerken ikincisi de ayn1 anda
ilkini nedensel olarak etkiliyorsa, bastaki temel kavram ¢éker. Bu
gibi durumlar, filozoflarin “karsihkli nedensellik” fikrini ortaya
atmalarina neden olmugtur. Ornegin, iist kisimlar birbirine yas-
lanacak gekilde A seklinde dizilmis iki tahta diistiniin; yani her
bir tahta digerini yukarida tutmaktadur. Ikinci olarak, anatomik
izdtigtimlerin yakinsamasi, birden fazla bélgenin tek bir alicr dii-
gumi eszamanli olarak etkiledigini ima eder, bu da tiniter neden-
sel etkilerin atfedilmesini giivencesiz hile getirir.

Yukaridaki iki 6zellik halihazirda sorun teskil ediyorsa,
kapsaml kortikal-subkortikal anatomik baglant: sistemlerinden
ve 9. Bolimde tartisilan muazzam kombinatoryal anatomik bag-
lantidan ne anlamahy1z? Eger, ileri stiriildtgi gibi, davranigin
beyin temeli dagitilmis, buytik 6lgekli kortikal-alt kortikal aglar
iceriyorsa, nedensellik hakkinda yeni diigtinme yollar: gerekmek-
tedir. Sonug olarak Newton nedenselligi, beyin gibi izole edileme-
yen sistemlerde agiklama i¢in son deréce zayif bir adaydur.

,
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Sistemler hakkinda diiginmenin diger yollar1 nelerdir?
Bireysel varliklardan (bilardo toplan gibi) uzaklagmak igin, yer-
cekimi alanindaki gok cisimlerinin hareketi gibi “gok pargacikli
sistemlerin” zamansal evrimini disiinebiliriz. Fizik¢iler ve ma-
tematikgiler, Newton fiziginin merkezinde yer alan bu problem
tizerinde ytizyillardir cahigmaktadir. Ornegin, diinya ve -giines
gibi iki cisim ne tiir yériingeler sergiler? Bu “s6zde iki cisim prob-
lemi” 1734 yihinda Johann Bernoulli tarafindan ¢6ztlmstiir. Peki
ya iig cisimle ilgileniyorsak, 6rnegin denkleme Ay'1 da eklersek ne
olur? Bu sorunun yanity, iki cismin uzun zaman énce anlagilmig
olmas: nedeniyle kolay gériindiigiinti digiinen okuyucular igin
sasirtic1 olacaktir. Aksine, bu sorun ytizyillardir matematikgile-
rin canini sikiyor ve aslinda g¢éziilemiyor! En azindan iki cisim
anlaminda degil, ¢iinkdi bu sorun genel bir matematiksel ¢6zii-
mii kabul etmiyor.

Peki, ne yapilabilir? Problemi analitik olarak ¢6zmek yeri-
ne, yercekimine dayal hareket yasalar1 kullanilabilir ve gelecek-
teki yollar belirlemek igin bilgisayar simiilasyonlar: kullanilabi-
lir.* Ug gezegenin belirli bir zamandaki konumunu biliyorsak,
tiim ara konumlar agik¢a hesaplayan denklemleri uygulayarak
yakin gelecekteki konumlarini belirlemeye calisabiliriz. Oysa,
kargilagtirilabilir denklemlere sahip olmadigimiz beyin gibi bir
organ s6z konusu oldugunda ayni seyi yapamayiz. Ancak bu du-
rumdan faydal bir ders ¢ikarabilir ve belirli bir zamanda beynin
birden fazla bélimiiniin ortak durumunu distinebiliriz. Beyin
bolgelerinin aktivite seviyesi ile ¢zetlenebilecek bu durum za-
manla nasil degisir?

Bu fikirlerden bazilarini daha fazla agiklamadan é6nce, di-
namikler tizerine diiginmenin faydali olmasi i¢in ek bir neden
onerecegim. Bunun i¢in, biraz diiginmemiz gerekiyor.
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DUNYA SUREGCLERDEN OLU$UR, NESNELERDEN DEGIiL

M.O. 5. ylizyilin ortalarindan itibaren Leucippus, Demokritos ve
Epikiiros gibi Yunan dustntrler dogay1 bos uzaydaki degismez
atomlardan olugmusg olarak digiinmiiglerdir. On altinci ve on
yedinci ytizyillarin bilimsel devrimi eski klasik fikirlerden uzak-
lagsa da atomculugu kutsamistir. Yani, diinya her seyden énce
énemli pargaciklardan ya da seylerden olusur. Bu nedenle bilim,
birkag biyolojik 6rnek vermek gerekirse, organlari, hiicreleri, mo-
lekilleri ve benzerlerini agiklamaya ¢alismahdir. Bu ifade o kadar
zararsiz ve agik gériinmektedir ki, bir gergekgilik gibi gériinmek-
tedir. Bunun alternatifi ne olabilir? '

Belki de sagirtict olmayan bir sekilde, panta rhei (“her sey
akar”) ya da “hig kimse ayni nehirde iki kez ytizemez” seklindeki
inli sézde 6zetlenen ikinci bir goriis i¢in Yunanhlara geri déne-
biliriz. Herakleitos'un 6ne stirdiigi gibi:*

Gergeklik bir seyler kiimesi degil, bir siireler biitintidiir. Diin-

yamn temel “maddesi” maddi toz degil, ucucu akigkan, yani

“ates’tir ve her sey bunun versiyonlaridir (puros tropai). Siireg

temeldir: nehir bir nesne degil, siirekli bir akistir; giines bir sey

degil, stirekli bir ategtir. Her sey bir stireg, faaliyet ve deisim me-
selesidir (panta rhei).

Yirminci ytizyihn ilk yarisinda bu goértis, organikgiler olarak ad-
landirilan, dinamik ve sistem odakl bir yagam bilimi inga etmeye
calisan biyologlar tarafindan benimsenmistir. Genetik¢i Conrad
Waddington'in ileri stirdtigii gibi, biyoloji nesneleri incelemez; ce-
sitli zaman 6l¢eklerinde meydana gelen siiregleri inceler (Dupré ve
Nicholson 2018, 9). Bu goriise gére, sey benzeri varliklarin ille de
dislanmasi gerekmez; bunlar bir 6ze sahip olacak kadar istikrarh
ve devamli “stirecler” olarak kabul edi_lébilir; bu durumda varin bir
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kisiyi, bir organi veya bir hiicreyi distintin. Ancak béyle bir stireg
odakli zihniyeti benimsemek -bir stireg felsefesi- dogal olarak bilim-
sel sorular formiile etmenin ve yanitlamanin yeni yollarini ortaya
cikarir. Bu bakis agis1 kasirgalar, akarsular ve girdaplar gibi olgu-
lara agik bir sekilde yardimar olurken, biyolojik olgular baglama
bagly, dinamik stiregler agisindan tanimlamay tegvik eder. Bylece
bu tegvik, sinirbilimcilerin alanlar ve alt alanlar tanimlama zo-
runlulugunu ortadan kaldirr, ayrica beynin birden fazla bélimu-
nti iceren siireclerin davraniglar1 desteklemek icin zamansal olarak
nasil ortaya giktigini desifre etme hedefine yol agar.

GEGICI BEYIN DINAMIKLERI

Bu tartigma kulaga ilgi ekici gelse de neredeyse kesinlikle be-
lirsizdir. Coklu bélge dinamiklerini anlamak igin sinirbilimciler
tarafindan kullanilan baz fikirleri agiklayayim. Amag, bir dizi
beyin bélgesinin ortak durumunu ve bunun nasil degistigini ta-
nimlamaktir.

1, 2, . . . olarak etiketlenmis n sayida beyin bolgesinden
olugan bir sistem hayal edin. Her biri L) () ve benzeri gekilde
gosterilen zamamnin bir fonksiyonu olarak degisen bir aktivasyon
(veya atesleme hiz1) giictine sahip olsun. Bir vektoriin basitge tig
boyutta x, y ve z gibi siral1 bir degerler kiimesi oldugunu hatir-
layin. zamaninda, x(,) vektorii  zamanindaki bolgelerin du-
rumunu (yani aktivasyonlarin) belirtir. Bu vektériin, zamanin
bir fonksiyonu olarak nasil hareket ettigini ¢izerek, sistemin za-
mansal evrimini gérsellestirmek miimkiindiir. Sistem tarafindan
ziyaret edilen t1, t2, vb. durumlanin ardisikhigina yoringe diyebi-
liriz. $imdi, bir hayvanin A ve B olmak iizere iki gérevi yerine
getirdigini ve ti¢ beyin bélgesinde birden fazla zaman noktasinda
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yanitlar topladigimizi varsayalim. Daha sonra her bir gérev i¢in
bir yériinge olusturabiliriz ($ekil 12.2). Her biri s6z konusu gérev
i¢in potansiyel olarak benzersiz bir imza saglar.® Béylece, her bir
gorevin dért boyutlu bir temsilini olusturduk ve uzayda tg ko-
numu (sinyallerin kaydedildigi bélgeler) ve bir zaman boyutunu
dikkate aldik. Elbette tigten fazla yerden kayit yapabiliriz; bu sa-
dece 6lgtim teknigimizin bize ne yapmamiza izin verdigine bag-
hdir. Eger n uzamsal konumdan kayit yaparsak, o zaman (n + 1)
boyutlu bir durumla karg: kargiya kaliriz (+1, zaman boyutunun
eklenmesinden gelir). Neyse ki matematiksel kurallar bellidir, bu
nedenle veri analizi i¢in herhangi bir sorun tegkil etmez.

X,

Sekil 12.2 Uzamsal-zamansal yériingeler. Ug beyin bélgesinin aktivitesi zaman
icinde gosterilmistir. t zamanundaki ti¢ deger bir vektsr olusturur. Ug boyutta,
her bir zaman noktasinda vektérler gizebilir (6rnekler igin bkz. Sekil 4.3b) ve
ug noktalar birlestirebiliriz. Bu gésterimde zaman sadece 6rtiiktiir ve t 'de
baslayip t 'de biten ¢izgiler boyunca ilerler. Zamanmn bir fonksiyonu olarak ti¢

bolgedeki faaliyetler gérev A ve gérev ﬁ'igin farkls sekilde geligir.
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Uzamsal-zamansal yériingeler agisindan diistindGgtimiiz-
de, ilgilenilen nesne -y6riinge- uzamsal olarak dagitilmis ve el-
bette dinamiktir. Ayrica, bir beyin bélgesinin kisa bir uyariciya
nasil tepki verdigini anlamaya ¢alismak yerine stire¢ odaklh bir
zihniyeti tegvik eder. Siireg gériisti ayn1 zamanda “bilardo topu”
nedenselligine (beyaz topun siyah topa ¢arpmasi ya da A bélge-
sinin B bélgesini uyarmas) olan tipik odag: da degistirir; ¢tinki
bir bolgenin tepkisinden hangi tek faktériin sorumlu oldugu ko-
nusunda daha az takintiliyizdir. Deneysel olarak, merkezi hedef,
mevcut verilerden saglam bir sekilde yériingeleri tahmin etmek
hiline gelir.

Baz1 okuyucular, evet, yoriingeler iyi ama sistemi agikla-
mak yerine sadece tanimlamis olmuyor muyuz diye diistinebilir.
Ornegin A gérevinin yériingesi neden B gérevinin yériingesinden
farkhidir? Kugkusuz, yoriinge hikdyenin her seyi ve sonu degildir.
Bunun nasil ortaya giktigini desifre etmek nihai hedeftir ve bu
da daha ayrintili agiklamalar gerektirecektir; ayrica burada be-
yin iglevinin hesaplamali modelleri anahtar olacaktir. Bagka bir
deyisle, ne tiir bir sistem ve sistem unsurlar1 arasinda ne tir et-
kilesimler benzer girdiler ve kogullar altinda benzer yériingeler
olugturur?

DOLANIK BEYIN | 329






SON DUSUNCELER

Sinirbilim, davraniglarin néral temellerini aydinlatmaya ¢alis-
maktadir. Modern sinirbilim bunu bir buguk asirdan fazla bir
stiredir agirlikli olarak indirgemeci bir sekilde yapmustir.# Bu
yaklagimin ilerlemeyi engelledigini ve alanin beynin gergekten
dinamik ve ag baglantil bir agiklamanin hakim oldugu bir déne-
me gegmesinin zamaninin geldigini diistintiyorum. Gelecekteki
aragtirmalarin birkag cephede ilerleme kaydetmek icin gaba gos-
termesi gerekecektir: dinamikler, merkezi olmayan hesaplama,
belirme ve rekabet. Ayn1 zamanda, bir zihin-beyin bilimi, davra-
niglar1 anlamaya yénelik saglam bir temel (izerine insa edilirken,
hesaplama ve matematiksel araglarin butiinciil bir gekilde kulla-
nilmast suretiyle gelistirilmelidir.

Sinirbilim alaninin, kavramsal ve kuramsal yénlerini ge-
lisgtirmeye yatirim yapmasi gerektigine inantyorum. Daha biyiik
ve daha parlak araglar ve teknikler tek bagina gerekli ilerlemeyi
saglamayacaktir; beyindeki her hiicreyi (hatta hiicre alt1 bilegen-
leri) teorik bir boglukta 6l¢ebilme riskiyle kars1 karsiyayiz. Ko-
nuyu biraz daha agmak gerekirse, deneysel fizikgilerin belirli bir
galaksideki her atomu 6lgebildiklerini varsayahm. Gelistirilmesi
400 yildan fazla siiren bir kiitlegekim teorisi olmasaydi, bu an-
layis1 nasil ilerletirdi? Alandaki mevcut nedensellik takintis1 da
aym derecede sorunludur. Kavramsal netlik olmadan (yiiksek
derecede dolasik sistemlerde nedenselligi nasil distinmeliyiz?),
“nedensel” agiklamalar aslinda temel noktay: gézden kagirabilir.
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Nihayetinde, biligsel-duygusal beyni agiklamak igin, bi-
yoloji, psikoloji, ekoloji, matematik, bilgisayar bilimi, felsefe ve
benzerleri arasindaki duvarlan yikarken, beyin igindeki sinir-
lar1¥-algy, bilis, eylem, duygu, motivasyon- oldugu kadar beyin
digindaki sinirlar da ¢6zmemiz gerekir. Ancak o zaman dogru
yolda olacagz.
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SOZLUK

Accumbens: Ventral striatumun orta beyinden biiyiik miktarda dopaminerjik
girdi alan kismi; niikleus akumbens olarak da adlandirilir.

Aksiyon potansiyeli: Bir tel boyunca akan akim gibi, néronun uzantis: (bkz.
akson) boyunca yayilan bir elektrik sinyali.

Amigdala: Aversif kogullanma baglaminda kapsamh olarak incelenen
ancak ¢ok genis bir iglevler dizisinde yer alan subkortikal yap1. “Amigdala
kompleksi” en az bir diizine alt gekirdekten olugur. Cok genig anlamda, bir
“bazolateral amigdala” ve bir “merkezi amigdala” diistinmek yararhdr.

Alan: Birgok sinirbilimci tarafindan anatomik ve iglevsel olarak anlamh oldugu
digtnilen bir birim. Kitapta, bir alan biiytik 6lgekli, dagitilmis devrelere
katildiginda iglevsel olarak anlamh olarak gériiliir. Kortekste, bir alan tipik
olarak hiicre tipi ve yogunlugu da dahil olmak iizere laminasyon modelinin
sitoarkitektonik farkhliklarina dayanarak tanimlamr (6rnek: oksipital
lobda birincil gorsel korteks). Subkortekste, bir alan tipik olarak hiicre tipi
ve yogunlugunun yani sira varsayllan sirlarin diger belirteglerine gére
tanimlanir (6rnek: amigdala; bkz. Sekil 5.5).

Otonom sinir sistemi: Periferik sinir sisteminin salgi bezleri ve organlan
kaplayan diiz kaslarla (kalp gibi) baglantih olan kismi Bdylece bu sistem,
i¢ organlariniglevini etkiler ve i¢ organlar da merkezi sinir sistemini etkiler.

Akson: Néronun diger néronlarla yakin temasa gegen ve tipik olarak sinaps

yoluyla postsinaptik bir hiicrenin dendritini etkileyen uzantisi.

* Ceviren: Mustafa Bilici.
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Bazal ganglionlar: Tipik olarak striatum (kaudat arti putamen) ve globus
pallidus dahil olmak tizere bir grup subkortikal ¢ekirdegi ifade eder.

Beyin sap1: Insan beyninin serebrumu omurilige baglayan arka sap benzeri
kismy; orta beyin, pons ve medulla oblongata’dan olusur.

Merkezi sinir sistemi: Oncelikle beyin ve omurilikten olugur. Buna kargilik,
periferik sinir sistemi ise beyin ve omurilik disinda kalan sinirler ve
gangliyonlardan (yani hiicre kitlelerinden) olugur.

Serebrum: Serebral korteksin yar sira hipokampus, bazal ganglionlar ve koku
bulbusu dahil olmak tizere gegitli subkortikal yapilar: igeren beynin en bityiik
kismu; telensefalon olarak da adlandinlir.

Karmagik sistem: Sistemin o6zelliklerinin biiyiik 6lgiide birgok par¢asimin
etkilesimine bagli oldugu, muhtemelen geri bildirim ve déngiilerin yani sira
dogrusal olmayanlar1 da igeren sistem. Bu baglamda, “karmagik”, birgok
bileseni olan bir sisteme atifta bulunacak olan “¢apragik” ile es anlamh
dustintilmemelidir.

Kosullu uyarici: Dogasi geregi tiksindirici veya olumsuz olan (sok gibi)
kosulsuz bir uyaranla eglestirilerek duygusal 6nem kazanan baglangigta nétr
bir uyaran. Kogullu bir uyaran, kosulsuz bir 6dillendirici uyaran veya olayla
(yiyecek gibi) eslestirilerek pozitif bir énem kazanabilir.

Korteks: Serebral manto olarak da bilinen serebral korteks, memelilerde beynin
serebrumunun dig gri madde néral dokusudur. Bir dizi katman halinde
diizenlenmigtir.

Dendrit: Néronun tipik olarak diger aksonlardan uyarim alan uzantisi.

Ortaya ¢ikis (zuhur, belirme): Sistem 6zelliklerinin, pargalarinin dogrusal
olmayan kombinasyonundan zuhur ettigi fikri. Bu nedenle, bir sistemin
pargalarim karakterize etmek ve bunlan “basitge toplayarak” birlestirmek
sistemin 6nemli 6zelliklerini gézden kagirir.

Sonme: Kogullu bir uyaricinin (bkz. tauma) givenli oldugunun &grenildigi
Sgrenme siireci. Bu gekilde, uyarici hayvan tarafindan giivenli olarak kabul edilir.

On beyin: Dik duruslu hayvanlarda, beyin yanm kirelerini iceren beynin en

tist kismudir. Insanlarda korteks ve subkortﬂ{al yapllarl igerir.
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Frontal: Bkz. lob.

Ganglia (ganglionun gogulu): Biiyiik néronal hiicre kitleleri. Serebral korteks
katmanli bir yap: iken, beynin geri kalan neredeyse tiim diger kisimlan
(amigdala gibi) ganglioniktir.

Gri madde (cevher): Bkz. Cevher kism.

Girus: Serebral korteks tizerinde, genellikle bir veya daha fazla sulkusla gevrili
bir kabart1 (bkz. sulkus). Giruslar ve sulkuslar insanlarda ve diger bazi
memelilerde beynin katlanmig gériiniimiini olusturur.

Arka beyin: Omurgalilarda merkezi sinir sisteminin medulla, pons ve
serebellumu igeren kismi.

Homoloji: Ortak bir atadan miras kalan, bigim ve iglevinden bagimsiz olarak
farkli hayvanlarda bulunan benzer 6zellik. Ayni yap: plaumi paylasan
hayvansal uzuvlar veya organlar (beyin gibi) ima eder. Yap: plani iginde
aym embriyonik kokene sahip olmak, homolojiyi tanimlamak i¢in ana
Sl¢iitlerden biridir.

Lob: Korteks tipik olarak lob ad1 verilen makro bélgelere ayrihir: oksipital (bagin
arkasinda), temporal (sakaklara yakin ve bagin yan tarafinda), pariyetal
(bagin arkasina dogru yanlarda ve iistte) ve frontal (bagin 6n kisminin
etrafinda). Tiim bu konumlandirmalar insanlar igindir.

Cevher/madde (gri veya beyaz): Gri cevher, beyin dokusunun néronlardan ve
glial hiicreler gibi diger ilgili hiicre tiplerinden olugan kismidir. Beyaz madde
gogunlukla uzun menzilli aksonlardan olugur.

Medulla: Medulla oblongata veya sadece medulla, beyin sapinin alt kismim
olusturan uzun sap benzeri bir yapidur.

Orta beyin: Beyin sapimin 6n beyne en yakin olan kismi. Metinde tartisilan
superior colliculus ve nérotransmitter dopamini tireten bélgeler gibi yapilar
(ventral tegmental alan ve substantia nigra) burada bulunmaktadir.

Modiilerlik: ilgili bir sistemi olugturan bir¢ok paranin birbirine bagimlilik
derecesi. Aynstirilabilir bir sistemin modiiler oldugu séylenebilir, oysa
aynigtirilamayan bir sistem modiiler degildir. Daha genel olarak, modiilerlik

diigiikten yiiksege dogru degisen bir sekilde kavramsallagtirilabilir.
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MRI (MRG): Manyetik rezonans gériintiileme, ilgilenilen dokulardaki zayif
manyetik sinyalleri toplayarak insan beyninin (ve diger viicut bliimlerinin)
goriintillenmesini saglayan bir tekniktir. Yapisal MRI, beyaz maddeyi
goriintiilemek gibi nispeten statik doku 6zelliklerini incelemek igin kullanilir.
Fonksiyonel MRI tipik olarak, belirli gérevler veya kosullar sirasinda beynin
belirli boliimleri “aktive edildiginde” olugan oksijenasyon seviyesindeki
farkliliklarin 6lgtilmesine dayanur.

Neokorteks: Memelilerin dorsal kabugunda bulunan alti katmanh korteks; -
izokorteks olarak da adlandirilir.

Nérotransmitter: Noronal iletigim igin gerekli olan, tipik olarak presinaptik
hiicre tizerindeki akson terminalinden salinan ve postsinaptik hiicreye
baglanan kimyasallar. Bazi yaygin nérotransmitterler arasinda dopamin,
serotonin, asetilkolin, norepinefrin ve GABA bulunur.

Gekirdek (niikleus): On beynin baz1 subkortikal alanlar gekirdek ad1 verilen
gesitli boliimlere ayrilabilir. Amigdalanin bazi ¢ekirdekleri igin bkz. Sekil 5.5.

Oksipital: Bkz. lob.

Pallial amigdala: Amigdalanin kortikal kékenli bilegeni. Memelilerde lateral,
bazal ve aksesuar bazal ¢ekirdekleri igerir.

Palyum/korteks: Telensefalonun (6n beyin) dorsai bélimi. Omurgahlar
arasinda kargilagtirilabilir olan birkag alt bélim igerir. Memelilerde, dorsal
alt boliimii (dorsal palyum) énemli 6lgtide genislemistir ve serebral korteksi
meydana getirir. Palyum ayrica gelisim sirasinda hipokampus ve palyal
amigdalay olusturur, bu nedenle palyal kékenli olduklar séylenir.

Parietal: Bkz. lob.

Prefrontal korteks: Frontal korteksin en én kismu (bkz. Sekil 7.3).

Projeksiyon: {ki alani birbirine baglayan akson demetlerinden olusan anatomik
yol.

Indirgemecilik: Sistemleri veya mekanizmalar: temel parcalar veya birimler
agisindan anlama yaklagimi. Mekanik bir saatin, ¢arklan da dahil olmak
lizere tim pargalarina dayanarak nasil ¢alistifimi anlamak buna en iyi

érnektir. ‘
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Bolge: Bkz. Alan.

Spike: Bkz. aksiyon potansiyeli.

Striatum: Kaudat ve putamenden olusan subkorteksin (6n beyinde) bir
bélimd.

Subpallial amigdala: Amigdalanin subpallial kékenli bileseni. Memelilerde
amigdalamin merkezi gekirdegi ve stria terminalisin bed niikleusunun bir
kismunu igerir.

Subpallium: Telensefalonun (6n beyin) ventral béliimit. Striatum (kaudat-
putamen) ve-amigdalanin bazi kisimlarimi (merkezi amigdala gibi) igerir.

Sulkus: Sulkus, serebral korteksteki yarik veya oluk. Sulkuslar bir girusu
gevreleyerek insan beyninin katlanmig gériiniimiinii olugturur. Daha biiyiik
sulkuslara fissiir ad1 verilir. Ayrica gyrus.

Sinaps: Presinaptik néronun postsinaptik hiicreye kimyasal bir sinyal
iletmesine izin veren iki néron arasindaki bogluk.

Sistem: Bkz. Karmagik sistem.

Telensefalon: Bkz. serebrum.

Temporal: Bkz. lob.

Kosulsuz uyaricr: Bkz. kogullu uyaric.

Ventral striatum: Striatumun (kaudat arti putamen) en alt kismindaki
bélimii. Bu terim zaman zaman nucleus accumbens'’i ifade etmek icin de
kullaruhir. Ayrica bkz. accumbens.

Beyaz cevher/madde: Bkz. Cevher.
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1.

=

NOTLAR

1. BOLUM

Makalenin 6zetinden tam alinti “kortikal mimari, iglev, baglant1 ve/veya
topografyadaki keskin degisikliklerle sinirlandirilmug her bir yarikiire igin
180 alan belirledik” geklindedir.

Sinirbilimciler “alan” terimini daha yaygin olarak beynin varsayilan olarak iyi
tanimlanmug béliimlerini belirtmek igin kullansalar da kitapta ikisi arasinda
ayrim yapmadik.

Ramon y Cajal, sinir sisteminin yapisi tizerine yaptig1 ¢aligmalar nedeniyle

1906 yilinda Nobel Odiilii'ne layik gériilmiistiir.

. Burdach aslinda gu anda “bazolateral amigdala” olarak adlandirilan kisrmu

tamimlamgtir. Diger kisimlar daha sonra bagkalari tarafindan eklenmigtir.

5. Medya tarafindan aktanildiginda, sinirbilim bulgulari neredeyse sadece son derece

N o

modiiler terimlerle ifade edilir. Hepimiz amigdalanin “beyindeki korku merkezi”
olduguna, bir “6diil merkezi’nin varh§na ve aynica hafiza, dil ve benzerlerinin
yer aldig1 “noktalar”a dair bagliklar duymuguzdur. Medyanin agir1 basitlegtirme
egilimi belki de kaginilmaz olsa da baz1 sinirbilimciler de bu hataya diiger.
flgili bir tartigma icin bkz. Krakauer ve digerleri (2017).

Navqi ve arkadaglar1 (2007) tarafindan yapilan bagimhihk ¢ahsmasina;
Kanwisher, McDermott ve Chun (1997) tarafindan yapilan bir yiiz
caligmasina ve Noudoost ve arkadaglari (2010) tarafindan agiklanan bir

dikkat ¢aligmasina atifta bulunuyoruz. Noudoost ve arkadaglar1 (2010)

* Ceviren: Mustafa Bilici.
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8.
9.

tarafindan agiklanan uyarim ¢aligmalan mekanizmalar hakkinda bilgi
vermeye en yakin olarudir.

“Dolgucu terimi” terimi Krakauer ve digerlerinden (2017) alinrmgtir.
Alintilanan ifade “birgok bélgeye” atifta bulunsa da bu nokta (hepsi olmasa

da) gogu beyin bélgesi i¢in gegerlidir.

10. Ornek Woodward'dan (2013, 43) esinlenmistir.
11. Ornek, Endler'in (1995) ¢aligmasina dayanan Striedter'den (2005) édiing

alinmugtir.

12. Mazzocchi'den (2008, 10) Newton ve Descartes'tan alinti. Paragrafin

[y

w

6.
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tamami Mazzocchi'ye (2008) dayanmaktadr.

2. BOLUM

. Cécile Vogt'un kisa bir biyografisi igin bkz.: M. Favero, S. Mele ve T.

Metitieri, “Pro file of Cécile Mugnier Vogt,” WiNEu, European Women in
Neuroscience, Untold Stories: Avrupa'da Nérobilimin Kadin Onciileri, 2017,

http:// wineurope. eu /vogt- 2/.

. “Korbinian Brodmann,” Whonamedit? A Dictionary of Medical Eponyms, 9

Ocak 2015, http://www.whonamedit.com/doctor.cfm/1264.html.

. Bolge sayis1 ve diger tarihsel hususlara iligkin bir tartigma igin bkz. Simic ve

Hof (2015), Finger (1994) ve Amunts ve Zilles (2015).

. Galen'in kullandig1 “talamus” muhtemelen ventrikiillerden birine atifta

bulunmaktadir (Rikhye, Wimmer ve Halassa 2018).

. Bir yiizyl sonra, Leopoldo Caldini képekler, koyunlar ve kegiler iizerindeki

lezyon deneylerine dayanarak bu roliin kanitlandigini iddia etmistir (Finger
1994, 216): “[Striatumun] blyiik ya da kiglik lezyonlarim az ya da ¢ok
siddetli ve az ya da ¢ok kapsamh felglerin izledigini deneyler ve (klinik)
gozlemler yoluylakanitlamigolmaktan memnunum.”

Bkz. Bu béliimiin ilk birkag paragrafiin alindi§1 Bear, Connors ve Paradiso’ya

(2020). 86 milyar néron rakamu Herculano- Houzel'den (2009) almmugtir.
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Thiebaut de Schotten ve digerleri (2015) bu ve bir sonraki paragraf igin iyi

bir referanstir.

3. BOLUM

. Orijinal galiyma prestijli Brain dergisinde yayinlanmasina ragmen, onlarca

yil boyunca biiyiik élgiide g6z ardi edilmistir. Bir sonraki paragrafta atifta
bulunulan 1973 tarihli ¢alisma Péppel, Held ve Frost (1973) tarafindan
yapilmugtir.

. Buradaki klasik referans Cowey'e (2004) aittir.

. Teknik olarak “superior colliculi” (¢ogul) olmaldir. Metin boyunca, kulaga

agir gelen Latince ¢ogul seklinden kagindim (aym nedenle Amerika Birlesik
Devletlerinde “musea” yerine “museums” demiyoruz). Dolayisiyla, 6rnegin
amigdaladan (amigdal'in igin ¢ogulu) bahsetmiyorum bile.

Snyder, Killackey ve Diamond (1969) ve Diamond ve Hall (1969) striat
korteksin tamamen gkarilmasindan sonra agag fareleri ve sincaplarin
gorsel davramiglarimi test etmigtir. Ayrica bkz. Day- Brown ve digerleri
(2010).

. Klasik referans Dean, Redgrave ve Westby'dir (1989) ve alttaki paragraf

buna dayanmaktadir. Superior colliculus’'un savunma davraniglarina dahil
oldugu fikri yaygin bir ilgi gérmemistir. Ancak, giderek artan bulgular bu
bolgenin basit bir sensorimotor ara yiiz olarak gériilmesini degistirmektedir.
Primatlarda savunma davraniglarina katihimina dair kanutlar igin bkz. DesJar
din ve digerleri (2013). Daha fazla tartigma i¢in bkz. Pessoa, Medina ve
Desfilis (2022).

. Memelilerde hipotalamus aym zamanda superior colliculus'un ara

katmanlariyla da baglantihdir; bkz. Nieuwenhuys, ten Donkelaar ve
Nicholson (1998), Bsliim 22, 1804.

. Paragraf dogrudan Dean, Redgrave ve Westby'ye (1989, 146) dayanmaktadir.

. Daha yeni yéntemler ortaya ¢iktikga, PAG'de kesin bir stitun diizeninin agir1
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basitlestirme oldugu gériilmektedir. Bunun yerine, hiicreler aktif veya pasif
savunma davraniglarim segmek igin farkh beyin alanlarindan gelen ¢oklu
inhibitér ve uyaria girdileri entegre ediyor gibi gériinmektedir (Tovote ve
ark. 2016).

9. Baglantilar, oradaki hiicre gévdelerinin yogun paketlenmesi nedeniyle
“kompakt” olarak adlandirilan substantia nigranin alt kismindadr.
Substantia nigranin gérsel aktivasyonu i¢in bkz. Comoli veldigerleri (2003).

10. “Mesaj molekiilde degildir” ifadesi Thompson'mn (2000) 5. bélimiinden
alinmigtir.

11. Bu ve sonraki paragraflar dogrudan Thompson'dan (2000, 140- 141)

alinmigtir.

4. BOLUM

1. Bu paragraftaki agiklama Broca'dan (1861) alinmustir. Cevrimigi geviri,
Toronto York Universitesi'nden Christopher D. Green tarafindan geligtirilen
bir internet kaynag olan Classics in the History of Psychology'de mevcuttur,
http://psychclassics.yorku.ca/Broca/aphemie-e.htm.

2. Bu ve sonraki iki paragraftaki tartigma biiyiik él¢tide Finger'a (1994, 38-40)
dayanmaktadr.

3. Bu paragraftaki ve sonraki iki paragraftaki metin Dunn ve Kirsner'e (2003)
dayanmaktadir. Tarihsel olarak iki 6nemli makale Lashley (1952) ve
Teuber'dir (1955). Mitkemmel bir modern tartigma i¢in Young, Hilgetag ve
Scannell’e (2000) bkz..

4. Tartigma Plaut’a (1995) dayanmaktadir. Hasta PW Patterson ve Marcel
(1977) tarafindan ve hasta CAV Warrington (1981) tarafindan bildirilmistir.

5. Ancak modiiler olmayan sistemler de baraj yaglandiginda ifte ayrigmalara
yol agabilir; bkz. Plaut (1995, 314).

6. Shallice ve Cooper (2011) tarafindan yapilan tammlar.

7. A1, A2,vb. bélgeler bir F fonksiyonunu o;-tJakla§a L;yguladlklarmda, durum
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kavramsal olarak tammlanmakta olan senaryodan oldukga farkhdir. Blim
10'da gelistirildigi gibi, bélgeler kiimesini {A1, A2, .. .} bélgeler kiimesini,
birlikte F fonksiyonunu treten bir bélgeler ag olarak diigiinebiliriz. Bu
konulari giindeme getirdigi icin Marco Viola'ya tesekkiir ederim.

Bu paragraftaki 6rnek Passingham, Stephan ve Kétter (2002) tarafindan
tanimlanmugtir.

Mayr (2004) tarafindan mitkemmel ve kisa bir inceleme yapilmigtir.

5. BOLUM

. Parvizi'nin (2009) mitkemmel makalesine bkz.; ayrica Finger'a (1994,271) bkz..

. Walter Cannon’in ¢aligmalarinin tarihsel tartigmas: Carroll'a (2016, 17- 21)

dayanmaktadir. Cannon hakkindaki diger materyaller Finger'dan (1994)
alinmugtir.

fging bir gekilde, Bard bagimsiz olarak ¢aligmig ve Cannon ile yalnizca tiroid
bezinin innervasyonu tizerine yapilan ve olumsuz sonuglara yol agan ve
yaymlanmayan ilgisiz caligmalarda is birligi yaprmgtir (Bard 1973).

Bard (1934) “biling” terimini agik¢a kullanmaktadir.

. Tartigma ve referanslar icin bkz. Pessoa (2013, 230- 231).

Bkz. McEwen (1998); O'Connor, O’Halloran ve Shanahan (2000); ve
paragrafin sonunda kardiyovaskiiler hastalik gelistirme olasihginin kaynag

olan Bross chot, Gerin ve Thayer (2006).

. Paragraf Feinstein ve digerlerinden (2013, ek materyal) kopyalanmigtir.

Sonraki paragrafta alintilanan SM hastasinin yag: Feinstein ve arkadaglan
(2011) tarafindan bildirilmigtir.

Ornegin, merkezi amigdala dopaminerjik ventral tegmental alana ve
komsu substantia nigra pars compacta'ya; noradrenerjik locus coeruleus’a;
serotonerjik raphé gekirdeklerine ve kolinerjik bazal 6n beyin gekirdeklerine
projeksiyon yapar.

flgili konularin olagandistii bir tartigmasi i¢in Paré ve Quirk’e (2017) bkz..
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10. Tartigma hala sonuglanmig degil, ancak bugiin daha niiansh oldugunu
séylemek belki de giivenlidir. Birgok g¢ahigma “otomatik” ve “otomatik
olmayan” igleme odaklanmak yerine, duygusal algimin hangi kogullarda ve ne
6lgiide tercih edildigini belirlemeye ¢aligmaktadur.

11. Gérsel korteksin modiilasyonunun kismen amigdalanin gorsel kortekse
olan baglantilariyla iligkili olduguna inanilmaktadir. Ancak muhtemelen
bagka bircok devre de isin i¢indedir (Pessoa 2013).

12. Yine, Paré ve Quirk (2017) tarafindan hazirlanan mitkemmel makaleye bkz..

13. Bkz. Pessoa (2010, 2013). Bir sonraki paragrafta tartigilan al yanakh
maymunlarda tasarruf ve harcama davramgi calismas: Grabenhorst, Hernddi
ve Schultz’a (2012); insan fonksiyonel MRI ¢aligmas: ise Zangemeister,
Grabenhorst ve Schultz’a (2016) aittir.

14. Thompson (1999, 5- 6, 13) tarafindan aktarildig1 tizere.

15. Olds ve Milner (1954) ve Olds'a (1958) dayanmaktadur.

16. Bu farkh kortikal bélgelere projeksiyon yapan orta beyin hiicreleri
birbirleriyle i ice gegmistir (frontal kortekse projeksiyon yapan bir hiicre
temporal kortekse projeksiyon yapan bir hiicreye komgu olabilir). Buna ek
olarak, tekil néronlar siklikla dallanarak farkl kortikal bélgelere kollateral
aksonlar génderir (6rnegin, bir hiicre hem prefrontal hem de pariyetal
kortekse yansiyabilir). Genel olarak, projeksiyon sistemi olduk¢a daginiktir.

17. Bu paragraf Schultz'dan (2016, 24) kelimesi kelimesine alinrmstir. Sonraki

paragraf ayn1 kaynaga dayanmaktadur.

6. BOLUM

1. Macmillan (2002) Gage vakasini kapsamli bir ekilde ele almakta ve Gage'in
kisiligindeki degisiklikler de dahil olmak tizere Gage hakkinda yazilanlarin
¢ogunun biiyiik sl¢iide folklorik oldugunu giiglii bir gekilde savunmaktadir.

2. Sagirtic1 bir gekilde, Gage hakkindaki Wikipedia girisi oldukea dikkatli bir

sekilde tammlanmug ve referans verilmigtir; bkz. “Phineas Gage,” Wikipedia,
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M8n, Macmillan'dan (2004) alint1, https://en.wikipedia.org/wiki/Phineas_
Gage#MS8.

3. James'in (1884) tinlii makalesi bir duygunun ne oldugunu énermigtir;
“bilince getirilme” ile ilgili alint: Lange’den ([1885] 1922, 75) alinmugtur.

4. Vogt (2009, 12) tarafindan yapilan alinti, beyin cerrahlan J. Bancaud ve J.
Talairach (1992) tarafindan yapilan orijinal ¢alismaya dayanmaktadir.

5. Finger'a (1994, 40) bkz.. Ornegin, 1931 yihnda, bu alandaki liderlerden biri
olan Otfried Foerster s6yle demistir: “Gtiglii faradik [elektriksel] stimiilasyon
bir konviilsiyon tretir. . .”

(Foerster 1931, 310).

6. Broca'nin orijinali Fransizca olan anitsal makalesinin Ingilizce cevirisini
yillarca aradiktan ama bulamadiktan sonra, gevirisini yaptirmaya ¢aligtim.
Journal of Comparative Neurologynin (Brocamin ¢ahigmasimn ilk olarak
ortaya cikmasindan kisa bir siire sonra, 1891'de kurulan bir yayin) destegiyle,
makale tam olarak yaymlandi ve nihayet Ingilizce konusan okuyuculara
sunuldu. Bkz: Broca (2015). _

7. Bkz. Neafsey (1990, 155- 156). Bu makale otonom sinir sistemi tizerine
yapilan aragtirmalara dair iyi bir tarihsel perspektif sunmaktadir.

8. Bkz. Vogt ve Vogt (1926). Vogt (2009) tarafindan singulat korteks tizerine
hazirlanan derleme miitkemmel bir ¢caligmadir.

9. Bkz. 6rnegin Etkin, Egner ve Kalisch (2011). Spesifik ¢alisma Raczka ve
digerleri tarafindan yapilmstir (2010).

10. Bkz. Wager ve digerleri (2013). Bu etkili ilk rapordan bu yana, aragtirma
grubu bu konuda kapsaml yayinlar yapmugtir.

11. Ben de dahil olmak tizere uzun bir nérobilimci listesi gegtigimiz on yillar
boyunca bu noktaya dikkat gekmistir.

12. Benim de yararlandigim Saper (2002) iyi bir kaynaktir.

13. Bkz. Craig (2002, 2009); ayrica bkz. Damasio (1999).
14. Inen baglantilar ¢ogunlukla posterior insulada bulunur (Yasui ve ark.,
1991); ancak muhtemelen anterior insulada da mevcuttur.

15. Koenigs ve Tranel'den (2006) alinan agiklama.
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16. “Edinilmig sosyopati” Eslinger ve Damasio (1985) tarafindan tartigilms ve

1.

“Psikopati” girisinde giizel bir sekilde 6zetlenmistir, Wikipedia, son degisiklik
4 Ocak 2022, 20:19 UTC, https://en.wikipedia.org/wiki/Psychopathy.

7. BOLUM

Tarihsel tartigma igin bkz. Finger (1994).

2. Alint1 igin bkz. Broca’min 1878 tarihli makalesinin Journal of Com parative

w
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Neurology'deki ¢evirisi (Broca 2015, 2553). Ayrica bkz. Pessoa ve Hof’un
(2015) yorumu.

. Quiroga ve digerleri (2005); ayrica bkz. A. Gosline, “Why Your Brain Has

a ‘Jennifer Aniston Cell,” New Scientist, 22 Haziran 2005, https://www.
newscientist.com/article/dn7567-why-your-brain-has-a-jennifer-aniston-cell/.
Bkz. Moran ve Desimone (1985) tarafindan yapilan ve sonraki yirmi yilda

daha aynintili olarak incelenen ¢aligma.

. Bu paragraftaki tartisma Gazzaniga, Ivry ve Mangun'dan (2009, 426)

alinmigtir.
Bu paragrafta Fransiz nérologtarafindan yapilan sira digi gahgma Lhermitte’e
(1983) aittir. “Kalgalara saglikh bir fiske” geklindeki alint1 Gazzaniga, Ivry ve
Mangun’dan (2009, 426) alinmugtir.

Stroop goérevi ve Wisconsin kart siralama gérevine iligkin tartigmalar
Miller ve Cohen’e (2001) dayanmaktadir. Brenda Milner'n déniim noktast

niteligindeki caligmas1 Milner'da (1963) rapor edilmistir.

. Bu paragraf, “oyunun kurallan” ifadesi de dahil olmak tizere Miller ve

Cohen’e (2001, 168) dayanmaktadir.

. Bu, Stephen Grossberg'in galigmasinin temel fikirlerinden biridir; 6rnegin

bkz. Grossberg’e (2021).
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8. BOLUM

“Sezgi pompalar1” terimi Dennett’ten (2013) ahnmustir.
Bu ekosistem 6rnegi Carroll'dan (2017, 126) alinmugtir.

Bu bakteri 6rnegi de Carroll'dan (2017, béliim 3) alinmugtir.

. Bkz. “Lotka-Volterra Denklemleri,” Wikipedia, erisim tarihi 28 Temmuz

2020, https:// en.wikipedia.org/wiki/Lotka-Volterra_equations.

. Bu paragraf biiytik élgiide Juarrero'ya (1999, 7) dayanmaktadir. “zuhur

etme” terimi ilk olarak 1870’lerde George Henry Lewes tarafindan Problems
of Life and Mind adl kitabinda énerilmig ve Wilhelm Wundt tarafindan
Introduction to Psychology adli kitabinda ele alinmugtur.

. Bu ifade Deacon’'dan (2011, 166) alinmugtur.
7.
8.

Paragraf Levine ve digerlerinden (2017) ahnmugtir.

Bkz. Bairey, Kelsic ve Kishony (2016). Sadece birkag yil 6nce, Levine ve digerleri
(2017, 61) “ekolojistlerin bir arada yasamayi nasil tasavvur ettiklerinin
diizenli bir parcas: haline gelmek igin tist diizey etkilesimlerin gizeminin
¢oziilmesi gerektigine ve bunlarin mekanik temellerinin tanimlanmasinin

bunu yapmanin bir yolu olduguna” isaret etmistir.

. Istikrar sorunu gék mekaniginin merkezinde yer aliyordu. Ornegin, diinya

ve giines gibi iki cisim ne tiir yériingeler sergiler? Iki cisim problemi 1734
yilinda Johann Bernoulli tarafindan tamamen ¢éziilmiistiir (kardesi Jacob,
biiyiik sayilar yasasinin ilk versiyonu da dahil olmak tizere olasilik alanindaki
katkilariyla tinliidir). [kiden fazla cisim igin (6rnegin ay, diinya ve giines) bu
problem yiizyillar boyunca matematikgileri ugragtirmigtir. Dikkat gekici bir
sekilde, ti¢ cismin hareketi, 6zel durumlar haricinde, genellikle tekrar etmez.
Bkz. “Three- Body Problem,” Wikipedia, son degisiklik 3 Ocak 2022, 09:31
UTC, https://en.wikipedia.org/wiki/Three-body_problem, ve]. Cartwright,
“Physicists Discover a Whopping 13 New Solutions to Three- Body Problem,”
Sci ence, 8 Mart 2013, http://www.sciencemag.org/news/2013/03/physicists-

discover-whopping-13-new-solutions-three-body-problem.

10. Daha teknik olarak, 1960’lara kadar, ¢ekimi cisimler faz uzaymn basit
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geometrik alt kiimeleri (bir sistemin olasi durumlariyla baglantili), 6rnegin
noktalar, ¢izgiler, yiizeyler ve ii¢ boyutlu uzayin basit bélgeleri olarak
digiiniiliyordu (bkz. “Attrac tor,” Wikipedia, son degisiklik 24 Ekim 2021,
13:11 UTC, https://en.wikipedia.org /wiki/Attractor).

11. Von Bertalanffy (1950), “sistem” ve “biitiinliik” gibi kavramlarin, ki bunlara
“zuhur etme” ve “karmagikhik” kavramlarini da ekleyebiliriz, muglak ve hatta
biraz mistik oldugunu ve gergekten de birok bilim insaminin bu kavramlarla
kargilagtiginda giivensizlik gosterdigini belirtmigtir.

12. Ayrica daha énce bahsedilen “Ug Cisim Problemi”, Wikipedia ve J.
Cartwright, “Physicists Discover a Whopping 13 New Solutions to Three-
Body Problem,” Newton'un gezegen hareketine olan ilgisinin tartigldig

bélimde belirtildigi gibi.

9. BOLUM

1. Ug katmanl basit bir korteks bigimine sahip olan baz siiriingenler bunun
bir istisnasidir.

2. “Higbir sigan hi¢bir maymunun atasi olmamigtir” ifadesi, bu bsliimdin ilk iki
paragrafinin dayandign Hodos ve Camp bell'den (1969, 345) alintilanmugtur.

3. Bu paragrafin kaynaklari arasinda Bernardi (2012), Burghardt (2013),
Mikhalev ich, Powell ve Logan (2017) bulunmaktadur.

4. Temel gahgmalardan bazlari J.- P. Ewert tarafindan yapilmig ve Ewert
(1987)’de 6zetlenmigtir.

5. Daha fazla tartigma ve baglica referanslar igin Pessoa’ya (2018b) bkz..

6. Bkz. Bubélimde tartigilan temalarin gogunun 6nemli 6lgiide derinlemesine
gelistirildigi Pessoa ve digerlerine (2019).

7. Bu kisimlar anterior singulat korteks ve temporal lobu igermektedir.

8. Iyi bir tartisma Salamone ve Correa (2012) tarafindan yapilmistir ve asagidaki
paragraf buradan alinmigtir.

9. Aktif modeller arasinda Pezzulo ve Cisek (2016) ve ‘Pezzulo, Rigoli ve Friston
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(2015) yer almaktadir.

10. Schneider (2014, 581) beyinevrimi tizerine yazdig1 mitkemmel kitabindagok
benzer bir sey 6nermektedir: “Neokorteks memelilerde baskin girdi kaynag
haline geldikge, neokorteksin tiim islevlerini striatal devreye getirmistir.”

11. Amigdala’'nin evrimiyle ilgili olarak néroanatomistler tarafindan yapilmg
pek ¢ok mitkemmel ¢alisma bulunmaktadir. Yakin tarihli, kapsamh bir
¢alisma Medina ve digerleri (2017) tarafindan yapilmgtir.

12. Bazolateral amigdala ve ventral striatum arasindaki baglantilar ¢ok
énemlidir; ancak dorsal striatuma giden yollar da vardir (Amaral ve ark.,
1992). Tartigilan yollar, pallial amigdalanin intra-telensefalik devrelerini,
bazal ganglionlarin pallial-subpallial devreleri ve 6n beyin tabamnin diger
boélgeleri (genisletilmis amigdala gibi) ile iligkilendirir. '

13. Wagner (2014) tarafindan kapsaml bir gekilde ele ahnmugtir.

14. Analizler, tiirler arasinda amigdala boyutundaki genel farkhliklar1 hesaba
katmugtir. Ornegin, insanlar ve goriller diger tiim hayvanlardan énemli
6lgtide daha biiyiiktiir ve bu nedenle sadece genel viicut ve beyin boyutlarina
gore daha biiyiik bir amigdalaya sahip olmalar1 beklenir. Bkz. Barger ve
digerleri (2012, 2014). Korteksin kargilagtirilmasiyla ilgili olarak bkz. Rill ing
ve Insel (1999); 6n lobla ilgili olarak bkz. Semendeferi ve digerleri (2002).

10. BOLUM

. Bu bélimdeki fikirler Pessoa’da (2014, 2017b) daha teknik olarak

—

gelistirilmigtir.
2. Kisa bir siire sonra Barabdsi ve Albert (1999) tarafindan ¢ok etkili bir makale
daha yaymlanmstir. Bu makaleleri takip eden yillarda muazzam miktarda

aragtirma yapilmgtir.

w

. Burada Kennedy ve isbirlikgilerinin ¢aligmalar 6zellikle faydalidir (6rnegin,
Markov ve ark. 2013). Fare ve primat verilerinin tartiglmas: igin bkz.

Gdmanut ve digerleri (2018).
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4. Kortikal-alt kortikal-orta beyin sistemlerinin olagantistii bir incelemesi igin
bkz. Heimer ve digerleri (2007); ayrica bkz. Pessoa ve digerleri (2019).

5. Bu 6rnekler laboratuvarimin aragtirmalarindan alinmugtir; bkz. Pessoa (2013).

6. Bkz. Bourdy ve Barrot'a (2012). Bu béliimde tartigilan anatomi igin ayrica
bkz. Nieuwenhuys, Voogd ve van Huijzen'e (2008).

7. Pessoa’da (2017b) gelistirilen kavram.

‘11. BOLUM

1. Bkz. “Tiim Nobel Odiilleri,” Nobel Prize Outreach AB 2022, NobelPrize.org,
erigim tarihi 8 Ocak 2022, https://www.nobelprize .org/prizes/lists/all-nobel-
prizes/.

2. Dunsmoor ve digerleri (2015) tarafindan iyi bir tartigma sunulmugtur.

3. Bkz. Herry ve digerleri (2006). Sinapslardaki morfolojik degisiklikler igin
bkz. Tovote ve digerleri (2016).

4. Bkz: Herry ve digerleri (2008) ve Do- Monte ve digerleri (2015).

5. Buve bir sonraki paragraf Scoville ve Milner'a (1957) dayanmaktadur.

6. Bu ve sonraki paragraflarda yer alan materyaller igin bkz. Wiken heiser ve
Schoenbaum (2016), Eichenbaum ve digerleri (2016), Jeffery (2018) ve Barry
ve Maguire (2018) tarafindan yapilan tartigmalar. Hipokampus ve “hafiza
haritas1” fikri icin Buzséki ve Moser’e (2013).

7. Maren, Phan ve Liberzon’a (2013) dayanmaktadir; ayrica bkz. Maren (2011).

8. Bkz. Jones ve Mishkin’e (1972). Buve bir sonraki paragraftaki materyal igin
iyi bir kaynak Schoenbaum ve digerleridir (2011).

9. Wikenheiser ve Schoenbaum’da (2016) gézden gegirilmigtir.

10. Bkz. Fanselow ve Lester’a (1988). Paragrafin sonundaki sincap yilani 6rnegi
Hirsch ve Bolles’e (1980) aittir.

11. Kags davranuglar tizerine yakin tarihli mitkemmel bir bakig agis1 i¢in bkz.

Evans ve digerlerine (2019). Ayrica bkz. Pessoa, Medina ve Desfilis (2022).

a
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12. BOLUM

. Bkz. “Homolojiler,” Evrimi Anlamak, Kaliforniya Universitesi Paleontoloji

Miizesi web sitesi, Haziran 2020, https://evolution.berkeley.edu/evolibrary/
article /0_0_0/lines_04.

. Ciimle Murray, Wise ve Graham’dan (2017, 35) édiing almmugtir: “Bir yap1

evrim sirasinda yeni iglevler kazanir, ancak atasi daha temel bir seye kadar
izlenebilir.” Paragrafin sonuna kadar hipokampiisiin tartigilmas: da onlarin
mitkemmel ¢aligmasindan 6diing alinmigtir.

Bkz. Striedter (2005). Wikipedia'nin just-so- stories sayfasi ashnda olduk¢a
iyi; bkz. “Just- So Story,” Wikipedia, son degisiklik 13 Aralik 2021, 18:52
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eyin-davranis iligkisini inceleyen kitaplar ya
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ya da beynin davraniglarin olugumundaki

roliinti cok fazla detaya girerek anlagilmaz
kilmaktadir. Luiz Pessoanin Dolanik Beyin kitabr ise,
alandaki diger caligmalardan ayrilan bir ézellige sahip.
Insan beyninin karmasik ve cok katmanli yapisina
yonelik kapsamli bir aragtirma ytiriiten Pessoa, zihinsel
stireclerimiz ile duygusal deneyimlerimizin birbirleriyle
nasil i¢ ice gectigini ele aliyor ve beyin-davranis iliskisi
incelerken indirgemeci ve detayci yaklagimlardan uzak
durmaya 6zen gosteriyor. VakifBank Kiiltiir Yayinlar:
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