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GIRIS

insan ve hayvan davrami aciklamaya yonelik c¢ahmalar, bugiin uzayda
koloniler kurmay! planlayan insagloinun zihninin gleyisini ve sinirlarini anlamaya
iliskin 6nemli katkilarda bulunnstur. Psikoloji biliminde davrasgi aciklamak Uzere
uyaricl-tepki strecine dayanan c¢ok sayidaki motlgtaricilarin ayirt edilmesi’nin
davrangin ortaya ¢ikmasindaki anahtar roliigarét etmgtir. insan, hayvan ve hatta
makine zekasinda temel sureclerden birisi olan iayayirt etme ve kategorileme
guinimuizde Psikoloji, Noérobilim, Felsefe, Bilgisaygilimleri, Linguistik gibi pek ¢cok

disiplinin ortak olarak ¢adtigi bir konu haline gelnstir.

Felsefede kategorileme surecineskin ilk katkilar Platon ve Aristo’dan
gelmektedir. Platon ilk kez nesneleri benzer okieltine gore gruplandirmanin énemine
isaret etmgtir. Aristo ise kategorileme surecini ilk kez sisiatik hale getirmy ve
yasayan seyleri (hayvanlari ve bitkiler) céli 6zelliklerine gore gruplandirma
girisiminde bulunmstur. Boylece Aristo, bilimde bugiin kullanilan g taksonominin

temellerini atmgtir.

Uyarici ayirt etme ve kategorileme sireci bilimsiédinin organize edilmesinden,
gunlik hayatimiza kadar her alanda vazgecilmezibinsel slem olarak kaygmiza
ctkmaktadir. Uyarici ayirt etme becerimiz olmaksigemek yemek, kogmak, karar
vermek, tehlikelerden korunmak, sosyalskilierimizi sitrdirdirmek gibi temel
aktivitelerimizi gerceklgtirmemiz olanaksizdir. Kategorileme ise, algi, @konomik
disinme, bellgi organize etme ve problem ¢6zme gibidoiliher yonine katkisi olan

onemli bir zihinselglemdir.

Pek cok psikopatolojinin altinda da uyaricilari gdo deserlendirememe ve
kategorilendirememe probleminin yattigorilmektedir. Orngin fobilerde korkulan
nesneye olan abartilgnkorku duygusu, korku nesnesine benzer olan ydrdayan pek
¢cok uyariciya ya da farkl ortamlara genellenmeikigdorku nesnesine gkin ayirt
etme ya da korku duygusunun sadece uygun uyaramangbriimesi ve dier uyarici
durumlarinda gosteriimemesislde bir rahatlama gayabilmektedir. Benzegekilde
bazi sinir kilik bozukluklarinda gecmgte oluturulan yanlg kategorilendirmeler

kisinin tim davranglarini, sosyal ikkilerini, karar verme ve problem ¢ézme sureglerini



etkilemektedir. Orngin, “Tim kadinlar giinahkardir’ gibi bir kategoridirme yapan
bireyin kadinlara ikkin davranglarinin normal olmasi beklenemegizotipal Kisilik
bozuklygunda da birey duydiu sesleri ve gordiu goruntuleri kendisi dinda baka bir
seye atfeder. Ygadgl hallisinasyonlari ve gercek duyumlarini ayirt raddigi icin
dinyaya ilgkin algisi, karar verme surecleri ve problem ¢Oozraeerileri bozulur. Tim
bu drneklerde uyarici ayirt etmeyeakin problemlerin ygandgi dikkati cekmektedir.

Insanlarda uyarici ayirt etme sureci, bebeklik dindenbalamaktadir. Bebek ilk
olarak annesinin goruntisi, kokusu, sesi gikiticedzellikleri ayirt etmeyi @renir.
Sonrasinda yakininda bulunan insanlari ve yabanenart etmeye bgar. Etrafindaki
nesnelerle ve insanlarla olan etkifei sonucunda ayirt etme becerisi geli Hatta
cocuklarda dil becerisi tam olarak gelieden 6nce “araba” ve “kopek” gibi basit
kategoriler ayirt edilebilir. Cocuklarin kategorialiklerini 6grenirken uyaricilarin
benzerliklerine ve farkliliklarina odaklandiklare wetskinlerin bu konuda c¢ocuklari
yonlendirerek kategori gienmeyi kolaylatirdiklari dinilmektedir. Bu sekilde
cocuklar, sayisi giderek artan yeni uyaricilarlgikastiginda onlari uygun kategorilere

gore gruplandirabilmektedir.

Insanlar da dahil olmak (izere tiim organizmalarigaiyakalimi ve genlerinin
devami icin dg@al ortamlarda karlasilan seylerin Dbelirli 0Ozelliklerine goére
kategorilendirilmesi ve davragtarinin ona gore ayarlanmasi gerekmektedir. §ime
organizmanin karlastigl bir seyin zehirli olup olmady, av mi yoksa avci mi olgu
veya turdain cinsiyetinin ayirt edilmesi organizmanin sgen-kalimi icin  kritik
gorunmektedir. Bu nedenle bu zihinsel mekanizmaimm tirlerde farkl dizeylerde de

olsa ortak olarak getliigi gortlmektedir.

Sunulan arglirmada, insanlarla ve geér memeli tlrlerle pek ¢cok ortak zihinsel
isleme sahip olan guvercinlerde uyarici ayirt etmekategorileme sirecinin altinda
yatan sinirsel sistemlerin ve noronaleyisin incelenmesi hedeflengtir. Bu amacla
glvercin beynindeki bazi yapilarin bu zihinsel sleee katkisinin davragsal

yontemlerle ve tek-hiicre kaydi yontemiyle inceleanpdanlanmgtir.



Uyarici Ayirt Etme ve Kategorileme

Organizmalar hayatlar boyunca st uyarici kaynaklarinin  bombardimani
altindadir. Ancak sinirh enerji kapasitesi nedénigrganizmalar sadece kendileri icin
Onem talyan uyaricilara tepkide bulunmgileni gosterirler. Buna bgi olarak, bazi
uyaricilarin variginda belirli davranlarin ortaya cikarilmasi buna kar diger
uyaricilarin varginda ortaya c¢ikarilmamasi “uyarici ayirt etme” wancilarin ortak
Ozelliklerine gore olgturulmus gruplar arasindaki ayirt etmgemi de “kategorileme”
olarak adlandirilir. Uyarici ayirt etme sireci esib@&renme formu olan aimadan, en
karmalk karar verme sureclerine kadar pek coksbdl slemin altinda yatmaktadir.
Dogada kagilasilan bazi uyarici durumlarinda belirli bir tepkinortaya konulmasi
pekistirici bir durum ile sonuclanirken, bazi uyaricirdmlarinda tepki vermek negatif
bir durum ile sonuclanir ya da organizma i¢in anidnr sonuca yol agmaz. Temelde
organizmalar enerjilerini saklamagikminde olduklari i¢cin anlamli bir sonuca yol
acmayan uyariciya tepki vermemegrénmek de organizmaninggam kalimina dolayli
olarak katkida bulunur. Genellikle ayirt etme ddesmde iki uyaricidan birinin
sunumu dgada oldgu gibi pekitirecle sonlanirken, derinin sunumu pekiirec ile
sonlandiriimaz. @enme psikolojisinde peftirec ile sonlanan uyarici S+ ve pgkiec
ile sonlanmayan uyarici da &arak ifade edilir.

Ancak, cevremizdeki uyaricilar coksiili bicimlerde ve gérintimlerde olduklari
icin bazi durumlarda davragarimizi basit uyarici-tepki oruntllerine goére arga
etmemiz mumkuin dgldir. Karsilastigimiz eski ve yeni uyaricilari etkili bigekilde
kodlayabilmemiz icin bunlari kategorilememiz gereledir. Kategorileme, kategori
bilgisinin uyarici sinifinin yeni Uyelerine transfedilmesini gerektirir. Dolayisiyla,

kategorileme, duyusal girdileri yorumlama ve engegime becerimizi ifade eder.

Guvercinlerin ve dier hayvanlarin gegibir uyarici seti igerisindeki uyaricilari
ayirt edebildikleri ¢gtli calismalarla gosterilngtir. Herrnstein’a (1979) gére hayvanlar
egitim asamasinda kullanilan uyaricilari birebigrénmekten ziyade ayirt etmeyi bir
takim siniflama kurallarina gore gercekirler. Ornesin, gorsel uyaricilar dalga boyu,

siddeti ve aci gibi standart fiziksel boyutlar bakmeian kategorilendirilebilir.



Kategorileme sureclerini ve altinda yatan mekanlamaaciklamak igin ggtli
teoriler ortaya atilngtir. Bunlardan biri olan karar siniri teorisiecision bound theoyy
deneklerin tepkilerini, algisal alanin farkl bdlgene gére ayrimayi gendiklerini
varsayar. Bir nesneyi kategorilendirirken, o nesmdrangi alana difitigine karar verir
ve onunla ilgkili bir tepki veririz. Birbiriyle yarsan tepkilerle ilgkili olan bdlgeler
arasindaki bolunme, “karar sinir” olarak adlandir Kategori @&renme karar
sinirlarinin - @renilmesi olarak tanimlanmaktadir (bkz. Ashby ve délax, 2005).
Insanlarda kategorigpenmesini test etmek amaciyla kural-temelli katédgare gorevi,
degistirilmi s prototip gorevi, hava tahmini gorevi ve bilgi-egitasyon gorevi gibi gli
kategorileme gorevleri kulaniimaktadir. Ashby veddax (2005), bu goérevlerde farkh

kategori sistemlerinin devreye gigihi 6ne strmektedir.

Smith ve Grossman (2008) ise, Uc farkli kateg@reiime sisteminin oldiwnu
One surmitdr: (1) Calsma bellgi (working memory, (2) acik uzun sureli bellek
(explicit long-term memo)y(3) ortiik uzun-sireli bellekniplicit long-term memony

Calisma Bellgi: Calisma bellegi sinirh miktardaki bilginin (kabaca 4 madde)
sinirl bir zaman icerisinde (saniyeler) aktif tatasi ve manipule edilmesidir. Bilginin
acik olarak temsil edildi varsayilir. Bu sistemin kismen de olsa prefroktteks ve
posterior parietal korteks tarafindan yonegiddusunulmektedir. Cadima bellginin
kural-temelli kategorilemeye katkida bulugdu 6ne sourilmektedir. Kural-temelli
kategorilemede ilgili kategorinin kriterleri acikrksekilde tanimlanir ve kategorileme
islemi, bu kriterlere gore yapilir. Bgekilde yapilan kategorileme, c¢gha bellginin
standartglevleri olan secici dikkati ve gecici depolamayrejdirir.

Acik Uzun-Sareli BellekBuyuk miktardaki bilginin pasif bigsekilde uzun strel
olarak (saat-yil) depolanmasidir. Bilginin buradallanmasinin medial temporal lob ile
ilgili oldugu, bu sistemden bilginin geri getiriimesinin isegrital korteks alanlari ile
ilgili oldugu 6ne sdrulmektedir. Agik uzun-sureli bellek orriekaelli ve prototip-

temelli kategorileme ile ikilendirilir.

Ortilk Uzun-Sireli BellekBu sistemin 6zelfii farkindalgin olmamasidir. Bu
sistem prefrontal korteks, posterior parietal kkstga da medial temporal lob tarafindan
yonlendiriimez. Farkindalik olmadagleyen bu sistem igin pek ¢ok yapinin katkisinin



olabilec&i dustunulmektedir. Ortilk uzun-sureli bedi@ iliskili oldugu kategorileme
turleri teori-temelli kategorileme ve gina @Grenmesidir Kabit learning. Teori-temelli
kategorilemede bir test maddesinin belirli bir kmteye dahil olup olmagh, bu test
maddesinin 6zelliklerinin kategoriyi aciklayan “téadle uyusup uysmadgina baglhdir.
Alisma @Grenmesi ise, hava tahmini gorevi ile aciklanmaktaBu goérevde her bir
denemede 1-3 gorsel oruntd sunulmaktadir. Katilana, her bir setteki uyaricilarin
GUNES ya da YAGMUR kategorilerinden hangisine ait olglina karar vermeleri
gerekmektedir. Ancak buradaki kategorileme olasalétir. Cunkl her bir denemenin
ardindan bir geribildirim verilghi icin 0grenen ksi kategorilerin kritik 6zelliklerine
ili skin hipotez test etmek durumundadir. Hipotez téstege dayanan bu kategorileme

turd alsma @renmesi olarak adlandirilir.

Smith ve Grossman (2008), hem kural-temelli hem lEnzerlik-temelli
kategorilemenin ayni anda ve etkila icerisinde caltigini 6ne surmektedir. Buna
ornek olarak da Allen ve Brooks’un (1991) y@ptieneyin sonuglarini ele algtardir.
Bu deneyde katilimcilardan, kendilerine gosterjyapay hayvanlart YAPICILAR ve
KAZICILAR olmak Uzere iki kategoriye gore ayirmalastenmitir. Egitim asamasinda
bir grup denge uyaricilari hangi kurallara gore kategorilendéderi soylenmytir
(6rnezin, eger bir hayvarsu Ozelliklerden en az ikisine sahipse —uzun bacaldasivri
bir viicut ve noktalarla kapliysa bir YAPICI'dir; gitse KAZICI'dir). ikinci gruba da
ayni uyaricilar sunulmuancak herhangi bir kural séylenmakategoriyi kendilerinin
tahmin etmesi beklenstir. BOylece kural grubunda, csina bellgi temelinde,
benzerlik grubunda ise ortuk uzun-sireli bellek ébnde kategorilemenin yapilmasi
sglanmstir. Test g@gamasinda bazi 6zellikleri bakimindan YAPICI, bazeltkleri
bakimindan KAZICI grubuna giren yabanci uyaricisunulmytur. Kurala goére
YAPICI grubuna dahil olan, gorunti bakimindan dki egtteki YAPICI'ya benzeyen
uyaricilar “pozitif uyum”; kurala gore YAPICI olarama gorinti bakimindan
KAZIClI'ya benzeyen uyariciya da “negatif uyum” adeerilmistir. Eger kural
grubundaki denekler, yabanci uyaricilarn gercektarala gore kategorilendiriyorsa,
hem pozitif uyum hem de negatif uyum uyaricilarin¥APICI olarak
kategorilendirecektir. ger denekler drnek-temelli bir kategorileme yapigors zaman

pozitif uyum uyaricilarini YAPICI olarak, negatifyum uyaricilarint KAZICI olarak



degerlendireceklerdir. Kural grubundaki denekler, ridgayum uyaricilarinin % 55'’ini
YAPICI olarak dgerlendirirken, benzerlik grubunda yer alan denekBér 86'sini
KAZICI olarak deserlendirmitir. Smith ve Grossman’a goére, bu sonuclar sga
bellegine dayanan kural-temelli kategorilemeye ve aciknaglreli bellge dayanan

ornese benzerlik temelinde kategorilemeyaret etmektedir.

Acik uzun sureli bellek igerisinde ele alinan kat@gmenin soyutlama-temelli ve
ornek-temelli olmak Uzere ikekilde gerceklgebilecgsi 6ne surtulmektedir. Soyutlama-
temelli (@bstraction-based kategorileme, organizmanin kategori bilgisini iyen
durumlara tamasini spglarken, Ornek-temelli gxemplar-based kategorileme,
yasantinin detaylariyla birlikte kodlanmasingkanaktadir (bkz. Cook ve Smith, 2006).
Ornek-temelli akilda tutmada organizma, kategomeéterini ayri, bireysel bellek
yasantilari olarak yeni karastigi uyaricilari kategorilemekte kullanir. Soyutlamasia,
organizma ornekler ile varolan gantilardan yola ¢ikarak, bu 6rneklerin ozelliklerin
iliskin bir soyutlama yapar ve bir prototip sturur. Kaslilastigli yeni uyaricilari, bu
prototipe gore dgerlendirir. Soyutlama yaparak tanimada gorsel mistefarkli girdi
sekillerini, hic benzer olmasalar bile, ayni cikéntsiline goére kodlamayigéenmesi
gerekir. Ornekleme temelinde tanimada ise, cok drerdsalar bile farkli girdi
sekillerinin farkl temsiller olaraksienmesi gerekmektedir.

Prototip kodlama néronal dizeyde gadiiginda, bir kategorinin tim 6érneklerine
tepkide bulunan ancak fa kategorilerin drneklerine tepkide bulunmayanteler
(n6ronlar) olmasi beklenir. Ornek-temelli kodlamadae, farkli nitelerden
(n6ronlardan) olgan bir populasyon, bir kategoriye ait sinirli sakidornee tepkide
bulunur. Béyle bir durumda her bir néron, kiictuk @mineklem setine tepkide bulunur ve

bu drnekler néronun secici olgw belirli 6zellikleri paylair (Vogels, 1999).

Marsolek (1999), soyutlama-temelli ve &rneklemediim kategorileme
stratejisinin birbiriyle celitigini; bu nedenle bu stratejilerin butin bir sistemagyade
farkll alt sistemler tarafindan kullanifini 6ne sirmektedir. Bu teoriye gore, soyutlama
kategori altsistemi sol hemisferde etkili bekilde slenirken, drnekleme altsistemi,gsa
hemisferde etkili bigekilde slenmektedir. Ayrica Marsolek’in ortaya koyglw 6nemili

bir nokta da bu iki stratejinin goérsel bélgeler daha Ust diizey bolgelerde nasil temsil



edildigine iliskindir. Marsolek’e gore, soyutlama kategori alt teisi, bir gorsel
altsistemdir ve sadece gorsel yapiyakih bilgiyi isler. Ancak farkli girdisekilleri,
gorsel alan-sonrasip@st-visual alt sistemlerde ortak olarak ayni anlamsal bégiy
ulasiyorsa, gorsel altsistemin bir parcasi bu egkihdi geribildiime duyarli hale
gelebilir. Bu geribildirimin  sonucunda goOrsel adt&m bu girdi sekillerini
kategorilemeyi @renir ve ayni ¢iktiyr harekete gecirir.

Insanlarda her iki stratejinin kategorileme suretifsirkli asamalarinda ¢ajtig
Oone sdrdlmektedir. Guvercinlerin de 6nce ornek-temekilda tutma stratejisini
kullandg1; sonra bu 6rneklerden soyutlama ygpifade edilmektedir. Orrgn Cook ve
Smith (2006), insanlarin ve guvercinlerin kategomk stratejilerinin karastirildig
calismalarinda, farkl renkler iceren oruntilerin her ilr tarafindan benzegekilde
kategorilendirildgini gostermgtir. Her iki tlr de prototipleri ve tipik orintileristisna
oruntilerden daha hizhgéenmitir. Oncelikle tipik 6zellikler ve sonrasinda bypik
Ozellikleri tsgimayan ornekler grenildigine gore ilk gamada soyutlama, sonrasinda
ornekleme-temelli akilda tutma stratejisi kullaraktadir. Bu nedenle, agamacilar,
kategori @renmenin, soyutlama samasindan, ©6rnekleme-temelli akilda tutma

asamasina dgru ilerledigini 6ne sturmektedirler.

Smith, Chapman ve Redford (2009) insanlari ve mayarubir kategori §renme
gorevinde test etrglierdir. Cook ve Smith’in cagmasi ile benzer bigekilde bu iki ttr
de @renmenin erken samalarinda tipik uyaricilari, istisna uyaricilarddaha iyi
Ogrenmglerdir. Bu durum, kategorilerin genel yapisindaki uzmanlama olarak
degerlendirilmistir. Gorevde uzmanima arttikca, hem insanlarin hem de maymunlarin
istisna uyaricilara gkin kategorileme performanslari yuksetim. Bu da, kategorilerin
ogrenilmesinde ikincil olarak devreye giren drnek-gtimakilda tutma stratejisingaret
etmektedir. S6z konusu kategorileme surecleringamharda, primatlarda ve farda
benzerekilde ¢alstigi gortlmektedir.



Guvercinlerde Uyarici Ayirt Etme ve Kategorileme Siiecleri

Uyarici ayirt etme ve kategorileme insanlarirsayainda oldgu gibi diger
organizmalarin ygminda da kritik rol oynadh icin pek cok tirde yaygin olarak
gozlenmektedir (maymunlarda: Dasser, 1988; Freedniiasenhuber, Poggio ve
Miller, 2003; sempanzelerde: Thompson, Oden ve Boysen, 1997; laidan
McDonald, Jones, Richards ve Hong (2006); sakalahaanabe, Mayer ve Bischof,
2008; guvercinlerde: Ghosh, Lea ve Noury, 2004;akeva, Freiburger ve Wasserman,
2006).

Cok sayidaki deneysel bulgu glvercinlerin gagdar, su yuzeyi ve insan yuzleri
(Herrnstein, Loveland ve Cable, 1976; Huber, Tromdolt, Aust ve Grass, 2000) gibi
dogal kavramlari ve harfler, seckisiz noktalardansafu orintiler (Blough, 1982;
1985), cizgiler (Cerellaa, 1980) gibi yapay kavramlgsrenebildiklerini gosternstir.
Guvercinler daha 6nceden ayirt etme becerisingpsalmadiklari bu uyaricilari hem
ayirt etmeyi hem de genilen bilgiyi yeni uyaricilara transfer etmeyi

ogrenebilmektedirler.

Guvercinlerde dier kus tUrlerinden farkli olarak di ve erkek gtvercinlerin
gorunumleri arasinda belirgin farkhliklar yoktu®uvercinlerin de kendilerine yabanci
olan guvercinlerin cinsiyetini gorintilerine bakarabelirleyemedikleri  6ne
surulmektedir. Ancak, Nakamura, Ito, Croft ve Westk (2006), guvercinlerin,
egitildi ginde dger guvercinleri resimlerine bakarak cinsiyetlerigére ayirt etmeyi
Ogrenebildiklerini ve bu ayirt etme becerisini yemsimlere transfer edebildiklerini
gostermglerdir.

Guvercinlerin soyutlama becerisinekiin bir calsmada ise Cook, Katz ve Cavato
(1997), guvercinleri doért farkli ayirt etme goéredenesitmislerdir. Bu gorevler uyarici
resimlerin sekilleri, renkleri, buyuklgi ve ordntist bakimindan @gklik
gostermektedir. Guvercinler tim ayirt etme goéremledgrenmgler; ayrica bu ayirt
etme bilgisini yeni érneklere transfer edebilaidir. Bu sonuclar, primat tdrlerinde

oldugu gibi givercinlerin de gorsel bilgiyi soyutlayatifini gostermstir.



Bu uyaricilarin dyanda givercinlerin insan resimleri ile insan olmayasimleri
birbirinden ayirt edebildiklerine ve bu resimlerasl klediklerine iliskin pek c¢ok
calisma bulunmaktadir. Guvercinlerde insan figurli awgtrne ilk olarak Herrnstein,
Loveland ve Cable'in (1976) cstnalariyla test edilnstir. Arastirmacilar (1976)
guvercinleri sadece insan resmini gagalamalari iteemsitmislerdir ve itim
surecinden sonra guvercinler ilk kez gordukleramsesimlerini ayirt etmede oldukca

basarili tepkiler vermglerdir.

Aust ve Huber (2001) bu ayirt etme goérevini yaparkga da uyaricilar
kategorilerken guvercinlerin nasil bir strateji lamdiklari Gzerinde durnstur.
Arastirmacilar maddeye-6zgitém-specifi¢ ve kategorik ¢ategorica) olmak Uzere iki
tip stratejinin  kullanilabilecéni ifade etmgtir. Glvercinler maddeye 6zgu
kategorilemede, @tim asamasinda kullanilan uyaricilaraskin 6zellikleri akilda tutup;
bunlari gecmiteki pekitirilen ve pekstirilmeyen 6rneklerin psikofizik 6zellikleri
temelinde yeni uyaricilara genelleyebilirler. Kaigg veya analitik kategorilemede ise,
glvercinler kategoriye 06zgu 6zellikleri soyutlayigeni uyaricilara bu 6zellikler

temelinde benzer tepkilerde bulunabilirler.

Aust ve Huber (2001) iki ¢aima ile guvercinlerin hangi stratejiyi kullargini
test etmgtir. Arastirmacilar (2001) denekleri bir grup insan-insamayan renkli resmi
ayirt etmek ve bu ayirt etme becerisini yeni uytara transfer etmek Uzere
egitmislerdir. Daha sonra resimler deneklere siyah-beylarak ya da piksellerinde
bozulma yaratilarak sunulmuwe givercinlerin performansi test editin Denekler
maddeye-0zgu stratejiyi kullaniyorsa, renkleri veykselleri deistiriimis uyaricilara
tepkide bulunmamalari gerekir. Ancak analitik batégorileme stratejisi kullaniyorlarsa
psikofizik 6zellikleri bakimindan yeni olan ancadliger orneklerle ortak noktalar
tastyan yeni resimleri dgru bir sekilde ayirt edebileceklerdir. Deneyin sonuglari
glvercinlerin uyarici ayirt etme sirecinde uyarenginin énemli bir faktor oldgunu
ve kategorilemede global 6zelliklerden ziyade decedunulan drneklerin yapisina ait
kicuk elemanlarin taninmasinin gerekli @dou gostermiir. Diger bir deneyde de
kategorik bilginin kullanilip kullaniimagdini test etmek igin givercinlerin negatif

uyaricl olarak tanigh fon resimleri, Uzerine tanidik olmayan insan mdsri



yapstirilarak sunulmstur. Denekler bwsekilde sunulan insan resimlerine yuksek bir
tepkide bulunmgtur. Bu bulgu guvercinlerin insan resmineskln bir soyutlama
yaptgini ve bu o6zellikleri yeni uyaricilar kategorilekte kullandgini gostermitir.
Arastirmacilar, son deneyi de g6z 6niunde bulunduranaky maddeye-6zgi hem de
kategorik bilginin paralel birsekilde depolangini ve kategorileme sirecinde bu
ikisinin de gerekli oldgunu 6ne strmglerdir.

Aust ve Huber (2002) bir sonraki gahalarinda insan ve insan olmayan resimleri
ayirt etme surecinde hangi uyarici 6zelliklerinnitik rol oynadgini anlamak icin bu
gorevde gitilmis guvercinlere farkh uyarici 6zelliklerini icereesimler sunmglardir.
Hedefin boyutu ve yapisinin énemli offly insan siluetlerinin tepkiyi ortaya ¢ikarmak
icin yeterli olmadgl bulunmytur. Buna ek olarak eller ve kollar gibi bazi eleraan
insan kategorisi icin iyi bir yordayici oldu; buna kayin, ayaklar, bacaklar ve derinin

renginin 6nemli olmagh bulunmutur.

Guvercinler insan figuruna ayirt edebilmektedircaky s6z konusu ayirt etme iki
boyutlu bir figirin belirli fiziksel 6zellikleri kgilamasi sonucunda mi ortaya
citkmaktadir yoksa guvercinler insan figurineskiln bir temsil olgturup, insan
resimlerini bu temsile gére mi gerlendirmektedir? Aust ve Huber (2006) bu soruyu
cevaplamak tzere guvercinlere bazi kisimlari e&kik insan resimleri gostergterdir.
Denekler bu resimlerlegdildikten sonra, eksik parcalari iceren resimleggrmeyen
resimlerden daha cok tepkide bulurglandir. Bu bulgu resimlerin aslinda temsili olarak
tanindgini ve guvercinlerde temsili kavramanin gidau gosterngtir. Ancak temsilin
olusturulmasinda uyariciya ait kiguk elemanlarin 6neoidiusu gorulmigttr. Takip
eden cakmalarinda Aust ve Huber (2009), insanlarlasaydisi olan, gtimden
gecirilmis guvercinleri, “kafasi olmayan insan resimleri” #gitilmis guvercinleri ve
daha 6nce hi¢ insan kafasi gormgngiivercinleri test etrglerdir. Test slrecinde
glvercinlerin (1) gitimde gordukleri viicut bélumleri ve eksik olan widbolimleri
arasinda; (2) onceden gorulen bolumler ve rasgete gbrintileri arasinda ve (3)
onceden eksik olan bolumler ve deri gorintilersarda secim yapmalari gerelstiri.

Bu testlerde kafasi olmayan insanlarlgitiBnis glvercinler ve hi¢ insan kafasi
gormems olan denekler, eksik vicut bolumlerine (Gtime kafa eksik) tepkide
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bulunmada bgarisiz olmglardir. Bu ¢algma guvercinlerde temsili kavramanin okdu
gortsini  desteklengtir. Herrnstein (1979), guvercinlerin uyaricilarazen belirli
Ozellikleri temelinde, bazen de daha soyutlama liewhe ayirt ettiklerini 6ne strngtiir.
Soyutlama diizeyinin mekanik 6rintl tanima sistéensimile edilmesi zordur. Ingle’a
(akt. Hernstein, 1979) gore, bu daha alt dizey rorgaalarda gorsel ayirt etmenin
Ozellsmesiyle evrimsel surecte daha gec ortaya gilknnikapasite olabilir.

Yamazaki, Aust, Huber, ve Guntarkin (2007), AustHber’in (2002) yapgi
deneylere benzer bir dizi deney yagmancak guvercinleri monokuler ve binokuler
kosullarda test etmglerdir. Kuslarda sg@ ve sol gbzden gelen bilginin optik kiyazmada
tamamen caprazlanmasi bilgisinden yola cikarak, eginlerin sg§ ya da sol
hemisferinin kategorileme sirecine nasil bir katiptgini incelemglerdir. Yamazaki
ve arkadglar1 (2007) yaptiklar ilk deneyde sol g6z gdsemisfer kgulunda deneklerin
egitildikleri insan ve insan olmayan resimleri daha ayirt ettigini gézlemglerdir.
Ancak yeni resimleri iceren transfer testinde iggld arasinda anlamli bir fark olmad
bulunmutur. Arastirmacilar yeni, eski figir ve arkaplan resimleninicesitli
kombinasyonlarini sunduklarinda, deneklerin sol fg& hemisfer kgulunda, sg g6z
/ sol hemisfer kgdundan daha ¢ok zorlandiklarini bulgtardir. Genel olarak sol g6z /
s& hemisferin tanidiklik ve konfigtirasyon ile ilgkararlardan; sag6z / sol hemisferin
ise yerel ipuclari temelinde kategori-tanimlayizelikleri islemekten sorumlu oldiw

one surdlmatdr.

Guvercinler farkli tirden ¢ok sayidaki uyariciynrayetme kapasitesine sahiptir.
Kirsch, Kabanova ve Guntirkin (2008), guvercinlemyaricilari hangi 6zelliklerine
bagli olarak kategorilediini inceledikleri calgymalarinda guvercinleri uyaricilari
renkleri temelinde vesekilleri temelinde gruplamak Uzerezigmislerdir. Calsmada
orngze-ssleme (natching to sampjeislem yolu izlenmg; givercinin drnek ilesekil
veya renk bakimindan ayni kategoriye dahil olanrigyga (S+) tepki vermesi; ancak
ilgisiz olan uyariciya (S-) tepki vermemesi geregtmi Calisma bulgulari givercinlerin
kategorileme sirecinde o©ncelikle rengi kullandikiar sekle gore kategorileme
yapabilseler de bu bilgiye en sonsbarduklarini gostermgtir. Ayrica guvercinlerin
tepkilerini sekillendirmekte S+nin, S-den daha etkili giduoulunmuytur.
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Kategorilme stratejisini etkileyebilecek bir dk@a faktdr de uyarici setinin
buyukligtidur. Kendrick ve Wright (1990),g#im asamasinda kullanilan 6rneklerin
sayisina bgi olarak kavram @grenme performansinin agini gozlemglerdir.
Ogrenilen uyarici sayisi arttikga&r@nilen kavramin soyutlama olagilida artmaktadir.
Ayrica, aratirmacilar, kucuk uyarici seti kullanifginda ezbere akilda tutma yoluyla
dgrenmenin gercekigigini one surmslerdir. Daha fazla uyarici ol@unda 6rnek-
temelinde gleme devreye girerken, uyarici sayisi daha da faldagunda prototip-
temelinde gleme s6z konusu olmaktadir. Uyarici sayisi ¢cokganida uzun sureli bellek
kapasitesi yeterli olmagh icin guvercinler uyaricilarin ortak Ozelliklerini@skin bir
soyutlama yapmak zorunda kalabilirler. Bu bulgulasslarda dgisen kaullara bal
olarak devreye giren birbirinden farkli iki kategeme sisteminin varfina karet

etmektedir.

Uyarici Ayirt Etme ve Kategorileme ilelliskili Sinirsel Yapilar

Gerek insanlarla gerek hayvanlarla yapilan katégyoe calgmalari, basit uyarici
ayIrt etme ve kategorileme sireclerinde farklitsfilarin kullanildgini géstermitir. Bu
durum, uyarici ayirt etme ve kategorileme siregthritek bir sinirsel birimden ziyade
birden fazla sinirsel birimin etkit@mli olarak rol oynadiina karet etmektedir. Bundan
sonraki bolimde insanlarda ve primatlarda bu sérdel rol oynady distuinulen bazi

sinirsel yapilara ikkin literatlire yer verilmektedir.
Prefrontal Korteks (PFC)

Prefrontal korteks (PFC) tim kortikal duyusal sisterle ve premotor kortikal
alanlarla kagilikli baglantilar icermektedir §ekil 1). Bu denli geni bir sinir g ile
kusatilmis olmasi nedeniyle PFC, pek cok duyusal, motor veetioi islevierde rol
oynamaktadir. Dolayisiyla, bu bdlgenin ayni zamamgkricilarin kodlanmasi, kategori

0grenme veya bunun davrasal sonuclarinda da rol oynayabilgcéngorulebilir.

Bir fMRI calismasinda (Reber, Wong, Buxton, 2002) denekttalardan olgan
oruntileri kategorileme gorevini yaparken, oksipkiartekste azalan aktivite ve PFC’de
artan bir aktivite oldgu bulunmugtur. Muhtemelen, ilk gamada oksipital loblarda

islenen gorsel bilgi, kategorileme sirasinda PFCraadfer edildi icin artik oksipital
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loblarin klem yapmasi gerekmemektedir. Bu durum kategorilsirecinde PFC’nin

onemli bir rol Ustelengine isaret etmektedir.

Sekil 1 Prefrontal korteks (PFC) cok sayida duyusal vetomdoélgelerden girdi

almaktadir.

Kategorileme sirasinda PFC dizeyindeki ndronalilkeqk incelenmesi amaciyla
maymunlarla yapilan elektrofizyoloji cghnalari da PFC’nin 6nemingaret etmektedir.
Ornezgin Muhammad, Wallis ve Miller (2006), rhesus mayaumda prefrontal
korteksin kategorileme slrecinde soyutlama kunaNar davramgsal tepkilere ikkin
noronal sinyallerin en gugclgekilde ve ortalama olarak en erken donemde ortegtesc
bdlgelerden birisi oldgunu gosternsiir.

Gorselsekillerin kategorilenmesinde PFC’nin nasil bir minadgini incelemek
Uzere yapilan bir ¢caimada Freedman, Riesenhuber, Poggio ve Miller (200@sus
maymunlarinin PFC bdlgesinden kategorileme goreeissida elektrofizyolojik kayit
almistir. Calsmada maymunlara sunulan uyaricilarin kedi ve kdgakgorisine gore
siniflandinimasini gerektiren bir géregrétilmistir. Arastirmacilar ¢ boyutlunorph
programi kullarak belirli derecelerde kedi ve Ueliderecelerde kopek imgesine
benzeyen uyaricilar hazirlagtardir. Maymunlar uzun bir gigim sirecinin ardindan

kategori sinirlariniqategory boundrydogru bir sekilde ayirt edebilir hale gelgierdir
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ve kategoriye gecikmeliskeme (lelayed-match to categQry gorevinde test
edilmislerdir. Bu gérevde maymunlara sunulan ilk kategeami ile sonradan sunulan
morf uyaricisi ayni kategoriye dahil ise, maymupedall birakmasi gerekmektedir. Bu
kosulda maymun meyve suyu ile ddullendiriimektedigeE morf uyaricisi farkl bir
kategoriye dahil ise, maymunun tepkide bulunmanaaskinci uyarici sunulana kadar
beklemesi gerekmektedir. Maymunlaripitan asamasi tamamlandiktan sonra lateral
PFC’den ve inferotemporal korteks (ITC) ileglentili olan PFC’den kayit alingtir.
Arastirmacilar, PFC’deki noéronlarin, uyarici kategarisitemsil eden bir aktivite
oruntiisu gosterdini gozlemilerdir. Ornesin denekler % 60 oraninda kedi kategorisine
dahil olan bir uyariciya ve % 60 kOpek kategoristtahil olan uyariciya farkh tepki
oruntileri gostermgtir. “Kategori-secici” noronlar, ayni kategoridekyarici ciftleri icin
benzer atdeme oruntlsu gosterirken, farkli kategorilereusiarici ciftlerine gosterilen
atesleme oruntileri farkl olmgtur. Ornein, ilk kategoride yilksek bir afieme
oruntistu gosteren bir ndron, ikinci uyaricinin farkir kategoriye dahil olmasi
durumunda dgilk bir atgleme oruntlsu gosterstir. PFC’deki bu néronlar, gérevdeki
gecikme ve test arg@h boyunca guclu kategori sinyalleri gostegtini Bu gecikme
sirasinda devam eden aktivitenin uyaricinin akudiamasi ve ¢agma bellgi ile ilgili
oldugu disundlebilir. Ayrica bu bdlgedeki néronlarin  aktivgtein, maymunlarin
davranglari ile iliskili bulunmasi kategorileme sirecinde ve kategoréesirecine kg

olarak motor tepkilerde PFC’nin énemli bir rol ogigana saret etmektedir.

Freedman ve arkaglari (2002), bulduklar etkinin @enmeden kaynaklanip
kaynaklanmadiini anlamak icin maymunlari ayni uyaricilarla yeig kategoriyi
ogrenmeleri icin gitmislerdir. Uzun bir gitim doneminin ardindan agarmacilar yine
onceden kayit aldiklari PFC bolgelerinden kayit 1glem ve yeni @renilen ¢
kategoriye 0zgu secici noronal tepkiler gozlgderdir. Ancak, ilging bir sekilde
buradaki ndronlarin artik eski iki kategoriye gaiegil, yeni kategorilere gore kodlama
yaptgl bulunmutur. Sonuclar, buradaki néronlarinsrénmeye bgh bir plastisite

gosterdgine isaret etmgtir.

Freedman ve Miller (2008), yaptilari gahalarin sonucunda goérsel uyaricilarin
kategorilenmesine gkin iki ©Oneri getirmgtir: (1) Sekil kategorileri 6nce gorsel
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kategorileme ile ilgili alanlar (ITC) tarafindan ddanir. Bu durumda, keutikh

baglantilarindan dolayi, ITC'nin kategori secici gieti, PFC'de kategori bilgisine
ulastinilir. (2) PFC, ilk kategorisleme stirecinde daha aktif bir rol oynarken; ITQ; Us
duzey gorsekekil ozelliklerini yansitir; ancak, kategori Uy@he iliskin olarak daha

soyut bir bilgi sleme gorevinde yer almaz.

Kategorileme sirecinde Uzerinde durulmasi gerekemdgka konu da kategori
ogrenmenin ilk gamalarinda ve @enme gerceklgikten sonra hangi bdlgelerde
aktivasyonun ortaya cilgn sorusudur. Genellikle camalar, kategori bilgisi
kazanildiktan sonra ortaya c¢ikan beyin aktivasydmarinde durmgtur. DeGutis ve
D'Esposito (2009) ise, ilkgienme gamasindan sonra kategorizasyonun griedilmis
kategorizasyona dostiirilmesi sirasindaki sinirsel gigikleri anlamak icin insanlarla
bir fMRI calismasi yapmtir. Deneklerin gitim asamasindaki 100. denemesi ve 4250.
denemesindeki performanslari sirasinda hangi bdygtgelerinin aktif oldgunu
incelemsilerdir. Kategori @renmenin ilk gamalarinda da, iyi@enmenin gercekitigi
sonraki gamalarda da ITC , medial temporal loblar (MTL), ddaganglia, premotor
korteks (PMC) ve prefrontal korteks gibi alanlardétivite g6zlenmgtir. Ancak,
arggtirmacilar, iyi @renilmis gorevde kategori karari sirasinda, ITC, MTL ve PMC
arasindaki koordinasyonun agtha dikkati cekmylerdir.

PFC’nin kural @grenmede ve davragsal kategorilemede nasil bir rol oyngidi
inceleyen bir bgka calsmada Wallis, Anderson ve Miller (2001), maymunladirli
bir kurala gore tepkide bulunmalar kdwginda 6dul elde edebilecekleri bir gbrev
Ogretmislerdir. Arastirmacilar, 6nce hangi kuralin gecerli olgoa belirlemeye yonelik
olarak farkli modalitelere (gorselsitsel, tad) ait bir ipucu verngir. Sonrasinda ard
arda iki resim sunnglardir. Sunulan ipucuna Pl olarak farkh kurallar devreye
girmistir. Ornesin, deneklere 6nce yi bir ekran sunuldgunda (ipucu), ikinci
uyaricinin ilk gosterilen uyaricidan farkh olmatirumunda tepkide bulunmak 6dile
ulasmayi s&lamaktdir. Ancak, ikinci gosterilen uyarici ilk uya ile ayni ise,
maymunun tepkide bulunmamasi gerekmektedigeDbir ipucu olarak meyve suyu
tadi sunuldgunda ise, kural ilk ve ikinci uyaricinin ayni olmasnucunda tepkide

bulunulmasidir. Bu durumda iki uyarici farkli iseaymunun tepkide bulunmamasi
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gerekmektedir. Denekler bu gorevde uzmgiiigan sonra PFC bolgesinden kayit
alinmstir. Arastirmacilar kurali belirleyen ipucunun veriggidonemde tepkide bulunan
noronlar tespit etrgierdir. Ayrica, hem ipucundan sonra hem de ilk e¢fk&n
uyaricidan sonra bu noronlarin aktivitesindesaoldugu gozlenmgtir. Genel olarak
bulgular, PFC néronlarinin ipuclarini davrgal kategorilere gore gruplayabgdii
gostermgtir.

PFC’nin yukaridan ggiya {op-dowr) isleme slreclerinde de 6nemli bir roli
oldugu bilinmektedir. Yukaridan sagiya kontrol sirecinde PFC'nin, @ir beyin
bdlgelerindeki bir diziglemi yonlendirdgi distintilmektedir. Buna i§kin teorilere gore,
bilginin ilk olarak gorsel sistem yoluylssasidan yukariya geginden sonra yukaridan
asaglya kontrol sdrecleri kritik bir rol oynamaktadiGénis, Schendan ve Kosslyn,
2007). Yukaridansmgiya isleme sirecleri, nesnelerin gélgede kalmaedinesneler
tarafindan kapatiima, zayikik kosullari gibi nedenlerden dolayr net bgekilde
algilanamadiklari durumlarda kategorileme surecidéereye girmektedir. Bu gibi
durumlarda nesnelereskin kategorileme siresi 6nemli dl¢iide artmakta8chendan
ve Kutas, 2007; akt. Ganis, Schendan ve Kossly@i7RdGanis, Schendan ve Kosslyn
(2007), nesnelerin belirsiz gériuntimleri s6z konotlugunda nasil kategorilenglni
anlamak icin fMRI ve davragsal interferans metodunun kullangdiiki calisma
dizenlemglerdir.  Arastirmacilar, piksellerinde cikarma yapilarak goriiti
zayiflatilme olan nesnelerin kategorilenmesinin yukaridsagga isleme strecinde yer
alan fronto-parietal beyingtari ile daha ilgkili bulunac&ini 6ne strmglerdir. Bu
nedenle bdyle durumlarda, PFC, inferior ve supeparietal alanlarda daha fazla
aktivasyon olagani ayrica gorsel bilgi Gzerinde daha fazldem yapilacgl icin
oksipital, ventral temporal ve inferior posterioarigtal kortekste de daha gucli
aktivasyon ortaya cikagani 6ne surmglerdir. Buna kagin alternatif bir aciklama ise,
belirsiz imgelerde daha az gorsel Ozellik @duicin bunlarin daha az (nitede
aktivasyona yol acaga yonundedir. Cajmanin fMRI bulgulari, fronto-parietal beyin
bdlgelerinin goérintlsi zayiflatiimimgelerin kategorilenmesinde, uzun-sireli bhgtie
geri getiriimesinde, ¢calma bellgi ve 6rtik dikkatin yukaridansagiya kontroliinde rol
oynadgina saret etmektedir. Ayrica bulgular belirsiz imgelerkategorilenmesi
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surecinde ggidan yukariya d#l, yukaridan aagiya kontroliin etkili oldgunu
gostermgtir.

Viggiano ve arkaddari (2008) da, nesnelerin kategorilenmesinde ddirim
belirsiz olmasinin etkilerini farkli bir yontemlalgmislardir. Aratirmacilar (2008) bu
suregte PFC’nin bir altalani olan dorsolateral metal korteksin (DLPFC) rolinu
transmagnetik uyarim yontemini (rTMS) kullanarakcatemstir. rTMS uyardgi
bdlgedeki noral aktiviteyi gecici olarak durdurmakte uyarildgl bolgenin glevini test
etmeye imkan <ggamaktadir. Argtirmacilar deneklere kisa sdreli olarak farkh
kategorilere ait (canh ve canli-olmayan) resindenmylardir. Bu resimlerin gérunttsu
farkli derecelerde bulanik hale getiriktii. Deneklerden en kisa siirede resimlerin ne
oldugunu tahmin etmeleri istengtir. Kontrol kosulunda ise uyaricilar deneklere net bir
sekilde sunulmgtur. Deney sirasinda gave sol DLPFC’ye transmagnetik uyarim
yapilmstir. Genel olarak rTMS’in tepki suresini arttigdl ve bu etkinin kategoriye
O0zgu oldgu bulunmgtur. rTMS, “canh” kategorisinde tepki suresindetigx yol
acarken, “canli-olmayan” kategorisinde boéyle binsar yol acmanstir. Ayrica rTMS
hem sol hem de §&DLPFC’ye uygulandiinda canli imgelere gkin tepkiler 6nemli bir
bicimde azalmgtir. Fakat canli kategorisindeki bu etkiye sol DIIPfin daha buyuk
katkida bulundgu g6zlenmgtir. Ancak, imgelerin net oldiu kontrol kgulunda rTMS
ile DLPFC uyarimi hi¢ bir etki yaratmaghtr. Bu durum, 6zellikle duyusal bilginin
zayIf olmasi durumunda nesne tanimadaki sinirgga LPFC’nin kritik roltine garet
etmektedir. Gorsel bilginin net ve zengin gidukontrol kgulunda muhtemelen gorsel
bilgi DLPFC’ye ulgmadan 6nce ITC gibi gorsel bilgieme merkezlerindglenmekte
oldugu icin DLPFC’nin gecici olarak bloke edilmesi perftans tzerinde bozucu bir
etkiye yol acmamstir. Ayrica Viggiano ve arkadkari uyaricilarin belirsiz§i
durumunda tepkide bulunmanin insanlar igin atagaledden kalma bir 6neme sahip

oldugunu ve DLPFC’nin bu konuda 6zejhais olabileceini 6ne surmgilerdir.

Sunulan literattirsiginda PFC’nin kategorilemenin g#i asamalarinda ve géli
turlerinde 6nemli bir rol oynagh ve kategorileme ile gkili olan duyusal ve motor

bdlgelerle etkilgim icinde oldgu gorilmektedir.
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Inferotemporal Korteks (ITC)

Kategori bilgisinin  glenmesi icin aday olarak dlintlebilecek beyin
bdlgelerinden birisi temel gorsel 6zellikleglemekten sorumlu olan inferotemporal
kortekstir (ITC). Temporal lobun anterior ventraltiminde yer alan inferotemporal
korteks Qekil 2), V4 ve posterior IT korteks gibi gorsel fiorisleme vesekil tanima
bdlgelerinden girdiler almaktadir. ITC ayni zamamnaadial temporal yapilarla, PFC ile
ve parietal korteks ile gantilidir (Freedman ve Miller, 2008). ITC ndronfan csitli
uyaricilarin gorsel kategorilenmesinde rol oygath iliskin calsmalar (Freedman ve
Miller, 2008; Sigala ve Logothesis, 2002;Vogels99Pmevcuttur.

[kineil premotor alan

p—

Premotor alan <
Broca alani Heinail
gorsel
korteks

l ll Angular girus
\

Binineil gorsel korteks

P

Prefrontal korteks A.

Wernicke alanl
isitsel korteks
Inferotemporal korteks

Sekil 2 insan beyninde inferotemporal korteksin (ITC), pefal korteksin (PFC) ve

cevrelerinde yer alan gir merkezlerin gosterimi.

Ornezin, Volgels'in (1999) tek-hiicre camasinda maymunlarga¢ ve @ac
olmayan resimleri ayirt etmek uUzeregitdmistir. Egitimden gegen denekler,
kategorileme gorevini yaparken ITC’'den tek-hicrgdeaalinmstir. Anterior temporal
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korteksteki ndronlarin uyaricilara secici olarakkieverdigi bulunmutur. Bunlardan
bazilari bir kategorinin tim orneklerine tepkiddumurken; bazilar sadecgigldikleri
kategorinin 6rneklerine gkin secicilik gésternstir. Dolayisiyla bu néronlar tam olarak
bir kategori prototipini yansitmamaktadir. Fakatlidebir néron populasyonunun
egitim alinan kategorinin tim olasi tyelerine tepkisldunmasi, bu ndronlarin 6rnek-
temelli kodu kullanarak kategorilemeye katkida Imdlusuna karet etmektedir.
Vogels’e gore, anterior temporal korteks, postefl@’den girdi almaktadir ve bu yapi,

gorsel bilginin ve nesne ile gkili bilgilerin daha ileri dizeydesienmesiyle ilgilidir.

Logothesis ve Pauls (1995; akt. Vogels, 1999) ITd@onlarinin ayni uyaricinin
farkli gorinumlerine farkl tepkilerde bulunglunu, dolayisyla bu néronlarin tek bir
objenin sinirh sayidaki gorinimuini kodkads 6ne strmgtir. Vogels (1999), anterior
temporal korteksteki néronlarin kayit sirasindagatilenen karmgk uyaricilara secici
olarak tepkide bulundiunu goézlemitir. Bu noéronlardan bazilari kategoriye 6zgi bir
sekilde tepkide bulunmuve talim edildikleri kategorinin 6rnekleri taraflan da aktive
edilmistir. Buna kagin, tek bir temporal néronun aktivasyonu bir kategwototipini
temsil etmemektedir. Vogels bdyle néron populasgonin 6érnek-temelli kodlama

yaparak kategorilemeye katkida bulunabifgeedne surmgtir.

Sigala ve Logothesis (2002) maymunlarin ve insamlaayni kategorileme
stratejilerini kullandgini gostermytir. Arastirmacilar (2002) makaklara cizgilerden
olusan ylz resimleri ve balik resimleri gosteghardir. Her bir sematik ytz, dort
degisen Ozellge sahiptir: Gozlun yukselg, gozlerin yakinlgli, burnun uzunlgu ve
agzin yukseklgi. Maymunlarin uyaricilan kategorileyebilmeleriinggdzin ve gzin
yuksekligini dikkate almasi gerekmektedifematik baliklar ise yine dort 6zeje
sahiptir: Sirt ylzgeci, kuyruk, karin yizgecleri &&z. Baliklarda ise kategorizasyon
ancak sirt yuzgeci ve kuyruk temelinde yapilabiltedk. Deney sirecinde deneklere
tek bir uyarici sunulmuve uyarici birinci kategoriye dahil ise birinci meelaya, dger
kategoriye dahilse ikinci manivelaya basmalari kerigtir. Maymunlar bu gorevde %
98'lik bir basar1 gosterdikten sonra anterior inferior tempoaitéksten tek-hiicre kaydi
alinmstir.  Calsma bulgulan kategorileme yapmak icin O6nemli olaryanci
Ozelliklerinin, ITC’deki néronlar tarafindan kodldsgini gostermtir.
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Muhammad, Wallis ve Miller (2006) ise, kategorilensérecinde soyutlama
kurallarina ilskin hangi noéral yapinin kodlama yapti incelemek Uzere rhesus
maymunlarini gitmislerdir. S6z konusu gorevde iki soyutlama kuraliuowhaktadir:
Maymunlar birbirini izleyen iki resmin ayni ya darkli olmasina b#i olarak
manivelayl tutumak ya da birakmak zorundadir. Byl uyumlu resimlerin gelmesi
durumunda maymun manivelayr birakirsa 0dul almaktaddyumsuz gelmesi
durumunda ise maymunun manivelayl tutmasi gerekedaktDolayisiyla maymun,
davrangini o anda hangi kuralin gecerli oflina bagli olarak belirlemek
durumundadir. Denekler bu gorevde uzun bir si@éldikten sonra % 85’lik bgari
gostermglerdir. Deney sirasinda prefrontal korteks, premddarteks (PMC), inferior
temporal korteks (ITC) ve dorsal striatumdaki (STiRyonlardan kayit alinrgtir. Buna
gore, kurallar ve davragsal tepkiler en gulcliekilde ve ortalama olarak en erken
donemde PMC’de sonra PFC’de ve sonra STR’de ogdyaistir. ITC'deki ndronlarin
cok azi kurallari ve davraghari temsil etmgtir. Buna kagin, algisal bilgi, daha guclu bir
sekilde ve ortalama olarak daha erken donemde IT@idaya c¢ikmgtir. Bunu PFC
izlemis; PMC’de ve STR’de algisal bilgiye ¢kin olarak olsa bile ¢cok zayif noral
aktivite old@gu gozlenmgtir. Bu durum kategorileme surecinin ilkseanasi olan
algilama surecinde ITC'nin rol oynagina; kategorilemenin goreli olarak sonraki
asamasl olan kategoriye gkin davrangin ortaya c¢ikarilmasi surecinde PFC, PMC ve

STR’nin roline garet etmektedir.

Freedman, Riesenhuber, Poggio ve Miller (2003 d@tileme siurecinde PFC ve
ITC'nin rolint kasllastirabilmek icin bir argtirma desenlenngierdir. Maymunlar
kategoriye gecikmeligieeme goérevinde @tildikten sonra PFC ve ITC’deki néronlardan
tek-hiicre kaydi almtir. Kategori gorevi, maymunlarin kedi ve kdpek dgrilerine
gore uyaricilari ayirt etmesini gerektigtm. Arastirmacilar (2003),morph programi
kullanarak kedi ve kdpek resimlerini bigtemisler; belirli derecelerde kedi ve belirli
derecelerde kopek olan st resimler tdretmglerdir. DMC goérevinde, maymunlarin
arka arkaya sunulan 6rnek ve test uyaricisinin &gtegoriye ait olup olmagini
belirlemesi gerekmektedir.gér drnek ve test uyaricisi ayni kategoriye ait denek
manivelaya basarak meyve suyunu icebilmektedierErnek ve test uyaricisi farkli

kategorilere ait ise, maymun test uyaricisi sidesitepki vermeden beklemeli ve

20



ardindan gelen test uyaricisina (ikinci uyaricilakat 6rnek uyarici ile ayni kategoriden
olmaktadir) manivelayi kullanarak tepkide bulunmali Maymunlar buslem yolu ile
aylarca gitildikten sonra kategori sinirlarini genmglerdir. Sonra ITC’deki ve
PFC’deki noronlardan kayit alinmayasl@amstir. Arastirmacilar ITC’deki néronlarin
sekil ya da ozellik yleme ve algisal grenmeye ilgkin tepki orantuleri sergiledini;
PFC’de oldgu gibi kategoriye 6zgu bir secicilik gostermedikteérbulmuslardir. ITC
noronlari tipik olarak tercih ettikleri uyaricilagaicli tepkide bulunmy ayni zamanda
tercih edilen uyariclya daha az benzer olan uyaecilda zayiflayan tepkilerde
bulunmuylardir. Bu néronlarin gorsel benzerlik temelindpkide bulundgu; ancak,
kategori tUyelgine gore tepkide bulunmagirapor edilmgtir.

Benzer bir gorevin kullanil@ elektrofizyoloji calsmasinda (Akrami, Liu, Treves
ve Jagadeesh, 2009), gecikmeli @meealeme gobrevi sirasinda maymunlarin
inferotemporal korteksinden kayit alirgtn. Maymunlara ilk olarak 6rnek resim, 6rnek
resimin ardindan da klea iki resim sunulmgtur. Denekten 6rnek resme en benzer olan
morf resmini gozin sakkadiksgccadep hareketleri yoluyla secmesi beklentiri
Uyarici olarak hem genilmis hem de tamamen yeni olan érintiler sungtomu Noral
anlamda sadecezftenilmis uyaricilar icin kategori temsili ortaya ¢ikgnyeni uyaricilar
icin temsil olymamstir. Dolayisiyla, bu kategori temsillerinin sadduslek temsiline
katkida bulunan noéronlarda ortaya giktbne sudrtlmittr. Diger bir ifadeyle ITC
noronlari sadece daha oOncedegredmi olduklari uyaricilara tepkide bulunmakta

dolayisiyla, kategori bilgisini yeni uyaricilaramsfer edememektedirler.

Bu bulgulara ilgkin bir agiklama ITC’nin uyaricilarin fiziksel 62#éderine iliskin
kodlama yapmasi ve PFC’den gelen geribildirim sonda tekrar ayni uyariciyla
kargilasma durumunda tepkide bulunmasi olabilir. Bu gtertiutarli olarak bir grup
calsma (Freedman, Riesenhuber, Poggio ve Miller, 20@8hammad, Wallis ve
Miller, 2006), ITC'nin son donemdegienilen gorsel uyaricilari kodlamaehi, bunun
icin PFC’nin katkisinin gerekli oldgunu 6ne strmektedir. Bu cghalarda ITC’deki
noronlarin tepkiseliinin 6grenme ve yganti sonucundgekillendigine iliskin bir takim
veriler elde edilmitir. Ornesin Freedman, Riesenhuber, Poggio ve Miller (200&ha
Oonce vyaptiklari cajmada (Freedman, Riesenhuber, Poggio ve Miller, P003
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kullandiklari denekler ve uyaricilarla yeni birigata tasarlamglardir. Denekler dnceki
calsmada kullanilan kedi ve kopek uyaricilar ile uzbir yasantiya sahiptir.
Arastirmacilar (2006), bu caimada ayni uyaricilari, duyuacilarini dgistirerek
deneklere sunmylardir. ITC’den yapilan kayitlar, sunulan uyariaidury acisi orijinal
sunumdan uzakgakca, noronal seciciin gucli ve keskinfinde azalma oldgunu
bulmwlardir. Bu azalma, yonu dstiriimis uyaricilara ilgkin davrangsal
performanstaki bozulmayla dasHili bulunmustur. Eger ITC’deki néronlar tam olarak
kategori Uyelgine iliskin kodlama yapiyor olsalardi, bu néronlarin uysmic duriy
acisi dgismesine rgmen -s6z konusu olan ayni kategorik uyarici gldigin- guclu
noral tepki vermeye devam etmeleri beklenirdi. Aqcaulgular figirin yonunin
desismesi ile birlikte noéral tepkilerin azakgina karet etmgtir. Bu durum, ITC
noronlarinin  kategoriden ziyadeekil 6zellikleri ile ilgili kodlama yap#ini
gostermektedir. Buna ek olarak gramacilar, maymunlarin pasif bigekilde
deneyimledikleri, ancakggilmedikleri diger uyaricilara verdikleri ITC tepkilerini de
incelemsilerdir. Arastirmacilar bu uyaricilari maymunlarigiga olduklari uyaricilarla
birlikte seckisiz birsekilde sunmslardir. ITC ndronlari, tanidik olan uyaricilara dah
keskin bir secicilik gosterngtir. Bu bulgular, yaantinin, ITC'deki néronlarin ortalama
atgleme oranindan Wamsiz olarak sekle iliskin segciciligini arttirdigina  saret

etmektedir.

Soga ve Kashimori (2009), kategorileme sirecindeC’'in diger beyin
bdlgelerinden algn geribildiim sonucunda kategorilemeye katkida umdusunu
destekleyecek bir model ggirmistir. Arastirmacilar (2009), Sigala ve Logothetis’in
(2002) maymunlarla yaptiklari cgtnalarinda  kullanilan  ytz  ¢izimlerinin
kategorizasyonunu modellegterdir. Bu noral § modelinde gorsel girdinin retinaya
girmesinden, ITC, PFC ve posterior parietal bold&P)( gibi Ust dizey beyin
bdlgelerinde analiz edilmesine kadar si@idirarsayilan kategorizasyogiemine iliskin
olarak bir néral g modeli olygturulmustur. Model sekiz ndéral modulden ghaaktadir:
retina, lateralgeniculate nucleus (LGN), primary visual cortex J\\&xtrastriate cortex
(V4), inferior temporal cortex (ITC), posterior patal cortex (PP), prefrontal cortex
(PFC), ve premotor area(Sekil 3). Modele gore, bu alanlar arasindaki sirapti

baglantilar, gérevin davragsal sonuclarina gore organize edilmektedir. Bu latan
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arasindakiglevsel bglanti, GGrenme ve bu gorev icin kritik olan nesne 6zelliklié
ilgili baglantilar tarafindan organize edilmektedir. SonraCllEn ITC'ye olan
geribildirim sinyali, gorev icin kritik olan nesnézelliklerine tepki veren ITC
noronlarinin duyarhfini arttirir. Yine PFC’den PP’ye gelen geribildirsmyali, gorevi
yapmak icin dikkatin yonlendirilmesinin gerekli olgl nesnenin yerini belirler.
Boylece, PFC, ITC ve PP arasindaki geribildirimiletkmi ITC ve PP néronlarinin
duyarlihgini arttirarak, maymunun gorevegha kategorizasyonu etkili birsekilde

yapmasini gdar. Sunulan model Sigala ve Logothetis'in (2002yrah verileri ile

|_4_l—_l Premotor
) a” v
A b b’ / PFC
ITC ® o o ‘P
+ location

PP

oldukga tutarli bulunmgiur.

V4

=\ |
VA 7@* /
LGN 4

Retina /@ /

Sekil 3. Soga ve Kashimori’'nin (2009) modelinin yapisi. dég primat gorsel

korteksinin ventral gorsel yogima benzersekilde yapilandirilmyg sekiz modilden
olusmaktadir. Sekiz moduku yapilardan olgmaktadir: Retina,lateral geniculate
nucleus (LGN), primary visual cortex (V1), extréste cortex (V4), inferior temporal
cortex (ITC), posterior, parietal (PP), prefrontabrtex (PFC), ve premotor cortex
Retinadan, ITC’ye giden yolak, reseptif alanlardakisa paralel olarak uyaricilarin
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daha karmsik Ozelliklerini segmektedir. Gorsel ¢gha bellginin dinamik bilgenleri

PFC &indaki a-c ile betimlenngiir.

Benzersekilde Miyashita ve Hayashi de (2000, akt. Akraraiark., 2009), hem
retinadan gelen sagidan-yukariya (bottom-up) sinyallerin hem de PF@'dgelen
yukaridan gaglya (top-down) sinyallerin ITC'deki [@antisal kodlarin geri
getirilmesini tetikleyebildiini bunun da bilingli geri garmanin sinirsel temelini

olusturdusunu 6ne surmektedir.

Ozetlemek gerekirse ITC néronlar uyaricilarin gbizelliklerini temsil etmekte;
daha st duzey beyin bolgelerine bu uyarici 6Zeliike iliskin bilgi gbndermekte ve
tekrar bu bolgelerden algligeribildirimlerle tepkilerini organize etmektedir
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Medial Temporal Loblar

Temporal lobun bir alt alani olarak tanimlanan rakdemporal lob (MTL)
hipokampus, amigdala, perirhinal korteks, entorhikarteks ve parahipokampal
korteks gibi 6zellgmis altyapilari icermektedir. Ancak sunulan tez gahsinin

kapsami bakimindan sadece hipokampuganliiteratiire yer verilmtir.

Hipokampus

Medial temporal lobun 6nemli elemanlarindan bioisin hipokampusurggkil 4),
en onemli glevlerinden birisinin uzun sdreli bellek olgiw diunidlmektedir.
Uyaricilarin d@ru bir sekilde kategorilenebilmesi icin kategori bilgisinipellekte
tutulmasi ve yeni uyaricilarin vatinda bu bilginin bellekten geri getirilip, yeni uya
bilgisi ile kasilastirilmasi gerekmektedir. Bu nedenle hipokampusutedaileme

surecinde rol alan yapilardan birisi olabilgicélstunulmastar.

Amigdala TR

Hipokampus$ ) ]
Massa intermedia

Sekil 4. Hipokampusun yerkmi.

Hipokampus lezyonlu hastalarla yapilan gallar hipokampusun bu sirecte nasil
bir rol oynadgina dair bilgi sglamaktadir. Graham ve arkatir (2006) hipokampus
lezyonu bulunan hastalarin kargrla yiuz uyaricilarina igkin olarak normal

kategorileme yaptini ve algisal grenmede bir bozulma yamadiklarini gozlengiir.
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Ancak, hastalarin sanal-gercek sahnelergkini kategorileme ve algisal gienme
performansinin bozulgu go6zlenmgtir. Ayni zamanda uyaricilarin tanidik olmasinin
hem kontrollerin hem de amnezik hastalarigrdtuk performansi tzerinde olumlu bir
etkisinin old@gu bulunmugtur. Ancak uyaricilari deerlendirirken kontrollerin tepki
suresi kisalirken, hastalarin tepki stresi ugamiCalsmada hipokampus lezyonlu
hastalarin sadece uzamsal bilgilergkih performansinda bozulma go6zlegidicin

hipokampusun uzamsaleme ve uzamsal bellek Gizerinde etkili gidwne surilebilir.

Ote yandan hipokampusun uzamsal bellekndeki bellek sireclerinde de rol
aldigina iliskin veriler elde edilmitir. Ornesin, Quiroga, Kreiman, Koch ve Fried
(2005), derin elektrotlar yearilmis sekiz epilepsi hastasiyla yaptiklari deneyde lapto
ekranindan ggtli uyaricilar sunmslar ve bu sirada hipokampus, amigdala, entorinal
korteks ve parahipokampal girusdaki noéronlardan itkegimslardir. Calsmada
noronlarin (Unitelerin) aggeme Gruntusindegasirtict sekilde bir stabilite gozlenngtir.
Ornesin bir Gnite sadece Bill Clinton’in farkli imgele tepki vermi; baska bir
hastadaki bir Unite sadece Beatles'in imgeleringkiteermi, digerleri ise Michael
Jordan’in resimlerine tepki vergtir. Bu bulgulardan hareketle, Quiroga ve arkgala
(2005) MTL ndronlarinin yuksek dereceli bilgininysi temsilini kodlayabildiini 6ne
surmglerdir. Aragtirmacilar sol posterior hipokampusten alinan tékra kayidini
incelediklerinde bu Unitenin secici olarak Jenif@niston’'un resimlerine tepkide
bulundwgunu, dger Unlu (cok zayif tepki) ve Unli olmayan insanimdsrine, hayvan ve
nesne resimlerine tepkide bulunmadi gozlemglerdir. Bir bagka hastanin gaanterior
hipokampusunde benzgekilde 6zel olarak Halle Berry'nin farkli resimlea tepki
veren bir Unite bulmglardir. Ayrica bu Unite “HALLE BERRY”seklinde sunulan
harflere de benzesekilde tepkide bulunmgiur. Buna paralel olarak “Sydney Opera” ve
“Baha’iTapingl” gibi yerlerin farkh resimlerine ve harflerineedtepkide bulunan
Uniteler tespit edilnstir. Bu tepkisel Unitelerin, bdlgelerde kayit alng&im Unitelere
oranina bakild@inda hipokampuste % 45, parahipokampal girusta Yasigdalada %
27 ve entorinal kortekste % 23 oraninda tepkiséketoulundgu gozlenmgtir. Ancak
harf dizileri ile ortak olarak resimlere tepkide llman Unitelerin  ¢gunlugu
hipokampusten elde edilgtir. Medial temporal lobta boyle yiksek derecelirggh

tepkilerin varlgl, uzun-sureli bellek ile ikili goérinmektedir. Aratirmacilar,
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MTL'deki ndronlarin soyut temsiller arasindakigtentilarin @renilmesinde temel bir

rol oynayabilecgine dikkati cekmglerdir.

Epileptik hastalarla uyariimpotansiyellerin kaydedildi bir calismada (Seeck ve
ark., 1995), hipokampusun gaha bellgi ve obje siniflandirmasi ile gkili oldugu
bulunmutur. Ayrica benzerfiin algilanmasinin ve objelerin siniflandiriimasinin
midtemporal ve inferotemporal korteks ile, gorsdbjeterin calsma bellginde

tutulmasinin ise lateral frontal korteks ilakiili oldugu bulunmytur.

Hipokampus hasarinin madde tanima [gellde (tem recognition memoyy
bozulmalara yol aghi 6ne surulmektedir (bkz. Burgess, Maguire ve Of€e2002).
Ote yandan, tanima be#i@in hipokampusun temel biglevi olmadgini savunan bir
baska gory daha mevcuttur. Orga, Burgess, Maguire ve O’Keefe’ye (2002) gore,
hipokampusun hem uzamsal hem de epizodik bellekigle gorevlerdeki rold, bu
gorevlerin 6zgun tipteki igkileri ve balantilari icermesi ile ikkilidir. Benzersekilde
Cohen, Poldrack ve Eichenbaum (1997) hipokampubgkisel bilgileri depoladiini

one siurmektedir.

Hipokampusun bir b&a islevinin de yabanciylr tespit etmek oflu 6ne
surtulmektedir. Bir nesnenin belirli bir kategorigahil olup olmadiini anlamak igin
oncelikle o nesnenin tanidik olan kategoriye datilp olmadginin tespit edilmesi
gereklidir. Genel olarak eski / yeni uyarici taniiglaminin hipokampusun ve onu saran
parahipokampal girusun (PHG) da dahil @dumedial temporal loblarin (MTL)
entegrasyonuna Bl oldugu kabul edilmektedir (Daselaar, Fleck, ve Cabef#)62
Bazi calsmalar (Fell ve ark., 2004; Trautner ve ark., 20Dépanlarda yabanciy tespit
etmede hipokampusun rol oyngoha saret etmektedir. Daselaar, Fleck ve Cabeza
(2006) iki anterior MTL bdolgesinin -hipokampusun temor yarisinin verhinal
korteksin- yabanci ile gkili aktivite gosterdgini bulmustur. Ayrica ¢calgmada posterior
hipokampal bdlgenin hatirlama ile, posterior PHGgbéinin ise, tanidiklik ile igkili
oldugu ortaya konmgtur. Bunlarin dginda, ventrolateral PFC bélgesinin hatirlama ile
sg dorsolateral PFC'nin ise yabanci ile ilgili aktei gosterdii bulunmutur.
Calsmalarda ortaya konan hipokampusun yabanciy! testpie glevi kategorileme

surecinde etkili oluyor olabilir.
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Destekleyen bir bga calsmada (Ongur ve ark. 2005)gshipokampusun, daha
onceden grenilmis uyarici ¢iftlerinin ayirt edilmesi sirasinda, yabauyarici ¢iftlerinin
ayIrt edilmesine gore, daha aktif ofdlunu bulmylardir. Arastirmacilar bunun ginda,
medial prefrontal korteks, anterior ve posteriorgsilat korteksler ve medial talamus
gibi ¢ssitli beyin bolgelerinde de aktivite gozlegterdir. Bu bulgular, hipokampusun
uyaricilari teker teker kodlamagna, ancak uyaricilar arasindaki glzentilan

kodladgina saret etmektedir.

Kategorileme sureclerine gkin bir fMRI calismasinda (Yago ve Ishai, 2006)
deneklere bir grup uyarici (portreler, manzaralasgyut kompozisyonlar) sunulgtur
ve deneklerden ressamin karakteristik stilini yemsprototipleri grenmeleri ve akilda
tutmalari istenngiir. Tekrar test oturumunda deneklere, tanidilkpaatotipler ve yeni
ornekler sunulmg ve bu resimleri daha ©6nce gorip gormedikleri sougtur.
Hipokampus, tanidik olan uyaricilardan ziyade yabamyarcilar tarafindan aktive
edilmistir. Ancak tanidik prototiplere gkin olarak gorsel kortekste aktivite ortaya
ciktigl bulunmuytur. Yeni ornekler, parietal bolgelerde, tanidikaugilar ise, kaudatta,
insulada ve singulat kortekste, yeni uyaricilaraegdaha gicli aktivasyonlara yol
acmstir. Bunlarin dginda, yeni uyaricilar prekuneprécuneuy superior temporal ve
superior frontal girusta aktivite yaratgtr.

Bazi calsmalar ise hipokampus lezyonlarinin madde taniméegiei tamamen
bozmadgini gostermitir. Pascalis, Hunkin, Holdstock, Isaac ve Maye90®
hipokampus lezyonunun hatirlamayiredollectio ve gericgirmayl (ecall)
bozdwgunu, buna karn, madde tanima befisni bozmadgini rapor etmilerdir. Benzer
bir calsmada Mayes ve arkaglari (2004), secici hipokampus hasari olan bir doast
iyi bir madde tanima beli¢ gosterdgini ancak farkh tirdeki bilgiler arasindaki
baglantilarin hatirlanmasinda ve gerigggmasinda bozulma gostegthi belirtmistir.
Hastalarda secici olarak hipokampus lezyonu @idugin s&lam durumda olan
neokorteks ve entorhinal korteks gibgeli MTL yapilari madde tanima performasinin

korunmasinda etkili olmuolabilir.
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Giivercinlerde Uyarici Ayirt Etme ve Kategorilemeyelliskin Sinirsel Yapilar
Guvercinlerde Gorsel Sistem ve Entopallium

Kuslarda gorsel sistem oldukca getistir. Glvercinlerin retinasi Ust dizey
gorme icin iki alana bolunmstiir. Bunlardan birisi yandaki monoktler gorsel #aa
bakan merkezi foveadir. peri ise dorsotemporal retinada yer alan hayvaniafarior
frontal gorsel alani gorgii “kirmizi alan” olarak adlandirilan bolimduar. farin
gorsel sisteminde bu iki merkezden kaynaklanarofagtl tectofuga) ve talamofugal
(thalamofugal olmak Uzere iki ana projeksiyon izlenebil§ekil 5). Talamafugal yol,
gOzden cikip, bgica opticus principalis thalam{OPT) kompleksi olmak Uzere g
anatomik cekirdeklere ve sonra da gorgellsta giden yoldur (Karten ve Shimizu,
1989). Lateral gozlere sahip olanskarda tektofugal sistem, talamofugal sistemden
daha on plana cikar (Shimizu ve Karten, 1990; 8kschof ve Watanabe, 1997).
Talamofugal yol, frontaldan ziyade yanal gorsehkda isler. Bu nedenle talamofugal
lezyonlar frontal alandan sunulan uyaricilaglemekte cok kigtk bozulmalara yol
acarken; yanal olarak sunulan uyaricilarglerimesinde buyidk bozulmalara yol
acmaktadir (Gunturkiin ve Hahmann, 1999). Talamdfsgdem avlanarak beslenen
kuslar icin daha 6nemli birsleve sahiptir. Clnkl lateral gormede 6zglig@ bilinen bu
sistem kartal vgahin gibi kglarin avlarina uzaktan odaklanabilmesinglaave bu tur
kuslar avina yaklgtiginda frontal gérme sistemini devreye sokarlar. Angévercin
gibi yem yiyerek beslenen Karda talamofugal sistem avci ¢tarda oldgu kadar

kritik gorinmemektedir.

Memelilerdeki extrastriate cortexé kasilik geldigi dustnulen tektofugal yol
frontal gormeden sorumludur. Buradaki ilk istasyaptik tektumdur @ptic tectunh.
Optik sinirler optik kiyazmaya utmadan Once tamamen caprazlanir. Retinadan
tektuma uzanan projeksiyon topografik bir organypas sahiptir. Orngn, gorsel
alanin alt ve dst boélumleri tektumun dorsal ve xanbdlgelerinde temsil edilirken;
gorsel alanin frontal ve ventral alanlar tektumamterior ve posterior bdlgelerinde

temsil edilir.
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Sekil 5. Kugslarda talamofugal ve tektofugal projeksiyonlar. &iycizgiler tektofugal,
kirmizi cizgiler talamofugal projeksiyonlari gostexktedir. OPT,nucleus opticus

principalis thalamj HV, hyperstriatum ventrale

Gorsel bilgi tektal pda klendikten sonra, tektumun derin katmanlarindan
ayrilarak, balica stratum griseum centralléSGC) olmak lzere diensefalonun biyik
cekirdesi olan nucleus roduntws iletilir. Roduntus 4-5 farkl ¢ekirdekten glur ve bu
cekirdekler entopalliuma projeksiyon yaparlar. Eatdum ise, tektofugal yofan,

telensefalik istasyonudur (Bischof ve Watanabe,7).99

Sunulan tez caimasi kapsaminda ele alinan entopallium, entopajkdkirdek
(core) ve entopallial kgak (elf) olmak Uzere iki yapi olarak incelenir. Entopdllia
cekirdekten gelen bilgi, 6nce entopallial skga sonra danidopallium lateralge
gonderilir. Ayrica kglardaki diger gorsel yolak olan talamofugal ygla telensafalik
son durgindan d@rudan tektuma ve dolayll olarak da entopalliumaibgonderilir
(Bischof ve Watanabe, 1997). Tez galasi kapsaminda entopalliumun NCL ile olan
baglantilari ele alinngtir. Sekil 6 entopallium ve NCL arasindaki gantilari

gostermektedir.
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Sekil 6. Guvercinlerde gorsel yollar ve NCL arasindakglaatilarin gosterimi. Optik
sinirden cikan gorsel bilgi tektofugal ve talamdadlgol olmak Gzere ikiye ayrilir.
Tektofugal yolda bilgi 6nce optik tektuma sonrauntlisa ve sonra entopalliuma gider.
Entopallium’dan da NCL’e gonderilir. Talamofugallga ise, optik sinirden gelen bilgi
once GLd'ye fucleus geniculatus lateralis pars dorsalis priradip) sonra da gorsel
Wulst'a buradan da yine NCL’e gonderilir. NCL iseotor bdlge olanarcopalliuma

projeksiyon yapar.

Guvercinlerin tektofugal sisteminde sol hemisfebaskin oldgu bir asimetri
gozlenmektedir. Manns ve Gunturkin’e (2009) goreegcin yavrularinin yumurtadan
ctkmadan oOnce kritik bir zaman dilimi igcerisindeimastrik gorsel uyarimi tektofugal
yolaktaki yapisal asimetrilerin ortaya cikmasinglaa Bu gorsel asimetri bir defa
kurulduktan sonra guvercinlerin kargna 6grenme ve ayirt etme goérevlerinde sol
hemisferik baatlik ortaya ¢ikmasina neden olur. Yukari cikartdklgal yolak, hiicre
boyutu bakimindan ve sol hemisfere daha fazla dvdat gorsel bilgi tgmasi
bakimindan bir asimetri gosterir. Manns ve Guntiirkiéktofugal goérsel sistemde sol
hemisfer aktif oldgu zaman, sa hemisfere dgru daha gucli bir inhibisyonun

oldugunu 6ne surmektedir.

Tektofugal sistemin 6nemli bir yapisi olan entopati gérsel oriintt ayirt etmede,

renk ayirt etmede ve ganlugun (ntensity ayirt edilmesinde (Bessette ve Hodos,
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1989; Watanabe, Maier, ve Bischof, 2008) rol oyniaiawhr. Ayrica elektrofizyoloji
calismalarn (Xiao ve Frost, 2009; Xiao, Li, ve Wang, 8DCentopalliumdaki bazi
noronlarin yaklgmakta olan nesnelere siin bilgiyi entegre etfiini gostermektedir.
Entopalliumun d@gal olmayan uyaricilarin ayirt edilmesinde ve kebir sekilde
siniflanan d@gal uyaricilarin ayirt edilmesinde de etkili ofgubulunmytur (Watanabe,
1996; Watanabe, 2005a). Buna stay basit ayirt etme goérevlerinde entopalliumun
varligi gerekli gorinmemektedir. Orgi@, Watanabe (2005a) entopallium lezyonlarinin
dogal kavramlarin ayirt edilmesinde ya da basit iksme ayirt etme gorevlerinde
bozulmalara yol acmagini gostermgtir. Muhtemelen, bu gibi temel ayirt etme
gorevlerinde, tektofugal sistemgle talamofugal sistem rol oynamaktadir.

Nidopallium Caudolaterale (NCL)

Guvercinlerde nidopallium caudalateralain (NCL) memelilerdeki PFC'nin,
islevsel kagih gl oldugu disinulmektedir. Kroner ve Gunturkin (1999), PFC’déugl
gibi NCL'in de tim modalitelere gkin ikincil duyusal alanlar ile Gdantili olduzunu
gostermgtir. Ayrica Kréner ve Gunturkiin NCL’in Wulst'un der katmanlarindan,
frontolateral neostriatumdan ve talamik cekirdeddar afferent bglantilar aldgini buna
ek olarak, NCL'in de kglardaki basal ganglia’yaarchistriatuma ve kulardaki
amigdalaya (ventral and posterioarchistriatun) projeksiyonlar goénderdini
gostermgtir (Sekil 7). Bu ba&lantilar, NCL'in duyusal, limbik ve motor sistemeil

ili skili oldugunu; bu sistemlerin entegrasyonunda rol oynayadgilacgostermektedir.

NCL'e hem tektofugal hem de talamofugal sistem gksjyon yapmaktadir.
Calisma kapsaminda NCL'in tektofugal sistem ileglaatilari 6nem kazanmaktadir.
Kréner ve Gunturkiin NCL'den entopalliuma projeksilarin oldigunu gostermi ve
NCL'in bu yoniyle tektofugal sistemin Uc¢lncu telefadik bileseni old@unu rapor
etmistir. Talamo ve tektofugal gorsel yollarin latera frontal gormeyi farklsekillerde
temsil ettikleri icin NCL'de de bunu tamamlayici rbitemsilinin oldgu

distndimektedir.
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Somé bsensory

Sekil 7. NCL'in c¢esitli baglantilarini gosteren basitlgrilmis sema diyagrami. Birincil
duyusal alanlarla olan kahkli baglantilar kirmizi ile ikincil duyusal alanlar pemie

gosterilmgtir. Talamofugal ve tektofugal sistemler memelikkdgeniculocorticalve

colliculo-pulvino-extrastriate gorsel sistemlere kahk gelmektedir. Motor olarak
adlandirllan boélumarchopalliunidur. Talamik afferentler nucleus dorsolateralis
posterior thalamiden (DLP) ¢ikmaktadir. Dopaminerjik aferentler ki@ynaini area

ventralis tegmentaliden (AVT) ve substantia nigralan (SN) almaktadir. GRylobus

pallidus. Sekil Gunturkin’den (2005b) alingtir.
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Sekil 8 Solda insan beyninde PFC gri renkle gostesiimi Sgzdaki resimde ise
glvercin beyninde NCL gri renk ile gosteriktii. Beyinler dlcge gore cizilmenstir.
Sekil Guntirkin’den (2005a) alingtir.

Guvercinlerde NCL, ilk defa dopaminerjik sistem ii@skisi bakimindan
memelilerdeki PFC ile kadastiriimistir (Divac ve Mogensen, 1985). Her iki yap! da
ortabeyinden c¢ok sayida dopaminerjik girdi almakta{Durstewitz, Kroner ve
Gunturkan, 1999; Waldmann ve Gunturkin, 1993).sl&uwa ve memelilerde
dopaminin saliniminin ve D1 reseptorlerinin aktix@asunun gecikme hicrelerinin
(delay cel) uzayan aktivitesinde ve hayvanlarin gala bellgi gorevierindeki

performanslarinda rol oynagidistintlmektedir (Glnturkin, 2005b).

Sonradan yapilan ¢ok sayidaki ¢ala, NCL'in PFC ile ortak olarak, camna
bellegi (Diekamp, Gagliardo ve Gunturkin, 2002; Karakuyierold, Gunturkin ve
Diekamp, 2007; Lissek ve Guntirkin, 2004), karamee (Kalenscher, Diekamp ve
Gunturkdan, 2003; Kalenscher ve ark., 2005), yonetlevler (Milmine, Rose, ve
Colombo, 2008; Rose ve Colombo, 2005), kategorikllkma (Kalt, Diekamp ve
Guntarkan, 1999; Kirsch ve ark., 2009) ve tersigieime (Hartmann ve Gunturkin,
1998; Lissek, Diekamp ve Gunturkin, 2002) gibi gek bilissel sleve sahip oldgunu
gostermgtir.

PFC ile paralellik gosteren bir fgga bulgu ise NCL'in glvercinlerin segme
davrangini etkilemesidir. Kalenscher, Diekamp ve Gunturk{@903), NCL'e TTX
enjekte ederek bu bélgeyi gecici olarak inaktif ehgetirdikten sonra guvercinlerin

normal secme davraggarinin  nasil  etkilengini incelemglerdir.  NCL'in
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inaktivasyonundan sonra, tepki se¢gme surecindergiiverin zamana ve g&ama bgli
0dul beklentisini entegre etme becerisinde bozwdidagu gozlenmgtir.

Guvercinlerde NCL lezyonlarinin hilel esnekfii de etkiledgi bilinmektedir.
Guvercinler bir uyaricinin 6dulu sinyallgthi 6grendikten sonra, k&a bir uyarici
odulu sinyaller ve ilk grenilen uyarici sinayellemez ise tepkilerini yeniraima goére
sekillendirmek zorundadir. Normal kallar altinda givercinler bu bgkel esnekfi
gosterebilirken, NCL lezyonundan sonra bdyle bineddik gdsterememektedirler.
Ornezin, NCL'de bulunan NMDA reseptdrlerinin bloklargdibir calsmada (Lissek,
Diekamp ve Ginturkin, 2002) guvercinlerin ilksamnadaki renk ayirt etme
ogrenmesinde bozulma gozlenmezken, tersigrebmeye ilgkin performanslarinda
bozulma oldgu go6zlenmgtir. Dolayisiyla NMDA reseptorlerinin  bloklanmasmi
deneklerin yeni uyarict #kilerini 6grenmelerini engelledi; dolayisiyla bilssel

esneklgi olumsuz yonde etkiledi bulunmutur.

Diekamp, Gagliardo ve Gunturktn (2002) guvercin N@de cift tarafli dorsal ve
ventral lezyonlar yaratarak guvercinlerin nesnelelikkili uzamsal olmayan caima
bellegi performansini test etgierdir. Bunun igin kullandiklari gecikmeli 6rpe-eleme
gorevinde deneklerin 6rnek uyaricinin rengini ge®@k donemi boyunca akilda
tutmalari gerekmstir. Hem ventral hem de dorsal NCL lezyonu sonueugdcikmeli

ornese eleme gorevdeki performansingdgi gozlenmgtir.

NCL'in kategorileme sirecinin de altinda yattdisintlmektedir. Buna igkin
olarak Kirsch ve arkagharinin yaptiklari camada (2009), glvercinlere gorunti olarak
farkli olan; ancak anlam bakimindan ortak olan (Gd&inyalleyen) uyaricilar
sunulmutur. Bu iki pozitif uyaricinin sunumunda tepkiddunumak ve dier iki negatif
uyaricinin sunumunda tepkide bulunmamak oOdullendigtir. Ogrenmenin farkli
asamalarinda guvercinler bu gorevi yaparken NCL'dduban noéronlardan kayit
alinmstir. Ogrenmenin erkensamalarinda noronlar ddilden ¢ok kisa bir siire @ece
O0duliin sunumu sirasinda aktif ikergrénme surecinin ilerleyers@amalarinda néronlar
odul sirasinda gd; 6dulden 6nce gelen ve bu kategoriyi temsil edgmricinin
sunumu sirasinda aktif hale gejtii Ayrica Ggrenmenin bglangicinda sadece pozitif

uyaricilara tepki verilirken; genmenin ilerleyen @malarinda negatif uyaricilara 6zgu
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tepki Oruntuleri ortaya c¢ikmgtir. Bu calgma NCL ndoronlarinin uyaricilari davrasal
Onemine gore kategorileyebiffiini gostermesi bakimindan énemlidir.

Hipokampus

Kuslarda hipokampusun yegieni, memelilerden farkhdir. Sekil 9'da
guvercinlerde hipokampusun yeiil@i, NCL ve entopallium ile olan Igantilari
gosterilmektedir. Memelilerde hipokampus entorikaiteks yoluyla, kglarda isearea
parahippocampalisyoluyla gorsel bilgiyi almaktadir (Watanabe, Maiee Bischof,
2008). Britto ve arkaddgarina (2006) gére hipokampus bu yoldan gelen gdikg icin
gecici bir depo olarak gorev yapmaktadir. Memadlitecgitli bellek gorevlerinde yer
aldigi bilinen hipokampusun, guvercinlerde de bengkilde kategori bilgisinin akilda
tutulmasinda ve yeni uyaricilarin eski uyaricilardg/irt edilmesinde rol oynayaga

distndlmektedir.

Sekil 9. Guvercin beyninde hipokampusun yeitei. NFL, nidopallium frontale, pars
lateralis.

Colombo ve Broadbent (2000) memelilerde vel&ula bir dizi hipokampus
lezyon calgmasini kagilastirmistir. Arastirmacilar ortak olarak, hipokampus lezyonu ile
birlikte bazi uzamsal gorevierde, etkillendirme tepkilerinde ve tepkilerin

baskilanmasinda bozulmalar ofgunu tespit etmsierdir. Ancak, hem memelilerde hem
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de kylarda hipokampus hasarinin 6geegecikmeli-gleme, @ zamanli ayirt etme ve
bir gorsel ayirt etmenin akilda tutulmasi gibi géfsel olan gorevlerdeki performansi
etkiledigine dair ¢cok az kanit olgunu ifade etmsierdir. Ancak, hipokampus hasarlari
her iki tirde de uzamsal becerileri etkilgtiti Ornesin Colombo ve Broadbent
kuslarin, yeni bir navigasyonel harita eturma, donim noktalarinidafidmark yerini
belirlenme ve ayni zamanda Morris su labirentinuruk versiyonunda gosterdikleri
performansta bozulmalar olgunu bildirmilerdir. Kontrol grubundaki guvercinler, ilk
kriter gintinde ve ikinci ginde farkh yollari teémcederken, hipokampus lezyonu olan

glvercinler hergiin ayni basmakalip stratejiyi kuthaglardir.

Hipokampusun bir b&a islevinin de davrasal baskilama / inhibisyon olgu
one surulmektedir. Colombo ve Broadbentgallarinda hipokampus hasarinin, uygun

olmayan davragin baskilanmasinda bozulma ile sonuclgndigdzlemglerdir.

Bir baska calgmada Colombo, Broadbent, Taylor ve Frost (2001)eyin
hipokampus lezyonu olan guvercinleri gg&illendirme, zaman ayirt etme, oruntt ayirt
etme ve uzamsal bellek gorevlerinde test gerdir. Hipokampus lezyonunun
otosekillendirme tepkisinin  kazanimini  bozginu bulmglardir. Bu bulgu,
otosekillendirme gorevinin bamsal Ozellikleri nedeniyle performanstastige neden
oldugu seklinde yorumlanngtir. Ayni zamanda guvercinlerin radyal labirent bem
gorevdeki performansinda da sd§lin  meydana geldi go6zlenmitir. Ancak,
hipokampus lezyonu olan guvercinlerin bu gorevkliabir strateji kullanmak yoluyla
¢cOzdEu belirtilmistir. Hipokampuste ortaya c¢ikan hasar ve problem mgieki
bozulma NCL gibi déer dnbeyin yapilari tarfindan telafi edigmlabilir.

Sicanlarda perirhinal korteks ve parahipokampaluggitezyonlarinin gorsel
gorevlerdeki performansta bozulmaya yol @ctioilinmektedir. Ancak Colombo ve
Broadbent'in (2000) de belirgli gibi kuslardaki hangi yapilarin, memelilerdeki bu
sinirsel yapilara karlik geldigi hakkinda yeterli bilgi mevcut gédir.

Watanabe (2005b) insanlarda skl esnekfi (cognitive flexibility 6lcmek icin
kullanilan Wisconsin Kart §eme Testini glUvercinlere uyarlayarak guvercinlerde
bilissel esnekfii calismistir. Bilissel esneklik, bir problemi farkli durumlarda
cobzebilmek icin strateji dggstirebilme becerisi olarak tanimlanmaktadir. Wataaipd
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gore bilgsel esneklikten sorumlu (¢ aday beyin boélgesi varéirontal loblar
(dorsolateral), bazal ganglionlar ve hipokampus.sl&uda pallio-striatal sistemin
bilissel esneklikte bir rol oynagh distintlmektedir. Lobus parafactorium(LPO /
kuslarda bazal ganglionlarin bir bolumu) ve Wulst leaharinin bilssel esneklik
gorevlerinde bozulmaya yol agtiancak, entopallium lezyonlarinin boyle bir etkiya
acmadgl bulunmytur (bkz, Watanabe, 2005b). Watanabe Wisconsin Kaléme
testini modellemek icin iki gérev kullangtir (gagalama anahtarinin rengi ve yeri).
Guvercinin ilk olarak ddullendirilen gagalama araalin rengini ve ikinci olarak da
yerini ayirt etmeyi grenmesi gerekmektedir. BiBel esnekfii dlgmek igin tersini
O0grenme paradigmasindan vyararlangimi LPO’da veya hipokampuste lezyon
yaratildiktan sonra denekler test editini Her iki bolgede ortaya cikan lezyonun da
performansi bozdiu; ancak, LPO lezyonlarinin hata sayisini ar@giirdbuna kagin
hipokampus lezyonunun kritere gaak icin yapilan deneme sayisini artgrdi

bulunmugtur.

White, Strasser ve Bingmann (2002) ise, guverdigeténim noktalari karet
temelli uzamsal bellekte hipokampusun rolind incedkerdir. Arastirmacilar (2002),
hipokampus lezyonu olan guvercinleri, 6dulesmak icin bg donim noktasi ve ¢
farkli renkteki kap arasindaki uzamsalskllerin dgrenilmesinin gerekli oldgu bir
laboratuvar gorevinde test ewtmi. Glvercinler iki kgulda eitime tabi tutulmugtur:
birinci kosulda kirmizi renkteki kap, ikinci koilda ysil renkteki kap dgrudur. Ancak,
guvercinlerin hangi kabin icinde yem ofgluinu belirleyebilmesi igingaretler arasindaki
iliskisel bilgiyi anlamalari gerekmektedir. Atamacilar hipokampus lezyonlu
guvercinlerin renk ve odulu Bentilandirabildgini, ancak saretler arasindaki #kiyi
kullanarak hangi renk kabin vyiyecek icayidi belirleyemedgini bulmulardir.
Arastirmacilar ikinci deney ile hipokampus hasarli ddeen baarisizlginin gorevin
kosullama 0Ozellginden mi yoksa uzamsal i¢cgmden mi kaynaklagini belirlemeyi
hedeflemglerdir. Bu deneyde ilkinden farkli olan yiyecek tiee kabin rengini
belirleyen durum odanin rengidir (siyah oda / begda). EEer odanin rengi siyah ise,
oddullendirilen kap ygl, odanin rengi beyaz ise, odullendirilen kap kardir.
Hipokampus lezyonlu denekler oda renginesutlanmg goérevde hi¢ bir bozulma
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gostermemtir. Bu ¢alsma hipokampusun uzamsal goérevilerde rol oygiadi ancak
gorsel kgullama gorevleri tGzerinde bir etkisi olmgci gostermytir.

Watanabe ve arkaglarn (2008) sakalardazébra finches entopalliumun ve
hipokampusun 6runtt tanimadaki rolini incekdendir. Deneyde c¢izgili desene sahip
dort besleyici ve nokta desenine sahip bir besidyidunmaktadir. Bunlarin arasindan
sadece nokta desenli besleyicide yiyecek bulunndaktKuslar hipokampuse ve
entopalliuma hasar verildikten sonra ayni gorewdear test edilmierdir. Entopallium
hasari dgru tepkilerin yizdesinde azalmaya yol acarken, kapapus hasari gorevde
herhangi bir bozulmaya yol agmagtm. Sonugclar, gtvercinlerde olgu gibi sakalarda
da oruntl ayirt etmede tektofugal sistemin kuligiha ve hipokampusun bu ayirt

etme gorevinde rol almagina saret etmektedir.

Sunulan tez calmasinda yapilan t¢ deney ile iki tip uyarici agirhe sirecinde
guvercinlerde nidopallium caudalaterale (NCL)olarak bilinen, glevleri yoninden
memelilerdeki prefrontal kortekse kdrk gelen bolgenin roli incelenstir.
Davrangsal yontemlerin kullanilgh ilk calismada guvercinlerde uyarici ayirt etmenin
goreli olarak daha karmgk bir formu olan kategori genme slreci incelengtir.
Bunun icin denekler bir “yap/yapma’gé/nogg gorevinde insan ve insan olmayan
resimleri ayirt etmek lzeresi@lmistir. Denekler ayirt etmeyigendikten sonragtim
surecinde kullanilan eski uyaricilarla ve tamameni plan uyaricilarla test edilgtir.
Deneklerin uyaricilari “insan” kavramina gore katelgndirmesinde NCL, entopallium
ve hipokampus gibi sinirsel yapilarin rolt incelegtm Bu amacla ilgili beyin bolgeleri
bloklanarak bu bélgeler arasindaki etkihelerin kategorileme streci Uzerindeki etkisi

calisiimistir. Sunulan davragsal calsmaya ilskin hipotezler sagida yer almaktadir:

1. Entopallium ve kontralateral NCL'in bloklanmdsasulunda eski uyaricilarin
kategorilendiriimesinde bir bozulma olmazken; kategbilgisinin yeni uyaricilara
transferinde bozulma meydana gelecektir.

2. Entopallium ve kontralateral hipokampusun blokbasi kgulunda eski

uyaricilarin hatirlanmasinda bozulma meydana gktliece
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3. Entopallium, kontralateral NCL ve hipokampusuirlikie bloklanmasi
sonucunda hem eski hem de yeni uyaricilarin kailegdiriimesinde bozulma meydana

gelecektir.

Sunulan hipotezleri test etmek amaciyla deneklégili beyin bélgelerinin

bloklanmasi durumunda gosterdikleri davgaal performanslar keitastiriimistir.

Ilk deneyde daha karmé bir uyarici ayirt etme gorevi olan kategorileme
surecinde NCL'in etkisini ortaya koyduktan sonikdnci deneyde NCL’in uyarici ayirt
etmedeki roliniin daha detayll incelenmesi hedefigihmBu amacla goreli olarak daha
basit olan renk ayirt etmegienmesinde NCL'deki néronlarin tepkileri incelegtmi
Guvercinlerin her bir gbzine birisi pozitif (CS+¢ \digeri negatif (CS-) olmak lUzere
toplam dort renkligik sunulmytur. Pozitif ve negatif uyarici ciftlerinden birisadece
sg goze; dger cift ise sadece sol goze sunu$ow. Pozitif uyaricilarin sunumu apetetif
bir uyaran olan su ile sonlanirken; negatif uy&ran sunumu su verilmeden
tamamlanmgtir. Denekler sunulan uyaricilari ayirt ederkenamuy sunumun yapilg
goze kontralateral ve ipsilateral yonde olan NCb'dek-hiicre kaydi sfngle-cell

recording yapiimstir. Deney II'ye iliskin genel hipotezlegu sekilde siralanabilir:

1. NCL'de bulunan bir grup noéron pozitif uyaricaafarkh tepki értntuleri
gelistirecektir.

2. NCL'de bulunan bir grup néron negatif uyarialdarkli tepki ortntdleri

gelistirecektir.

3. NCL'de bulunan bir grup noron pozitif ve negatifyaricilara farkli
tepkilerde bulunacaktir.

4. S& ve sol NCL'deki tepkisel néron sayisi arasind& faardir.

5. Kayit alinan hemisferdeki NCL’e kontralateralng@& sunulan uyaricilar,
ipsilateral yonde sunulan uyaricilardan daha guelpki o6runttlerine yol
acacaktir.

Deney II'ye ek olarak yapilan Deney llI'de ise gtmialer “interokiler transfer”
ve “tersini @renme” goérevinde test edilgtir. Kuslarda her bir gbzden gelen gorsel

bilgi, o gozun kanit yonundeki beyin hemisferine gitmektedir (Bischbferrmann ve
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Engelage, 1991). Dolayisiyla 6ncelikleggggoze sunulan uyarici bilgisi sol hemisfere ve
sol gOze sunulan uyarici bilgisi gsahemisfere gonderilmektedir. Ancak gkarda
hemisferler arasinda gorsel bilgi gége kismen izin veren kiguk sinirselgantilarin
oldugu bilinmektedir. Buradan hareketle interokiler #f@m goérevinde deneyler
boyunca (Deney II'de) $agdze sunulan uyaricilar sol goze ve sol gbze sunul
uyaricillar sg go6ze sunularak hangi hemisfere daha fazla transfetdugu
incelenmgtir. Bu sekilde gorsel uyaricilarin hangi hemisferde dahalafatemsil

yarattgini belirlemek hedeflenrsir.

Tersini @&renme, memelilerde prefrontal korteksinglemda NCL'in aktif oldgu
bir gorev olarak tanimlanmaktadir. Tersigrénmede Onceden kazanignolan uyarici
ayirt etme @renmesinin dgistiriimesi hedeflenmektedir. Bu amacla renk uyaamil
Deney Il'deki orijinal sunum yoénlerinde sunulgtur. Ancak su ile birlikte sunulan
pozitif renk uyaricilari, bu samada su olmadan ve su ileshliendiriimeyen negatif
renk uyaricilar ise su ile birlikte sunulmayaslbamstir. Deneklerin bu yeni uyarici
ili skilerini hangi g6z / hemisfer kalunda daha 6éncegtendikleri incelenmtir. Deney

[I'de test edilmesi hedeflenen hipotezlgeg@da belirtilmistir:

1. Interokiiler transfer gorevinde sol gbze sunulaniayarin s géze sunulmasi

durumunda daha fazla transfer olacaktir.

2. Deneklerin sa gbzine sunulan uyaricilaraskin tersini grenme daha 6nce

gerceklgecektir.

Ozetlemek gerekirse, yapilan Ui¢ deney ile gorsariay ayirt etme sirecinde
NCL'in rolune, lateralizasyonuna ve gorsel-sistameleetkilesimine iliskin bilgi

edinmek hedeflenniir.
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DENEY |

Yontem
Denekler

Calsmaya 12 givercin ile BEnmstir; ancak uzun slren deney prosedurl
boyunca kanulalarin ¢ikmasi ve 6lum gibi nedenierdelay! deneyler sekiz guvercin
(Columba livig ile tamamlanabilmtir. Denekler, 12/12 saat aydinhk / karanlik
dongusuinde tutulngtur. Guvercinler, serbest beslenmegirbklarinin % 80'ini
koruyacak sekilde kontrollu bir sekilde beslenmtir. Deneysel oturumlardan sonra
deneklerin bu kiloyu korumalari icin gerekli olanygcek miktari 6Glgtlmg ve telafi
edilmigtir. Ayrica kafeslerde gtivercinlerin suya serbdagimlari sglanmstir.

Araclar

MATLAB programi aracllgl ile kontrol edilen iki operant deney kutusu (33 x
34.5 x 36 cm) deneysel dizenek olarak kullargim(Sekil 10). On panelde kutunun
tavanindan 2 cmsagida seffaf bir gagalama dimesi yer almgtir. Uyaricilar, 1024 x
768 piksel ¢cozunurke sahip 15 inclik LCD monitdr tarafindan sunuktun. Gagalama
anahtari ve monitér arasinda kalan 2 cmslddg guvercinin seffaf gagalama
digmesinden uyaricilar gérmesine olanak tanimakt#ir.panelin en altinda ortada
bulunan bir besleme bolimi yer ajtm. Pekgtirecin verilmesi sirasinda, yemin
gorulebilmesi icin besleme boélumi, Uzerinde yernaldicik lamba tarafindan
aydinlatiimgtir. Deneysel oturumlar boyunca kutunun arka tad#n 5 cm ve yan

kismindan 17 cm mesafede bulunan pk acik konumda kalngtir.
Uyaricilar

Otosekillendirme ve 6n samalarda uyarici olarakeffaf gagalama dimesi ile
ayni boyutta (5 x 5 cfolan beyaz bir kare sunulitur. Deneysel oturumlarda ise, 72
dpi ¢ozunurlgine sahip insan figird iceren ve icermeyen resoelenlgan uyaricilar
kullaniimaktadir. Cagmada amag, guvercinlerin uyaricilarl “insan” kategjoe gore
ayIrt etmelerini sglamak oldgu icin bu uyaricilardan bir kismi en azindan bgamin
bulundwgu, diger grubu ise, manzarasya vb. gibi icinde insan resminin bulunmgdi

fotograflardan olgmaktadir §ekil 11). Insan resimlerinin bulungu pozitif uyaricilar
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yap @o); insan resimlerinin bulunmagl negatif uyaricilar yapman¢gg uyaricilar
olarak adlandiriingtir. Resimler monitérde 6 x 6 ¢rhoyutunda sunulmur.

Sekil 10 Deney I'de kullanilan deneysel dizenek: operama koperant kutuyu kontrol

eden bilgisayar ve bilgisayar ile kutu arasindiisimi sgglayan arayuz.

Sekil 11. Deney I'de kullanilan yap (A) ve yapma (B) uyadaana iliskin 6rnekler. Yap
resimleri bir veya daha fazla sayida insan resmiirigen, yapma resimlerinde insan

resmi yer almamaktadir.
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Islem Yolu

Ik Egitim Asamasi

Yiyecege iliskin motivasyon yaratmak amaciyla deneyden iki héftae yiyecek
yoksunliguna balanmstir. Guvercinler normal @rliklarinin % 80’ine ulatiginda
deneysel oturumlara gecilgir. Denekler ilk olarak 40 denemenin oflu
otosekillendirme gleminden gegcirilmitir. Bunun igin beyaz kare 3 saniye boyunca
sunulmy; bunu 2 saniyelik yiyeg® ersim donemi takip etnstir. Denemeler arasi
aralik 30 saniye olmyur. Denekler denemelerin % 60’Indagdieyi gagaladiinda
otosekillendirme glemi sonlandiriimgtir.

Deneklerin tepkilerini guc¢lendirmek igin bir dizekistirme tarifesi (sabit aralikh
(SA), desisken aralikli (DA), dgisken oranh (DO)) se kasulmustur. Hayvanlar, SA1
tarifesi ile balamis ve bunu DO2, DA3, DA5, DA10 ve DA 15 pstirme tarifeleri
izlemistir. Denemelerin % 80’inde tepkide bulunmalari ddeen ilgili pekistirme
tarifesine gore tepkide bulunmaygréndigini gostermektedir (bkz. Yamazaki, Aust,
Huber ve Gunturkin, 2007). Bu nedenle givecinler tie pekitirme tarifesinde

denemelerin % 80'ninde tepkide bulununcaya kaddinee devam edilmsitir.

Denekler, orijinal ayirt etme godrevine gec¢cmeden ejnorijinal gorevin
basitlatiriimis bir versiyonunda @tilmislerdir. Bu gbrev doért uyaricinin sunufglu
toplam 60 denemeden ghaustur. Uyaricilardan ikisi pozitiftir, yani givercimibelli bir
tepkide bulunmasi sonucunda 6duliin verilmesi ilugtanir.ikisi ise negatiftir. Denek
bu uyaricilar gordgiinde tepkide bulunursa ddulin olmadB saniyelik fazladan
bekleme cezasi ile kalasmaktadir. Pozitif uyaricilardan biri ogekillendirme ve 6n
egitim asmalarinda kullanilmgiolan beyaz karedir. Beri ise insan fotgrafi bulunan bir
uyaricidir. Bu gorevde denemeler arasi aralik 2ysamimustur. Deneklerin pozitif ve
negatif uyaricilari ayirt etme kriteri olarak Rhp (deseri esas alinngtir. Bu deserin 1'e
yaklasmasi cok iyi ayirt etmenin olgunu, .50'ye yaklgmasi ayirt etmenin olmagini
gostermektedir (Herrnstein, Loveland ve Cable, )9D&nekler .74’lik birp deserine

ulastiktan sonra orijinal ayirt etme oturumlarina gexstir.
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Avirt Etme Gorevi

Calismada Yamazaki, Aust, Huber ve Gunturkin’an (2007)akdg ayirt etme
islemine benzer bir yol izlenstir. Yap denemelerinde insanin ofglu bir fotograf
SA10 ve sonra DA1O tarifesi kullanilarak sunuktow. Desisken aralikh tarifesinden
sonra deng@n yiyecesi elde edebilmek icin 2 saniye icerisinde iki defepkide
bulunmasi gerekmektedir. Sadece SA10 tarifesi boguwmerilen tepkiler sonraki
analizlere dahil edilngtir. Yapma denemelerinde insan fgtafi olmayan bir uyarici
SA10 ve DA1O tarifeleri kullanilarak sunulgtur. Bu denemelerde defie DA10’dan
sonraki 8 saniye icerisinde tepkide bulunmamasielgeektedir. Bu 8 saniyelik
periyotta verilen bir tepki, ddulsiiz ge¢cen bu ugasunumunun yeni bir 8 saniye
boyunca uzamasina neden olmaktadiki oturumda da wuyarici sunumunun
sonlanmasinin ardindan siyah ekranin belirmesigdiayan 20 saniyelik uyaricilar arasi
aralk yer almaktadir. Her bir oturum 30 yap vey&pma denemesinin olgu toplam
60 denemeden ajmaktadir. Her bir oturumda yap ve yapma uyarigilarisunum
sirasi seckisizkirilmistir. Guvercinler belirli bir ayirt etme kritering & .74) ard arda

Uc defa ulgtiginda kanulalarin yerf@iriimesi icin ameliyata alinngtir.

Ameliyat

Calismanin amaci kategori gienmesinde farkli 6nbeyin yapilar arasindaki
etkilesimi incelemektir. Bu nedenle entopallium, NCL vepdkampus gibi Kkritik
yapilardaki sinirsel aktiviteyi gecici olarak blakhak icin Tetrodotoxin (TTX)
kullaniimistir.  Yapilar arasindaki bilgi agni engellemek icin bir hemisferdeki
entopallium ve dier hemisferdeki NCL veya hipokampus veya her iKNCL ve
hipokampus) TTX ile bloklanrgtir. Bu nedenle, her bir dege ¢ ciftli kanila double
cannuld kronik olarak yerlgtirilmi stir. Her bir hemisferde entopalliuma ve NCL’e bir
cifti kantla vyerlatiriimistir (kantlanin bir ucu entopalliuma bir ucu NCL'e
ulasmaktadir. Kantlanin uzuntu 8 mm ve kanila uclari arasindaki aralik ise, 3.8
mm’dir. Hipokampus icin ise 9 mm uzu@unda ve uglar arasindaki ag@al?2 mm olan
bir ciftli kantla kullaniimg; kantlanin bir ucu $ahipokampuse, @er ucu ise sol
hipokampuse yerigirilmi stir. Koordinatlar Karten ve Hodos'un (1967) guverdeyin
atlasina gore belirlengtir. Entopallium: A9, L6, D4; NCL: A5.33, L7; hip@mpus:
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A7.5, L1, D1. Tum dorsoventral koordinatlar beyiizgyine gotre belirlenrgtir.
Kanulalar stereotaksik cihaz kullanilaraquithesin(0.33 ml/100g) anestezisi altinda

yerlestirilmi stir.

Hipokamp

‘NCL

Sekil 12 Ciftli kanalalarin yerlgimi. Sgg ve sol hipokampise bir, S@ntopallium ve

NCL’e bir ve sol entopallium ve NCL’e bir ciftli kaila yerlgtirilmi stir.

Ameliyattan sonra guvercinler iygmeleri icin 7 gun sureyle kafeslerinde
tutulmus ve su, yiyecek sinirlamasi yapiimatm Bunu takiben tekrar yoksunluk

tarifesine banmstir.

Transfer Testleri

Guvercinlerin ayirt etme becerilerini yeni insasan olmayan resimlere transfer
edip edemediklerini test etmek amaciyla transfetlég kullaniimsgtir. Toplamda 25
farkh transfer testi kullanilmtir. Testlerin her biri biribirinden farkli 30 insave 30
insan olmayan uyarici icermektedir. Transfer tesile uygulamasi ve sunum alari
ilk asamada kullanilan ayirt etme testi ile aynidir. Aacarkll olarak transfer
testlerinde 16 yeni (8 insan ve 8 insan-olmayammese 44 eski (22 insan ve 22 insan
olmayan resim) uyarici kullanilgtir. Bu sekilde deneklerin eski ve yeni uyaricilara
olan tepkilerini tek test ile 6lgmek mumkin halelnggtir. Bu durum, deneklerin
bellek-temelli (eski uyarici) ve saf kategori-tetn@teni uyarici) ayirt etme becerilerini
test etmeye olanak @amistir. Bir denek bir transfer testini sadece bir defanstir.
Sonraki oturumda B&a bir transfer testi kullanilgtir. Yirmibes transfer testinin

sunum sirasl tum deneysel oturumlar boyunca deneldesinda dgsimlenmistir.
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Denekler st tste U¢ denemede kritgre> (74) ulgtiklarinda glvercinlere enjeksiyon
yapilarak dger transfer testleri ile devam edilti.

Enjeksiyonlar

Guvercinler ameliyattan iyilgikten sonra transfer testleri ile test edglardir.
Denekler Gi¢ deneme boyunca hem eski hem yeni ulgarngin kritere £.74) ulgtiktan
sonra ilgili beyin bdlgelerine enjeksiyonlarstamistir.

Her bir glvercin alti bloklama kalunda hem TTX hem de salin ile test
edilmistir. Bu nedenle toplamda on iki bloklama sktu yer almgtir. (Tablo 1).
Enjeksiyonlar, dnbeyine gorsel bilginin gikn engellemek lzere tasarlagtm Bunu
bir 6rnekle gosterecek olursak sol hemisferde ealiopna TTX enjekte edilginde bu
hemisferdeki tim tektofugal projeksiyonlarin blakdigs1 varsayilabilir. Buna ek olarak
sg hemisferdeki NCL'e TTX enjekte ediginde bu yapidaki sinirsel aktivite de
bloklanmg olmaktadir. Bu sekilde, tim beyin dizeyinde entopallium ve NCL
arasindaki bilgi akl engellenmi hale gelir. Boyle bir durumda gantopalliumun her
iki beyin yarikiresindeki hipokampus ile etkilmi devam etmektedir; ancak gorsel
bilgi NCL tarafindan glenememektedir. Bu yolla bir hemisferdeki entopefi
enjeksiyonlari ile NCL veya hipokampus veya NCL ipdkampus enjeksiyonlarini
birlestirerek 0Onbeyin duzeyindeki kritik etkijenleri test edebilmek mumkin
olmaktadir. Sekil 13'de bir hemisferdeki ¢ bloklama «duna iliskin gosterim yer

almaktadir.

Bloklanan bdlgelerin ve enjeksiyon gdlarinin sirasini denekler arasinda
dengelemek i¢in guvercinler iki gruba ayrifgnilk gin birinci gruba salin, ikinci gruba
TTX enjeksiyonu ile bganmstir. Ayrica her bir denek icin enjeksiyon yapilacak

bdlgelerin sirasi seckisiz olarak belirlegtimi

Enjeksiyon kantlasi, kronik ana kanilanin icinelegtrilerek, givercinlerin her
kanulasina 1l TTX veya salin enjekte edilrgtir. 10 ul Hamiltonsiringa ile donatilng
bir mikroinflzyon pompasi yardimiyla dakikada @Rmadde ilgili bolgeye enjekte
edilmistir. Maddenin bélgeye iyice nifuz etmesinigkanak icin enjeksiyon kanulasi

enjeksiyondan sonra 5 dakika daha bdélgede tutilmurest oturumlari enjeksiyonlarin
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hemen ardindan Bamitir. TTX'in etkisi bir gunden daha fazla sugiii igin
glvercinler en az 48 saat ara ile test egtimi

Tablo 1.Her bir dengin maruz kaldgi on iki farkh enjeksiyon kailu.

Bloklanan Beyin Bolgeleri Kisaltmalar Test
Kosullari

Sol Entopallium + SaHipokampus SaHipo TTX/ Salin

Sg Entopallium + Sol Hipokampus Sol Hipo TTX / Salin

Sol Entopallium + S&ANCL Sg NCL TTX/ Salin

Sg Entopallium + Sol NCL Sol NCL TTX/ Salin

Sol Entopallium + S&ANCL + S& Hipokampus SaNCL + Sg Hipo  TTX/ Salin
Sg Entopallium + Sol NCL + Sol Hipokampus Sol NCL el $lipo TTX / Salin

Sekil 13 Deneyde uygulanan ¢ bloklama sktlunun 6rnek gosterimi: (A) Ga
entopallium ve sol NCL'in bloklanmasi (B) Santopallium ve sol hipokampusun
bloklanmasi (C) Saentopallium, sol NCL + sol hipokampusun bloklanmasyni
yontemle sol entopallium ve kontralateral hipokasyme NCL'in de bloklangs (g

deneysel kgul daha olgturulmustur.
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Histoloji

Ilgili dokulara yeterli TTX'in gidip gitmediini immunohistokimya ile tespit
etmek icin ve kanulalarin gau yerlgimli olup olmadgini saptamak icin davragsal
testlerin ardindan NCL’deki, hipokampusdeki ve atbumdaki tim kanulalara deney
kosullarinda oldgu gibi TTX enjekte edilmtir. Guvercinlere, ilgili bolgelere TTX
enjekte edildikten 1 saat sonra perfizyon yagtimiDeneklere 200 Unite sodium
heparin enjekte edilmive yuksek dozdaquithesin(her 100 g vucut@rligi icin 0.45
ml) ile derin anestezi ganmstir. Transkardiyal perfiizyon, 0.12 Mphosphate tampo
maddenin 7.4 pH (PBS) igindeki 100 ml % 0.9’lglodium chlorideve 800 ml
sogutulmus % 4'luk paraformaldehyddullanilarak uygulanngtir. Beyinler ¢ikartiimg
ve % 30’luk sukroz ile % 4’'lukparaformaldehyden icinde 2 saat bekletilngiir.
Beyinler gece boyunca 0.12 PBS ile birlikte % 3R’lsukroz sollisyonu icinde
tutulmustur. Bunu takiben, dondurulrgibeyin, mikrotom arach ile frontal diizlemde
40 pm’lik kesitlere ayrilmg ve kesitler % 0.1sodium azideiceren PBS’in iginde
toplanmstir. Beyin Kkesitlerindeki TTX'in dgihmini g6érebilmek icin immuno-
ABCteknigi (immuno-ABCtechniqekullaniimstir. Kesitler, 30 dakika boyunca distile
su icerisindeki % 0.5’likhydrogen peroxidaseine serbest bigekilde birakilmgtir.
Kesitler, normal at serumunun (0.12MPBS + 0.3%0mK-100 (PBS+)de Vectastain,
Vector, Camon, Wiesbaden, Germany;, % 1) icinde Hhtlika inkiibasyonda
bekletildikten ve sudan gecirildikten sonra geceyumza 4C’de birincil antibadi
(primary antibody (Hawaii Biotech 1/200 in PBS+) ile inkiibasyondautmustur.
Kesitler sudan gecirildikten sonra biyotinlenikincil antibadi §econdary antibody
(PBS+ icinde horse anti-mouseVectastain, Vector, Camon; 1/200) solisyonunda
inkiibasyona birakilngtir. Diger bir yikama gamasindan sonra kesitleanidin—biotin-
peroxidase (Vectastain ABC-Elite kit, Vector, Camon; 1/100 iRBS+) icinde
inkiibasyonu sdanmstir. Sudan gegcirildikten sonr&ia metalle ygunlastiriimis bir 3-
diaminobenzidine reaksiyonu (DAB; Sigma) kullaralarperoksidaz aktivitesi tespit
edilmis ve B-D-glucose/glucose oxidas€Sigma) kullanilarak modifiye edilmtir.
Kesitler jelatin-kaplh slaytlara yegerilmis, kurutulmy ve Permount(Fisher Scientific,
NJ, USA) ile kaplannstir.
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BULGULAR
Operasyon-0ncesidtim

Otosekillendirme ve ilk gitim asamalarindan sonra tim denekler dort oturum
icinde p > .74 kriterine ulamistir. Ancak bir sonraki samaya gecebilmek igin
deneklerin arka arkaya U¢ oturum boyunca bu kritkerumasi gerekrgiir (Sekil 14).

Operasyon-6ncesi Ayirt Etme Puanlari

——219
—=— 381

293

373
—*— 289
—e— 288
—+— 365
——433

Rho

0.4

1 2 3 4 5 6 7 8

Denemeler

Sekil 14 Deneklerin operasyon-6ncesi ayirt etrpg gerformanslarina gkin edinim
egrileri. Tabloda her bir de@ numarasini gosteren lejant ve ilgili dgme

performansi yer almaktadir.

Operasyon-sonrasigdim

Denekler iyilatikten sonra transfer testlerine geciitii Guvercinler transfer
testlerinde hem eski hem de yeni uyaricilar icikaaarkaya ¢ defa >.74 kriterine
ulastiktan sonra enjeksiyonlara ghanmstir. Denekler 5-6 oturum sonucunda kritere
ulasmistir. Sadece bir glvercinin (219) kritere grteas1 8 denemeye kadar stgtdi.

Sekil 15 eski ve yeni uyaricilar icin operasyon-smp degerlerini gostermektedir.
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Eski Uyaricilar icin Operasyon-sonrasi Ayirt Etme P uanlari

12 ¢
Lrog — ——219
’4——0/’\‘
08 —=— 381
' 293
Qg 1 TTTTTTTTTTTTTTTTTTomTomoomoommmsosoosomooooooooooooooes 373
14 —%— 289
04 288
—— 365
02 - —— 433
0
1 2 3 4 5 6 7 8
Denemeler
A
Yeni Uyaricilar icin Operasyon-sonrasi Ayirt Etme P uanlan
12 ¢
! ——219
08 —=— 381
' 293
o 373
O o ) T ) Ay AP,
4 —x— 289
0.4 288
—+— 365
02 —— 433
0
1 2 3 4 5 6 7 8
Denemeler
B

Sekil 15 Deneklerin operasyon-sonrasi eski (A) ve yenifaricilara verdikleri ayirt
etme tepkileri ¢ deserleri). iki grafik ayni transfer testlerinden elde edititi ancak,
izleme kolaylgl salamak amaciyla yeni ve eski uyaricilara verilenkiep iki ayri
grafik seklinde sunulmgtur. Tabloda her bir degign numarasini gésteren lejant ve ilgili

denegin performansi yer almaktadir.
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Transfer Testleri

Farkli kasullar altinda test edilen deneklerin insan ve inglamayan uyaricilari ne
derece ayirt edebilgini dlgcmek icin bir kriter belirlennsgtir. Bir denesin belirli bir
oturumda yuksek ayirt etme performansi gostermgsi yap uyaricilarina yiuksek
oranda, yapma uyaricilarina stiit oranda tepkide bulunmasi gerekmektedir. Bu
nedenle tum kgaullar icin deneklerin transfer testlerinde eski yeni uyaricilara
verdikleri ortalama yap ve yapma tepkileri ayriiayesaplanmgtir. Denegin eski yap
uyaricillarina verd@j ortalama tepki sayisindan eski yapma uyariciarverdgi
ortalama tepki sayisi cikarilarak eski uyaricilahlgkin bir ayirt etme puani
hesaplanmgtir. Benzersekilde dengin yeni yap uyaricilarina vergli ortalama tepki
sayisindan yeni yapma uyaricilarina vgirdiepki sayisi c¢ikarilngtir. Boylece
deneklerin eski ve yeni uyaricilari ayirt etme domnu kabaca belirten bir ayirt etme
puani elde edilmgtir. Ancak hipotezleri test etmek amaciyla bellekatlli ayirt etme ve
kategori-temelli ayirt etme durumlarini dlgmeye gfik olarak bu ayirt etme puani

Uzerinden g farklh formal getirilmi stir.

“Genel bellek puani” olarak tanimlanan formilasyonda eski uyaricilaynmt
edilmesinde farkli beyin bdlgelerinin katkisini @emek amaglanmgtir. Bunun igin,
her bir beyin bélgesine salin enjekte edildde elde edilen ve TTX enjekte edidide
elde edilen eski uyarici ayirt etme puanlari adekinfark hesaplanmstir. Boylece alti

bloklama kaguluna iliskin “Genel bellek puartari” elde edilmstir.

Benzersekilde yeni uyaricilarin ayirt edilmesi strecindekfi beyin bdlgelerinin
katkisini incelemek Uzere, her bir beyin bélgessaén enjekte edilginde ve TTX
enjekte edildiinde elde edilen yeni uyarici ayirt etme puanlamasendaki fark
hesaplanmtir. Bu sekilde yine alti bloklama kmluna iliskin ayirt etme puanlari elde
edilmistir. Yeni uyaricilarin ayirt edilebilmesi icin kaeri bilgisinin yeni uyaricilara
transfer edilmesi gerelgiicin bu ba&imh degisken“kategorik transfer puani” olarak

adlandiriimgtir.

Ote yandan, eski uyaricilarin hem bellek-temellnhde kategori-temelli bir
strateji ile ayirt edilmi olmasi muhtemeldir. Dolayisiyla eski uyaricilssadece bellek-
temelli bir strateji ile ne kadar iyi ayirt edifgini saptamak Utzerébellekten geri
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getirme” adl bir dgisken tanimlanngtir. Bellekten geri getirme puanini hesaplamak
icin deneklerin eski uyaricilaragkin ayirt etme puanindan yeni uyaricilargkiin ayirt
etme puani cikarilngtir. Bu sekilde, ayirt etme sirecindeki kategori temelli keodanin
etkisini dsarida tutmak ve sirf bellek slrecine dayanan bianpielde etmek

amaclanmytir.

Analizlerde ele alinan ganh desiskenler “puan” dgiskeni olmakla birlikte
verilerin dgasi gergi parametrik testlerin varsayimlari kdanmadg icin tum
karsilastirmalarda Wilcoxon Testi kullaniligtir.Bundan sonraki bolimde bellekten geri
getirme, kategorik transfer ve genel bellek pudmiad tizere t¢ d@skene ilgkin analiz

sonugclarina yer verilmektedir.

Tam bdlgelerin salin ve TTX ile bloklanmasi sonudanmalinanbellekten geri
getirme puanlarina iliskin ortalama ve standart sapma gederi Tablo 2'de

sunulmaktadir.

Tablo 2. Deneklerin bloklanan bolgelere gore aldiklari “belten geri getirme

puanlarinin” ortalama ve standart sapmagaeleri.

SOL SAG

NCL Hipo NCL + Hipo NCL Hipo NCL + Hipo

Ot SS Ort SS Ort SS Ot SS Ort SS Ort SS

TTX 6.95 887 -4 16.60 12.42 10.843.53 6.59 11.08 559 7.98 10.13
Salin 542 7.01 125 11.76 11.24 7.$4 12.20 9.67.93118.98 10.88 9.01

TTX enjeksiyonunun bellekten geri getirme puanlazerinde bir farklilama
yaratip yaratmagdini incelemek Uzere, tum bdlgelerin salingldtarinda elde edilen
puanlarinin ortalamasi ve tum boélgelerin TTXsWitarinda elde edilen puanlarinin
ortalamasi hesaplangtir. Boylece tim bdlgeler icin Salin ve TTX «dunda alinan
puanlar tek bir puana dogtardimistir. Salin ve TTX puanlari Wilcoxon Testi
kullanilarak kagilastirilmistir. Buna gore, salin ve TTX kallar altinda elde edilen
bellekten geri getirme puanlari arasinda anlamlfdokhlik vardirz = -2.24,p < .03.

Salin ile bloklama kgulunda siralarin ortalamasi 4.86, TTX ile bloklak@ulunda
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siralarin ortalamasi 2.00 olarak bulurgtom. Bu durum TTX'in bellekten geri getirme
puanini anlamlgekilde digurdigiine saret etmektedir§ekil 16).

Bellekten Geri Getirme Puani

12

alamasi

@ Salin
oTTX

10

Bolgelerin "Bellekten Geri Getirme Puanlari"nin Ort

Enjeksiyon Ko sulu

Sekil 16.TTX ve salin kagullarinda tim boélgelerin “bellekten geri getirmeaplarina”

ili skin elde edilen ortalamalar.

TTX enjeksiyonunun hangi bolgelerin bellekten gegetirme puanlari arasinda
anlamh bir fark yaratgini incelemek icin yine Wilcoxon Testi kullanilghr. Test
sonuglarina goére, sol NCL TTX ve sol hipokampus TKogullari arasindaki fark
anlamh bulunmsgtur z = -1.96,p < .05 §ekil 17). Sol NCL TTX bloklama kalunda
siralarin ortalamasi 4.57; sol hipokampus TTX Hdakh kagulunda ise siralarin

ortalamasi 4 olarak bulunrstur.
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Bellekten Geri Getirme Puani

15

10
Sol NCL TTX

Bloklanan Bolgeler

Sol Hipokampis
TTX

210 +

Bellekten Geri Getirme Puani

215 +

-20 -

Sekil 17.Sol NCL ve sol hipokampusun TTX ile bloklanmasi scumda elde edilen

bellekten geri getirme puanlari.

Yine s& hipokampus TTX ve sol hipokampus TTX skdlari arasindaki fark
anlamh bulunmstur z = -1.96,p < .05 §ekil 18). S& hipokampus TTX bloklama
kosulunda siralarin ortalamasi 4.57; sol hipokampus< Tlloklama kagulunda ise

siralarin ortalamasi 4 olarak bulungtur.

Bellekten Geri Getirme Puani

20 r

Sagd
Hipokampiis
TTX

15

10

BIoJ{Ianan Bolgeler

Sol Hipokampiis
TTX

Bellekten Geri Getirme Puani
o

-10 +

-15 +

20 L

Sekil 18 Sol hipokampusun ve gaipokampusun TTX ile bloklanmasi sonucunda elde

edilen bellekten geri getirme puanlari
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Tum bolgeleringenel bellek puanlarina iliskin ortalama ve standart sapma

degerleri Tablo 3'de ve bu puanlaraskin grafik Sekil 19'da sunulmaktadir.

Tablo 3. Deneklerin bloklanan bdlgelere goére aldiklarn “géneellek puanlarinin”

ortalama ve standart sapmagéeleri.

SOL SAG
NCL Hipo NCL+Hipo NCL Hipo NCL+Hipo
Ort SS Ort SS Ort SS Ort SS Ort SS Ort SS
12.13 17.13 125 11.76 205 6.01 13.67 11.16 2.3B8571 21 8.6

SOL

25
20 "
15

10

NCL IP NCLi+HIP NCL HIP NCLi+HIP
5 - B

Bloklanan Bdlgeler

Eski (Salin)- Eski (TTX)

-10 -

Sekil 19 Bloklanan beyin bolgelerine gore elde edilen gdyedlek puanlari. Genel
bellek puanlar deneklerin salin f&dunda eski uyaricilara verdikleri ayirt etme
tepkilerinden TTX keulunda eski uyaricilara verdikleri ayirt etme tdgkicikarilarak
elde edilmgtir. Bir kosulda puaninin yiuksek olmasi ilgili bélgenin uyadaca iliskin

genel bellek dgskenine daha fazla katki yaptni gostermektedir.

Bolgelerin genel bellek puanlarini kasilastirmak icin  Wilcoxon Testi
kullaniimistir. Test sonuclari, §gNCL TTX kosulu ile s& hipokampus TTX ksulu
arasinda anlamli bir farkin vatina karet etmgtir, z = -2.24,p < .03 §Sekil 20). Sg
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hipokampus bloklama kalunda siralarin ortalamasi 2;gsBCL bloklama kgulunda
ise siralarin ortalamasi 4.86 olarak bulugtau

Genel Bellek Puani

25
20

Sag NCL TTX

.
a

Sag
Hipokamptus
TTX

[ 1]

Bloklanan Bolgeler -

Eski (salin)- Eski (TTX)
(4] 8

5 L

Sekil 20 Sgz NCL’in ve s& hipokampusun TTX ile bloklanmasi sonucunda eldked
bellekten geri getirme puanlari

Ayrica s& NCL TTX ve sg NCL + hipokampus TTX kaulu arasindaki farkin da
anlamh oldgu bulunmuytur, z = -2.10,p < .04 Sekil 21). S NCL + s& hipokampus
bloklama kgulunda siralarin ortalamasi 1.5g94CL bloklama kgulunda ise siralarin
ortalamasi 5.5 olarak bulungtur.

Genel Bellek Puani

25 1

20
Sag NCL TTX
15

10
[ sagNCL+ Sag

Hipokamptis

ST X

o ]

Bloklanan Bélgeler

Eski (Salin)-Eski (TTX)

5 F

-10 -

Sekil 21 Sg NCL’in ve s& hipokampusun TTX ile bloklanmasi sonucunda eldked
bellekten geri getirme puanlari.
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Tam bdlgelerin kategorik transfer puanlarina iliskin ortalama ve standart
sapma dgerleri Tablo 4'de ve bu puanlarashin grafik Sekil 22’'de sunulmaktadir.

Tablo 4. Deneklerin bloklanan boélgelere gore aldiklann “kgtaik transfer

puanlarinin” ortalama ve standart sapmag@eleri.

SOL SAG

NCL Hipo NCL+Hipo NCL Hipo NCL+Hipo

Ort SS Ort SS Ort SS Ort SS Ort SS Oort SS

13.67 11.16 -4 1660 3.23 9.719 4.02 1213 152 86.20.7 8.75

SOL SAG
*
25 *
1

20 -

15
X 10 ¢
E
g s .
T . ——
©
e NCL - NCLi-HIP NCL HP NCL{+HIP
g 5r -
>

-10 ¢

15 | 1 Bloklanan Bélgeler

-20 -

Sekil 22 Bloklanan beyin bdlgelerine gore elde edilen gaté&k transfer puanlari.
Kategorik transfer puani yeni uyaricilara salinsltanda verilen ayirt etme
tepkilerinden TTX keulunda verilen ayirt etme tepkileri ¢ikarilarak eelédilmitir.
Puanin buydk olmasi s6z konusu bdlgenin kategaaiksfere olan katkisinin daha fazla

oldugunu gostermektedir.
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TTX enjeksiyonunun hangi bdlgelerkategorik transfer puani arasinda fark
yarattgini bulmak icin yapilan Wilcoxon Testi sol NCL TTve sol hipokampus TTX
bloklama kgullari arasinda anlaml bir fark olgunu gostermgtir z = -1.96,p < .05
(Sekil 23). Sol NCL TTX bloklama kalunda siralarin ortalamasi 4.57; sol hipokampus
TTX bloklama kgulunda siralarin ortalamasi ise, 4 olarak bulugtoru

Kategorik Transfer Puani
25 -
20 -

15 | Sol NCLTTX

10 +

Bloklanan Btilgele

Yeni (salin)-Yeni (TTX)

Sol Hipokampus

TTX
-10 -

15 -

20 L

Sekil 23.Sol NCL'in ve sol hipokampusun TTX ile bloklanmasinucunda elde edilen
kategorik transfer puanlari

Ayrica Wilcoxon Testi sonuclarina gore, sol NCL TTve sg NCL TTX
bloklama kgullar arasindaki fark da anlaml bulungtwr z = -2.52,p < .01 Sekil 24).
Sol NCL TTX kaosulunda siralarin ortalamasi 4.5;5slCL TTX kosulunda siralarin
ortalamasi ise 0 olarak bulungbur.
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Kategorik Transfer Puani

25

20

15 |+ Sol NCL TTX

10 r

Sag NCL TTX

Yeni (salin)-Yeni (TTX)

Bloklanan Bélgeler

210 -

Sekil 24 Sol NCL'in ve sg§ NCL'in TTX ile bloklanmasi sonucunda elde edilen
kategorik transfer puanlari.

Histoloji Sonuglari

Deneyler tamamladiktan sonra histolojik incelema gkarilan beyinler bir dizi
islemden (bkz. Histoloji) gecirildikten sonra dondimustur. Mikrotomda kesitlere
ayrilan beyinlerin histolojik analizleri sekiz ddnécin kanulalarin ilgili bolgelere
yerlestirildi gini gostermgtir. Sekil 25 entopallium, NCL ve hipokampus ic¢in beyin
kesitlerinin mikroskop altindaki rekonstriksiyonugistermektedir.

Ayrica immunohistokimya sleminden gecirilen beyin kesitleri incelegutide
TTX'in ilgili bolgelerde aktive oldgu gozlenmgtir (Sekil 26).

A B
Sekil 25 Kanulalarin ilgili bolgelerin sinirlari i¢cinde a@gunu gosteren 6rnek kesitler.
(A) Sa ve sol hipokampus (B) Sol entopalium ve (C) SolCIN
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Hipokampus Entopallium

A75\ ) A9 J)5

(/4\ N
Sy

Sekil 26. Immunohistokimya slemi sonucunda NCL, hipokampus ve entopalliuma
yerlestirilen kandlalarin ilgili yapilarin koordinatlaticerisinde bulundgu ve TTX'in

ilgili bolgelere da&ildigl gozlenmitir.
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TARTI SMA

Calsmanin temel amaci guvercinlerin kategorilem@e@mesinde entopallium,
NCL ve hipokampusun katkisini anlamak ve bu ya@mtasindaki hangi etkganlerin
eski uyaricilarin taninmasinda; hangi etiitderin kategori bilgisinin yeni uyaricilara
transfer edilmesinde etkili ol@gunun belirlenmesidir. Bu amacla guvercinler birgru
insan ve insan olmayan resmi ayirt etmek tzere yemhem de eski uyaricilari iceren
transfer testleri ile @tilmistir. Deneklerin eski uyaricilarda ayirt etme krier yeni
uyaricillardan daha 6nce stlklari gortlmektedir. Ancak gavercinlerin kisa legitim
asamasindan sonra yeni uyaricilari dasaoa ile ayirt edebildikleri gozlenmstir.
Calsmadan elde edilen bu bulgular literatirde yer algter calsmalarla (Aust ve
Huber, 2001; 2002; 2006; Herrnstein, Loveland vbl€al976; Yamazaki, Aust, Huber
ve Gunturkun, 2007) tutarh olarak guvercinlerigitiédikleri insan ve insan olmayan
uyaricilari ayirt edebildiklerini ve bu kategorilenbilgisini yeni uyaricilara transfer
edebildiklerini gostermstir.

Bu aamadan sonra bir hemisferdeki entopallium ve kdamieeal yondeki NCL,
hipokampus veya NCL ile hipokampusun birlikte TTKjekte edilerek bloklanmasi
sonucunda guvercinlerin yeni ve eski uyaricilaradideri ayirt etme tepkileri
incelenmgtir. Genel olarak TTX'in deneklerin bellekten gegetirme performansi
Uzerinde etkili oldgu gorulmitir. Bolgelere TTX enjekte edilginde salin enjekte
edildigi kosullara gore performasta gline meydana gelgi gézlenmitir. Ancak yapilan
detayl analizler tim bdlgelerin TTX ile bloklanmias ayirt etme performansini ayni
derecede etkilemegini gostermgtir. Bur durum, bazi bdlgelerin ayirt etme streeind

digerlerinden daha etkili bir rol oynaiina karet etmektedir.

Ayirt etme performansini incelemek Uzere ele alimmiiskenlerden birisi
bellekten geri getirme puanidir. Bu puan, eski woylar1 ayirt etme puanindan, yeni
uyaricilarl ayirt etme puani cikarilarak elde edittedir. Dolayisiyla, bir bloklama
kosulunda ytiksek bir puanin elde edilmesi, eski uy@no, yeni uyarcilardan daha iyi
deserlendgini ifade etmektedir. Orngn, bellekten geri getirme puanlari incelegidde
s& hipokampusun bloklanmasiyla elde edilen puan ilel $ipokampusun
bloklanmasiyla elde edilen puan arasinda anlamlfaok olduu, s& hipokampusun
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bellekten geri getirme surecine sol hipokampustamadfazla katkida bulungu
g6zlenmgtir. Sol hipokampusun bloklanmasi durumunda isegatie bir puan elde
edilmistir. Bu durum, sol hipokampus kalunda yeni uyaricilarin ve eski uyaricilarin
degerlendirilme puanlari arasinda buyuk bir farkin athgini, aksine yeni uyaricilar
ayirt etme performansinin eski uyaricilari aymetperformansindan yuksek ofgunu
gostermektedir. Benzer bigekilde sol NCL'in de bellekten geri getirmeye, sol

hipokampusten daha fazla katkida bulufdgoralmitar.

Eski uyaricilarin dgerlendiriimesine ikkin olarak hesaplanan genel bellek
puanlari incelenginde ise vyine bazi bdlgeler arasinda farkhlikladidugu
gorulmektedir. Genel bellek puani eski uyaricilardggerlendiriimesinde salin
kosulunda ve TTX keulunda elde edilen puanlarin farki alinarak hesapbktadir. Bu
nedenle bir kgulda ylksek bir genel bellek puaninasuiaasi o bélgenin genel befle
olan katkisini ifade etmektedir. Genel bellek paankasilastiriidiginda sg§ NCL'in
hem sg NCL + s& hipokampusten, hem de teksb® sg& hipokampusten daha yuksek
genel bellek puanina ylag bulunmytur. Bu bulgular s@ NCL'in sag hipokampuse
kiyasla eski uyaricilari gerlendirmekte daha etkili bir yapi olglunu ve bellek-temelli
kodlama yapfiini gostermektedir. Ancak sol NCL vegsBCL arasindaki fark anlamli
bulunmamgtir.

Deneklerin yeni uyaricilara vegdi ayirt etme tepkileri temelinde hesaplanan
kategorik transfer puanlarinda da bdlgeler arasklifiklar bulunmutur. Kategorik
transfer puani, yeni uyaricilara salinslunda verilen ayirt etme puanindan, TTX
kosulunda verilen ayirt etme puani ¢ikarilarak hesapfa icin bir bdlgede yiksek bir
kategorik transfer puaninin elde edilmesi, o bdlgdwtegori bilgisini yeni uyaricilara
transfer edebilme 6zedini gostermektedir. Analiz sonuclari kategorik s#re sol
NCL'in sag NCL'den ve sol hipokampusten daha fazla katkiddurmusunu
gostermgtir. Bu bulgu, sol NCL'in dger yapilardan farkh olarak uyaricilan
kategorilerine goére kodlagini ve kategori bilgisinin yeni uyaricilara transfe

edilmesinde en 6nemli rolti oyngdhi gostermektedir.

Calisma bulgular hem eski hem de yeni uyaricilarin g@téenmesinde NCL'in
katkisinin  gerekli oldguna karet etmektedir. Tektofugal goOrsel sistemde
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entopalliumdan gelen gorsel bilgi NCL'e de gondegktedir. Bu nedenle uyaricilarin
gorsel ozellikleri glendikten sonra, bu bilginin daha detayli analgzniNCL’e transfer
edildigini varsayabiliriz. Entopallium tek laa uyaricilari glemekte ve motor tepkiler
ortaya cikarmakta NCL araglhile oldusu kadar etkili dgildir. Gerek bellekten geri
getirme puanlari gerekse kategorik transfer puanlarcelendginde NCL’in
bloklanmasinin performansta 6nemli birgdékli ge yol actgl gozlenmstir. Bellekten
geri getirmede ga NCL'in, kategorik transferde is sol NCL'in dahakiét oldugu
gorulmistir. Bu nedenle $¢aNCL'in bellek / drnekleme-temelli kategorilemedsgl
NCL'in ise kategori / prototip-temelli kategorilewh rol oynadii 6ne surulebilir. Sol
NCL kategori / prototip temelli kategorileme yaptiicin hem eski hem de yeni
uyaricilarin ayirt edilmesinde etkili olmaktadiu Bedenle genel bellek puani yani eski
uyaricilarin ayirt edilmesi s6z konusu agildada sol NCL kategori temelli ayirt etme
stratejisini kullanarak dgu tepkide bulunabilmektedir. Muhtemelen sol NCLkies
uyaricilarla olan ygantilar sonucunda bir prototip bilgisi ¢ikarmakta lbu prototip
bilgisini kullanarak yeni uyaricilari kategorilentelir. Sg NCL'in ise bellek puanina
onemli katkida bulundiu; ancak, yeni uyaricilarin kategorilenmesindeliethmadig
gozlenmgtir. Bu bulgulardan yola cikilarak NCL'de uyaricila gorsel temsillerinin
akilda tutulmasina ve kategorilenmesingkih bir lateralizasyonun vagindan s6z

edilebilir.

Denekler eski uyaricilarla uzun bigiem asamasi gecir@i icin bu uyaricilar
ayirt ederken hem bellek temelli hem de kategomelé ayirt etme stratejisini
kullaniyor olabilirler. Ancak yeni uyaricilari ayietmek s6z konusu olgunda sadece
bellek-temelli ayirt etme stratejisinin yeterli adgacgl, ayni zamanda kategori-temelli

ayIrt etme sirecinin devreye girgcéngorilmektedir.

Egitim asamasinda ve transfer testlerinde kullanilan poaidricilar insan yuzu,
insan viucudu, bir ki veya bir grup insanin olgw fotograflar icermektedir. Transfer
testindeki yeni uyaricilar ise ayni igazisahip olsa bile deneklerin daha 6nce gorgedi
fotograflardan olgmaktadir. Bu bakimdan denekler, yeni uyaricilargraaepkide
bulunabilmek icin @gitim asamasinda karasilasilan pozitif uyaricilarin ortak
Ozelliklerini biraraya getirerek bir prototip ghurmak durumundadir. Sol NCL yeni

64



uyaricilarin kategorilenmesinde etkili ogluicin bu yapinin soyutlama sirecinde yer
alan temel sinirsel yap! olgu 6ne surulebilir. Cagma bulgular ile tutarli olarak
Freedman ve Miller (2008) maymun beyninde PFC naramn uyaricilari kategori
temelinde kodlagini ve deneklerin davragsal tepkileri ile paralel olarak bu néronlarin
dogru uyaricilara ikkin farkli sinirsel tepkiler vergini gdstermgtir. Buradan yola
cikarak, PFC ile benzer bigleve sahip olan sol NCL'deki ndronlarin da uyaaaqil
kategori Uyelgine goére kodladn distntlebilir. Kirsch ve arkad#arinin (2009)
glvercinlerde NCL'deki ndronlardan kayit alarak tkiari calsmada bu bolgedeki
noronlarin uyaricilari davragsal sonucuna gore kodladiklari bulurgtow. Sunulan
calsmada da pozitif uyaricillara tepkide bulunmak vyiy@ee verilmesi ile
sonuclanirken, negatif uyaricilara tepkide bulunmgleceksiz gecen uzun bir donem
ile sonuclanmaktadir. Dolayisiyla, uyarici katelgoridavrangsal sonuclari bakimindan
Kirsch ve arkadgdarinin kategorileri ile benzerlik ¢amaktadir. Bu bakimdan ele
alindginda 0zellikle sol NCL'de insan ve insan olmayantelarileri kodlayan
néronlarin varolabilegg distnulebilir. Ote yandan bir bka olasilik da NCL'de gtim
asamasinda sunulan her bir uyariciylr kodlayan néraniga da néron gruplarinin var
olmasidir. Cabma bulgularina dayanarak bu tip néronlarin varolndasumunda daha
cok bellek-temelli kodlama yagtigozlenen saNCL'de yer alacg spekule edilebilir.

Calismada gozlenen bir blea bulgu da, eski uyaricilarin kategorilenmesinde y
da bellekten geri getirme performansinda hem NCin ngpokampusun bloklanmasi
durumunda, sadece NCL'in bloklagdi kosullarda oldgu kadar bozulmanin
gozlenmemesidir. Bu durum guivercin beyninde binirieksikligini telafi eden birden
fazla kategorileme sisteminin yer almasindan kalarmakor olabilir. Deney bulgularina
gore sol NCL'in kategorilemede temel yapi gidau, ancak NCL'in sinirsel
aktivitesinin gecici inhibisyonu sonucunda entopat gibi diger yapilarin ayirt etme
becerisini bir dereceye kadar surdurelgiidi distnebiliriz. Calsmadan elde edilen
bulgular, hem NCL hem de hipokampusun bloklgndncak entopalliumun tek yonlu
olarak aktif oldgu kosullarda deneklerin eski uyaricilari ga bir sekilde ayirt ettgini
gostermgtir. Muhtemelen, entopallium, NCL ve hipokampusuatkksi olmadiinda
hem eski hem de yeni uyaricilar kategorilerken aghricilara ait gorsel ipuclarindan

yararlanmaktadir. Transfer testlerindeki yeni ugsar, eski uyarici seti icerisindeki
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bazi uyaricilarla temel ortak 6zelliklere sahipbdlider. Ornesin, transfer testindeki bir
yuz fotggrafi eski uyarici setindeki klea bir ylz fot@rafi ile benzer renk ve konum
Ozelliklerine sahip olabilir ve bu durum deye bu uyariciya eski bir uyariciya vegdi
tepkiyi vermesine yol acabilir. Bu durum NCL ve dkampusun birlikte bloklangi
kosullarda neden ayirt etme performansinin c¢oksU#t olmadgini aciklayabilir.
Entopalliumun gorsel uyaricilarin fiziksel 6zelkki temelinde yapg ayirt etme belirli
bir dereceye kadar etkili olmaktadir. Ancak NCL Wgokampus bloklan@inda
entopalliumun yeni uyaricilarin kategorileme simectok fazla katkida bulunmadi
gorulmistir. Bu durum NCL’in katkisi olmaksizin entopallium yeni uyaricilar tek
basina cok da etkili birsekilde ayirt edemegini gostermektedir. Salin kallarinda
entopallium ve NCL etkilgmde bulunabildii icin ayirt etme performanslari yuksek
olmaktadir. Ancak gaya da sol NCL'deki sinirsel aktivite TTX ile blakhdginda bu
ayirt etme performansi giinektedir. Ote yandan eski uyaricilar séz konuswgldda
kategorileme performansi yeni uyaricillarda @ldukadar dgik olmamaktadir. Bu
nedenle entopalliumun ornekleme-temelli bir strakejllandigl; ancak bu stratejinin

yeni uyaricilari dgerlendirmekte etkili olmag distintlmektedir.

Buraya kadar tarilan bulgular giginda kategorileme surecinde entopallium ve
NCL etkilesiminin 6nemli old@gu ortaya ¢ikmaktadir. Marsolek’in (1999) kategarike
surecine ilgkin olarak 6ne surditi model, benzer bir etkganin varligina karet
etmektedir. Buna gore, kategorilengeeminde, gorsel ve gorsel-sonragsos$t-visua) alt
sistemler arasindaki etkgien 6nemli bir rol oynamaktadir. Bu slrecte gorgstesne
gelen farkli girdisekilleri ortak olarak ayni semantik bilgiye gigorsa, gorsel sistemin
bir bolumu, goérsel-sonrasi alt sistemlerden getgeraktif geribildirime duyarli hale
gelir. Bu geribildirim bir gorsel alt sistemin sdzonusu girdi sekillerini birlikte
kategorilemeyi grenmesine ve ayni ¢iktiyi aktive etmesine yol dgaModeli sunulan
calisma verilerine uyarlagimizda entopalliumdan gelen goérsel bilginin ilk énc
NCL'de islendigini ve sonra bu bilgiye i$kin olarak NCL'den entopalliuma
geribildirim  gonderildgini  dUstnebiliriz.  Bu  klemin  denemeler boyunca
tekrarlanmasiyla gorsel sistemin énemli bir pargdan entopalliumun kategorilemede

etkili bir eleman haline gelmpioldugu 6ne surtlebilir.
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Marsolek’e (1999) gore soyutlama-temelli alt sistesol hemisferde ve
ornekleme-temelli alt sistem gaemisferde etkili olarak ¢amaktadir; ancak bu iki alt
sistem birbirine paralel olaraklemektedir. Sunulan ¢camanin bulgulari Marsolek’in
gortst ile tutarli gorinmektedir. Benzegekilde sol NCLin prototip temelli
kategorilemede ya da soyutlamadag $CL'in ise bellek- ya da 6rnekleme temelli
kategorilemede 6zeHlegi gozlenmigtir.

Entopallium ve kontralateral yondeki NCL ile hipokpusun birlikte bloklang
kosullarda eski uyaricilarin ayirt edilmesinde yuksék performansin oldgu
gozlenmgtir. Uyaricilarla olan uzungim sireci sadece entopalliumun tek tarafli aktif
oldugu bu deney kglunda deneklerin dgu tepkileri Uretmesini kolayiirmis
olabilir. Bu bakimdan daha dncedegrénilmis uyaricilarin kategorilenmesi s6z konusu
oldugunda entopalliumun vagh yeterli gibi goérinmektedir. Freedman ve Miller
(2008), maymun beynindeki ITC ndronlarinin uyaaral gorsel benzerlik temelinde
tepkide bulunduklarini; ancak daha soyut kategoyeligi temelinde tepkide
bulunmadgini ortaya koymglardir. Argtirmacilar (2008) ITC ndronlarinin
seciciliginin 6rnek uyaricilara gére gatigini gozlemglerdir. ITC noronlari kategorinin
degiskenligini kodlamasa bile, uyaricilarigekillerine ve 6zelliklerine gore uyaricilari
gruplayabilmektedir. Sunulan ¢ghada da entopalliumun eski uyaricilaekillerine
veya belirli fiziksel 6zelliklerine gére kodlaglive bu uyaricilari ayirt etmegléminde
NCL'in ve hipokampusun katkisi olmaksizin etkilablldigi distinilmektedir. Bitim
asamasindaki pozitif uyaricilar insan yizi veya insaicudunun bir parcasini
icermektedir. Muhtemelen entopallium derinin rengyga da ylz hatlarinin
organizasyonu gibi gorsel ipuclarindan yararlanmdikt Bu nedenle entopalliumdaki

kategorileme strecinin drnekleme-temelli gidau dginebiliriz.

Ote yandan, Cook ve Smith (2006), kategogredmenin ilk gamalarinda
guvercinlerin ve insanlarin soyutlama-temelli tdmdwllandiklarint ve sonraki
asamalarda ornekleme yoluyla akilda tutma stratdjikidlandigini 6ne sirmektedir.
Sunulan cadmada denekler gorevi géendikten sonra test edifdi icin 6grenme
asamasinda bloklanan bdlgelerin etkileri hakkinda Iitgi edinmek mumkin
olmamstir. Buna kagin, kategori bilgisinin kazanilmasi icin NCL'in vafinin kritik
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oldugunu ve uyaricilarin soyutlanmasi icin gerekli teiyegbi oldgunu ifade edebiliriz.
Ancak, entopallium da uyaricilarla olansgatilari sonucunda ve NCL ile karkli
baglantilara sahip olmasi nedeniyle kategorileme sitdec etkili bir rol oynayabilir.
Bununla birlikte entopallium dizeyindeki kategomienin soyutlama temelinde gk
ancak ornekleme temelinde olabilgcéne surulebilir. Cinkil ¢aimada entopalliumun
yeni uyaricilarin ayirt edilmesinde g sadece eski uyaricilarin ayirt edilmesinde tek
basina etkili oldigu gbzlenmtir.

Uyarici ayirt etmede entopalliumun rollinekin olarak elde edilen bulgular
literatirdeki dger ayirt etme caimalari (Bessette ve Hodos, 1989; Watanabe, 1991,
2005; 1996; Watanabe ve ark., 2008) ile oldukc¢arbugorinmektedir. Bu bulgulara
dayanarak, entopalliumun sadece basit gorsel afnte sureclerinde @i ayni
zamanda daha kargik bazi kategorileme slreclerinde de yer @kl ifade etmek

mumkuinddr.

Calisma bulgulari entopallium ve NCL arasindaki etkil@n 6nemine garet
etmistir. Pekiyi, bu surecte hipokampus nasil bir rohasnaktadir? Entopallium ve
kargit yondeki hipokampusun TTX ile bloklanmasi sonutaiimem bellek-temelli hem
de kategorik-temelli ayirt etme performansinda dnebir bozulma olmadi
gorilmektedir. Watanabe ve arkaldau (2008) da zebra sakalarinin orunti ayirt
etmesinde entopallium lezyonlariningdo tepkilerin ylizdesinde azalmaya yol agti;
ancak hipokampus lezyonlarinin herhangi bir bozybngol agcmadiini bulmulardir.
Colombo ve Broadbent (2000) ise memelilerde vgakda bir dizi hipokampus lezyon
calismasini kagilastirmistir. Arastirmacilar, ortak olarak ogekillendirme tepkileri ve
bazi uzamsal gorevlerde bozulmalarin @ldhu; ancak, ornge gecikmeli-gleme, g-
zamanl ayirt etme veya gorsel ayirt etme gibi giogérevierde herhangi bir bozulma
olmadgini gozlemglerdir. insanlarla yapilan bir grup ¢gha (Graham ve ark., 2006;
Mayes ve ark., 2004; Reber, Wong ve Buxton, 200&g0orve Ishai, 2006) hipokampus
hasarinin kategorileme performansinda buylk bir ulmoaya yol acmagdini
gostermgtir. Calismalar hipokampusun daha ziyade uzamgaérime, uzamsal bellek
(Graham ve ark. 2006; McDonald, Ko ve Hong, 2002Ddnald ve ark., 2006; White,
Strasser ve Bingmann, 2002), skl esneklik (Watanabe, 2005) ve uyaricilar
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arasindaki igkileri islemek (Mayes ve ark. 2004) ileskili bir roli olduguna karet
etmektedir.

Ancak sunulan caimada yapilan detayli analizler hipokampusun kaikgoe
sureci Uzerinde dolayl bir etkisi olgunu ortaya koymaktadir. Bellekten geri getirme
puanlari incelend@inde sol hipokampusun bloklanmasi durumunda denakiegatif
yonde puan aldiklari gorulmektedir. Bellekten gggtirme puani eski uyaricilara
verilen tepkilerden yeni uyaricilara verilen tepkilgikarilarak elde edilgi icin, bu
degsiskene ilgkin olarak alinan negatif bir puan, deneklerin yaparicilara daha fazla
tepkide bulundgunu goOstermektedir. Rer bir ifade ile denekler ger kosullarda
oldugu gibi eski uyaricilara yenilerden daha fazla tdpkibulunmanstir. Yine
kategorik transfer puanlari incelepoide sol hipokampusun sol NCL'e gore yeni
uyaricilarin kategorilenmesine daha az katkidarmugu gortlmigtir. Benzersekilde
sol hipokampus kalunda negatif yonde bir puan elde editni Kategorik transfer
puanlar deneklerin salin kalunda yeni uyaricilara veggitepkilerden TTX kgulunda
verdigi tepkiler cikarilarak elde edilgii icin, genel olarak deneklerin sol hipokampus
TTX kosulunda yeni uyaricilara salin &dunda oldgundan daha fazla tepkide
bulundigu soylenebilir. Hipokampus bloklariginda deneklerin yeni uyaricilara daha
fazla tepkide bulunuyor olmasi, sol hipokampusuni yeyaricilarin ayirt edilmesine
iliskin inhibitdr etkiye sahip olmasi ile aciklanahili'Son dénemlerde yapilan
hipokampus ¢cagmalari hipokampusun ayni zamanda dawsatiinhibisyon ile ilgkili
oldugunu ortaya koymaktadir. McDonald ve arkgda (2007) sican hipokampusune
iliskin olarak iki altsistem Onermektedir: Dorsal ventral. Dorsal sistemin uzamsal
bilgiyi kazanmak ve depolamaklaskili oldugu; ventral alt sistemin ise gr bellek
sistemlerinin baskilanmasi ile gkili oldugu ©6ne surulmektedir. McDonald ve
arkadalar (2002) gorsel ayirt etme goérevinde dorsal vesmatral hipokampus lezyonu
olan sicanlarin performansinda bir bozulma gozlehgma rapor etmglerdir. Ancak,
arastirmacilar hipokampus lezyonu olan sicanlarin tei&renmede kontrollerden daha
iyi performans gostergini gozlemslerdir. Hipokampal lezyonu takiben inhibitor
baglantilarin ortadan kalkmasi pg#riimemis davranglarda artg ile sonuclannstir.
McDonald ve arkdgdarina (2007) goOre hipokampusgsittm asamasinda uyaricilara
ili skin bilgiyi tesadiifen kazanmakta ve depolamaktaf@dkat hipokampus gorsel ayirt
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etmenin kazanilmasi icin kritik bir 6neme sahigitter. McDonald ve arkadgarinin
bu gorigtine ek olarak Colombo ve Broadbent (2000) de ginerde hipokampus
lezyonunun hatali bilgilerin kodlanmasinin ya daguy olmayan davragin ortaya
ctkmasinin baskilanmasinda bozulmaya yolgagtibne sirmektedir. Bu bulgulardan
yola cikarak, sunulan catnada hipokampusunggéim asamasinda eski uyaricilara
iliskin bilgiyi kodladgl ve depoladii distunulebilir. Buna kapin, hipokampusun
bloklanmadg durumlarda yeni wuyaricilarin  sunumu s6z konuswuginda
hipokampusun bu uyaricilari negatif uyarici gibigeléendirerek “yap” tepkilerini
baskiladgl distunulebilir. Ancak, NCL yoneticisievlerde ve kategorileme surecinde rol
oynayan temel sinirsel yapi olglw icin NCL’in varliginda hipokampusun inhibitr
etkisinin ortaya cikmamasi beklendik bir sonuc¢ atadeerlendirilebilir. Bununla
birlikte NCL'in sinirsel aktivitesinin bloklanga durumda hipokampusun inhibitér
etkisi tekrar ortaya cikmaktadir. Sonug¢ olarak, okgmpusun bloklanmasinin
inhibisyonu kaldirdiini ve bunun yeni uyaricilara verilen tepkilerdasar yol actgini
distinebiliriz.

Genel olarak bulgular, uyaricilarin ayirt edilmesi kategorilenmesi sirecinde
NCL'in etkili bir bélge old@gunu ve entopallium ile etkifgm icinde calgtigini; buna
bagli olarak entopalliumun da kategorilemede bir rghadgini; hipokampusun ise
kategorileme sirecine dolayli olarak etkide bulgwhu ortaya koymaktadir.
Entopallium NCL ve hipokampusun bloklanmasi durudwairigrenilmis uyaricilarin
kategorilenmesinde NCL'in yokfiunu telafi edebilmektedir. Fakat, yeni uyaricilarin
kategorilenmesi s6z konusu oflunda NCL'in varlgi mutlaka gerekli gbrinmektedir.
Tam bu bulgular, grenilmis ornekler icin birden fazla kategorileme sisteminin
isledigine; kategori bilgisinin transferi icin ise NCL'ibulundigu bir sistemin varfiina

isaret etmektedir.

Sunulan cagmada guvercinlerde 6n plana c¢ikan tektofugal gésssem esas
alinarak bloklama prosedirt uygulagtm Ancak ikinci bir gérsel yol olan
talamofugal gorsel sisteme sHin bir manipulasyon yapilmagiir. Calsmada bir
hemisferdeki entopalliumun bloklamasi sonucunda | ajlemisferdeki NCL ve
hipokampuse bilgi akinin blyuk 6lcide engellengivarsaylimgtir. Ancak, anatomik
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calismalar NCL’e talamofugal sistemden de projeksiyanladuzunu goésterngtir. Bu
nedenle bir hemisferde entopalliuma TTX enjektdneessi yoluyla ayni hemisferdeki
NCL'e gorsel bilgi akginin engellenmesi durumunda, NCL’e talamofugal esist
Uzerinden bir miktar bilgi tanmis olabilecei dustnulebilir. Bu durum NCL’e bilgi
akisinin buyuk olgide engellenmesinigigirmemekle birlikte, TTX ve salin kallari
arasindaki farkin azalmasinda rol oynaoiabilir.
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DENEY I
GIRIS
Deney |, NCL aktivitesinin gecici olarak engellersimen uyaricilarin temsilinde
ve kategorilenmesinde bozulma vyagatii gostermiti. S6z konusu bulgular,
guvercinlerde NCL'in kategorileme surecinde etkir sinirsel yapi oldgunu ortaya

koymustur. Bu bulgulardan yola cikilarak Deney II'degseae sol NCL'in uyaricilari

hiicresel dizeyde nasil kodlgdincelenmtir.

Guvercinlerde NCL aktivitesine gkin olarak yapilan elektrofizyoloji ¢aimalari,
kuslarin dnbeyninde férebrain) 6dult sinayalleyen uyaricilar (S+) ileskili noral
tepkilerin varlgina karet etmektedir. Orrgn, itici uyaricilarla klasik keullama
yordaminin uygulangi bir calsmada (Kirsch ve Gunturkin, 2005) bir gtvercinin
goziune S+dan sonra hava verilirken, negatif uyari@n S- uyaricisindan sonra hava
verilmemitir. Arastirmacilar bu gorev sirasinda guvercinlerde NCLidae&ronlardan
kayit almslardir. Gsrenmenin ilk gamalarinda bu néronlarin sadece hava uyarimina
tepkide bulundgunu; S+ ve S-ye tepkide bulunmgua; ancak ilerleyen @tim

asamalarindan sonra bu uyaricilara da tepkide bulbale geldiklerini gozlemgierdir.

Bir bagska calsmada Kirsch ve arkagdiari (2009), guvercinlerde kategori-temelli
O0grenme sureclerini vegdenme ilerledikge bunun nasil@gtigini tek-hiicre diizeyinde
NCL'den kayit alarak incelerglerdir. Arastirmacilar guvercinleri bir yap/yapma
(go/nogg kategorileme gorevinde test egterdir. Gérev guvercinin birbirine fiziksel
olarak benzemeyen iki uyariciya “yap” tepkisi vesme gerektirirken, yine birbirine
benzemeyen der iki uyariciya “yapma” tepkisi vermesini gerehtigtir. Deneyde
deneklerin, uyaricilan fiziksel benzerlikleri bakndan dgil, davranssal sonuclari
bakimindan kategorilendirmesi amaclastmi Bunu s&lamak icin denekler yap
uyaricisina tepkide bulungunda ya da yapma uyaricisina tepkide bulungada su
verilerek odullendirilmgtir. Arastirmacilar, NCL'deki ndronlarin uyaricilari, gorsel
Ozelliklerini goz ardi ederek slevsel anlamina gore kategorilendirebiidi
bulmulardir. Ayrica ¢cakmada daha deneyimli olan gtvercinlerde, ndronlgialiil
gelmeden o©nceki ipuclarina tepki vefidi, naif olan guvercinlerde ise néronal
aktivitenin ancak 6dulin kEngicindan sonra ortaya ¢gkini gostermglerdir.
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NCL'deki noronal tepkilere ikkin yapilan bir bgka calsmada (Kalenscher,
Ohman, Windman, Freund ve Gunturktn, 2006) guvecibir 6zdenetim gorevinde
test edilmgtir. Hizli tepki denemelerinde guvercinler sunulgmgin ardindan hizli
tepkide bulunmak ya da ipucunun ardindan sabitakahik boyunca beklemek lzere
egitilmi slerdir. Ayni zamanda sunulan ipucu, verilen tepkibiiylk ya da kicuk odul
ile sonuclanagani sinyallemgtir. NCL’den yapilan tek-hticre kayitlari, bazi nokarin
ipucunun bglangici ile glvercinin tepkisi arasinda tirmanan diitivite gosterdiini
ortaya koymstur. Bu aktivite NCL'in oddl ile ilgkili zamani i¢sel olarak kodlagii
seklinde dgerlendirilmistir. Bu calsmada gozlenen tirmanan néronal aktiviteygkiti
alternatif bir aciklama ise, NCL'in motor tepkilerle iliskili aktivasyonudur.

NCL aktivitesinin ¢cama bellgi ile iliskili olduguna dair bazi elektrofizyoloji
calismalari mevcuttur. Orrigin Diekamp, Kalt ve Gunturkin (2002) guvercinleir b
yap/yapma gorevinde ggmistir. Yap denemelerinde givercinlere kirmizgiki
sunulduktan sonra 2 saniye icerisinde kez &zini acip kapamasi sonucunda 6dul
olarak su verilmektedir. Yapma denemelerinde is@l ygk sunulduktan sonra degia
hic¢ bir tepkide bulunmamasi gerekmektedir. Byutda giivercin tepkide bulunursa tim
Isiklar kapatilarak 3 saniyelik bir bekleme cezasnalttadir. Aratirmacilar (2002) bu
gorevde gitilmis olan guvercinlerin NCL bolgesindeki néronlardark-keicre kaydi
almlardir ve gecikme periyodu boyunca NCL noéronlariratglenme oraninin
degistigini gozlemslerdir. Bu néronal tepkiler uyarici ile ilgili bilgasima ya da motor
tepkiye hazirhk olarak derlendirilmisti. S6z konusu tepkiler uyaricinin sunumunun
ardindan maymun PFC’sinde gdzlenen noronal tep&il@vallis, Anderson ve Miller,

2001; Freedman, Riesenhuber, Poggio ve Miller, 20@azerlik gostermektedir.

Bir baska calsmada Kalt, Diekamp ve Gunturkiin (1999) guvercinléir
yap/yapma gorevindeggmislerdir. Deneklere hem goérsel hem desel uyarici ciftleri
sunarak pek cok duyusal modaliteninglaatili oldusu NCL'deki ndéronlarin bu
uyaricilara verdikleri tepkileri incelestir. Gorevde pozitif uyarici olan kirmizgik iki
kere verilen ses ile, negatif uyarici olansiyesik ise bir kere verilen ses ile
eslestirilmi stir. Denekler pozitif uyarici sirasinda tepkide imdusunda 6dul olarak su
gelmekte; negatif uyarici sirasinda tepkide bulgndda ceza olarak su gelmemektedir.
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Arastirmacilar NCL’'deki noronlarin uyaricilara davrggal 6nemine gore tepkide
bulunduklarini ve sinirsel aktivite orintisunin @re davrary ile iligkili oldugunu
bulmulardir. NCL néronlari denemenin pozitif ya da néfgalusuna gére artan ya da
azalan atgenme orani gostergtir. Bazi noronlar 6dil olan suyun sunumu sirasinda
yuksek aktivite gosterrgi diger grup ise 0dul beklentisine skin bir aktivite
gostermgtir. Bu calsma NCL’in multimodal bir bdlge oldiuna ve davragi

planlamada ve yonetmede kritik rol oynada saret etmektedir.

NCL noéronlarinin yoneticislemlerdeki roltinii incelemek tizere Rose ve Colombo
(2005) guvercinleri ornge gecikmeli-gleme @elayed-matching to samplgorevinde
egitmislerdir. Ancak farkli olarak agirmacilar 6rnekten ©6nce bir “hatirlama” ve
“unutma” ipucu sunmglardir. Hatirlama ipucu sunulgunda gecikme periyodu iki
uyaricinin sunuldgu bir test denemesi ile devam etmekte ve guvergiikibuyaricidan
ornek uyarici ile ayni olan uyariciya tepkide bauiunda 6dul almaktadir. Unutma
ipucu sunuldgunda ise gecikme déneminin ardindan bir test desegedmemekte ve
deneme sonlandiriimaktadir. Rose ve Colombo, NQbméarinin hatirlama kollunda
surddrdlen bir aktivite gosteggni; unutma kgulunda ise, sirmekte olan aktivitenin

bozuld@gunu gozlemglerdir.

Son dénemlerde yapilan bir gahada (Verhaal, Kirsch, Manns ve Gunturkin,
2009) guvercinlere iki renk uyaricisi sunuknubunlardan birisi (CS+)su ile
eslestirilmis, digeri ise (CS-) gestiriimemistir. Kuslarda goérsel sistemin dnemli bir
bolumu oldgu kabul edilen entopalliumdaki néronlarin bu ikiamgiya verdikleri
sinirsel tepkiler kaydedilmgtir. Buna gore, hem gahem de sol entopalliumun CSe
CS-ye farkl tepkilerde bulungu; ancak sol entopalliumdaki néronlarin O&+CS-ye

verdikleri hiicresel tepkiiddetindeki farkin daha buytk oldu ortaya konmgtur.

Bu calsmadan yola cikarak yapilan gahada NCL’deki ndronlarin uyarici ayirt
etme sirasindaki tepkilerini incelemek lzere “tdkcre kayit yontemi” gingle-cell
recording kullaniimstir. Calsmanin amaci, NCL'deki néronlarin da entopalliumda
bulunan néronlar gibi iki uyariciya farkl tepkiter bulunup bulunmagini ve hiicre
tepkilerindeki bu farkliigin s& ya da sol NCL'e goOre dgip desismedigini
incelemektir. Tez cayjmasini 6nceki ¢calmadan ayiran temel bir fark guvercilere dort
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farkli rengin sunulmasi ve sunumun lateral olaragiynasidir. Verhaal, Kirsch, Manns
ve Gunturkin’in (2009) ¢camasinda kirmizi ve yé renk dengin karisina konulan
bir ekrandan frontal olarak sunulgtur. Sunulan ¢cadmada ise, dergn sg5 goztine biri
CS+ ve biri CS- olmak tzere iki renfgk sunulmy; sol gézine ise yine biri CS+ biri
CS- olan ve dier goze gosterilen renklerden farkh olan iki regkk sunulmytur.
Dolayisiyla sg ve sol goz farkli uyaricilara maruz kainwe bir gbz dgerinin gordigu
uyariclylr gérmenstir. Kuslardacorpus callosumn olmamasi ve optik sinirlerin optik
sunulan uyarici bilgisinin bliytk oranda sol hemsfesol gdéze sunulan uyaricl
bilgisinin ise blyuk oranda gahemisfere ulgtigl varsayilmgtir. Sunulan cagmaya
ili skin hipotezlersyledir:

1. NCL'deki noronlarin uyarimsiz donemdeki tepkilde CS+ya verdikleri

tepkiler arasinda anlaml bir fark vardir.

2. NCL'deki noéronlarin uyarimsiz dénemdeki tepkiléle CS-ye verdikleri

tepkiler arasinda anlaml bir fark vardir.

3. NCL'deki noronlarin US’i sinayelleyen CS+ya vidri tepkiler ve
sinyallemeyen CS-ye vedikleri tepkiler arasindaani bir farklilik vardir.

4. Sg ve sol NCL'deki ndronlarin CS+ya ve CS-ye verdiklepkiler arasinda

anlamli bir fark vardir.

5. Hem s hem de sol gbze sunulan uyaricilarin kontralatBi@L’'de ortaya
cikardgl noronal tepkiler, ipsilateral NCL'de ortaya cikan tepkilerden daha
gucludar.

Yontem

Denekler

Calismada toplam beguvercin Columba livig denek olarak yer algtir. Tek
hiicre kaydinin alinagabeyin bolgelerinin agilmasi ve kafa sabitleyicygrlestirmek
icin denekler deneysamasindan dnce ameliyat edigtim. Glvercinlerin iyilemesi icin

7 gunlik sure verilmgtir. Bir glvercin ameliyattan sonra iygeedgi icin deneye
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alinmamgtir. Diger bir gtivercinin ilk kayitlarinda sorunlar olgluicin elektrofizyolojik
kayit alma surecine devam edilmgtimi Ancak davrargsal tepkileri kaydedilnstir.
Diger bir guvercin ise farkh bir davrasal paradigma ile gtildigi icin analiz
asamasinda dgerlendiriimemstir. Sonuc olarak néronal analigzaanasinda ayni yontem
ile egitilen ve tutarli tepki veren iki givercinden (Dén&53 ve denek 777) alinan
kayitlar dgerlendirilmistir.

Elektrot Bdlgelerinin Hazirlanmasi

Guvercinlere bg sabitleyicisini yerlgtirmek ve kayit bélgesini hazirlamak igin
“equithesin (0.3 ml/ 100 g) enjekte edilerek anestezi uygolamir. Kayit bdlgesi
(A:5.5, L:7.5) Karten ve Hodos'un (1967) streotékatlasina bakilarak belirlensgtir.
Kafa sabitleyici blok gozlerin oldiu seviyede kafatasinin anterior bolimine dental
akrilik ile sabitlenmgtir. Ayrica NCL'in Gzerindeki kemik, dental matkapkaldiriims
ve dura maddesi gorulebilir duruma getirigtmi.  Aciklik dolgu macunu ile
kapatiimstir. Yedi gunlik iyileme periyodundan sonra guvercinler elektrofizyolojik

kayitlar icin hazir hale geltir.
Araclar

Guvercinin elektriksel kayit sirasindaki hareketierkontrol edebilmek ve
uyaricilarin sunumuna odaklanmasinglamak Uzere, glvercin ¢ok siki olmayan
kumatan bir kalip icine konularak deneysel sunumun Igapgl yerde kopukten bir
kabin icine yerlgtirilmistir. Deneysel diizenek uyarici sunumu sirasindanbdeyi kayit
almaya olanak verecekekilde dizayn edilmitir (Sekil 27). Renk uyaricilarini
monokuler olarak sunmak amaciyla skann her iki gbzini kaplayacakekilde
yerlestiriimis renkli diyotlardan yararlanilnstir. Suyun verilmesini ggamak icin ise
glvercinin &zina denk gelecelsekilde yerlatiriimis bir damlalik kullanilimgtir.

Guvercinin su icmek icin yagin gagalama tepkileri lazer sensorle kaydeditmi

Tek-hicre aktivitesi Eckhorn multielektrot sistenenkaydedilmy (Sekil 28) ve
dalga siniflandirmasi dapike 2 (CEDYe yapilimstir.
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Islem Yolu

Kosullama Prosediri

Suya ilgkin motivasyon yaratmak amaciyla deneyden 23 sae glvercinlerde
su yoksunlguna balanmstir. Calsmada klasik kgullama prosedirt izlengtir. Su
kosulsuz uyarici olarak sunulurken, doért renklktan (kirmizi, mavi, sari, yé) ikisi
CS+ olarak dier iki renkli sik ise CS- olarak sunulmtur. Renkler monokdler olarak
sunulmy, sol g6z sadece biri CS+ biri CS- olarak belirtena 15181 (6rnezin kirmizi
ve mavi) gorurken, $ag6z sadece biri CS+ biri CS- olarak belirlenegediiki renkli
Is1gl (6rnezin sari ve ygil) gormistir (Sekil 29). Renklerin parlaklina b&li olarak
ortaya cikabilecek bir etkiyi ortadan kaldirmaknigenklerin sunumu denekler arasinda
dengelenmeye callmistir. Ancak tam dengeleme icin yeterli sayida denbkadg|
icin sadece gag6ze sunulan uyarici denekler arasindgisttéilerek sunulmugtur.
Denek 253 sari ve mawigl CS+; yail ve kirmizi si1g1 CS- olarak alirken; denek 777
yesil ve mavi gi1g1 CS+; sari ve kirmizgigl CS- olarak alngtir.

Uyarici sunumu ve kayitsleminin otomatik olarak gerceldérilmesi icin

MATLABortaminda bir program yazilgtur.

Kosullama a@amasinda CS+, US (su) ile; CS- ise teksima sunulmstur.
Denemeler icinde sunum sirasi CS+CG&- ic¢in git sayida olmak Ulzere seckisiz olarak
geleceksekilde dengelenngiir.

CS+ veCS- icin sunum siresi 1.5 saniye olarak belirletimiCS+ sunumundan
1.5 saniye sonra US verilgyi yine 1.5 saniye sonra CS+ ve US birlikte
sonlandinimgtir. Uyaricilar arasi aralik 15 saniye olarak betmistir. Her bir blok 40
CS+ ved0 CS- uyaricl sunumundan ghustur.
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Sekil 29 Deney prosediru. §ae sol goz uyarimi kollarinda CS+ ve CS-nin sunumu.
CS+ sunumunu, suyun sunumu takip eder. CS+ verBktdisonlandirilir ve 15 snlik
denemeler arasi aralik dénemi (DAA)staaulir. CS-nin sunumundan sonra hickay
verilmez. Suyun sunumunun olmgdd.5 saniyelik periyottan sonra denemeler arasi
aralik dénemi (DAA) yer alir. Her bir denemedes s& da sol gbzden sadece birine

uyarici sunulur.

79



Kayit Alma Proseddrt

Davrangsal Olcim olan CS+ v€S-ye verilen gagalama tepkileri lazer sensor
aracllglyla kaydedilmgtir. Deneysel oturumlarda gaya da sol NCL olmak Uzere
sadece bir hemisferden kayit aligtm Sa& ve sol kayit alma oturumlari
dengelennsttir. Her bir kayit alma doneminden 6nce duraninriiieki skar dokusu
kicuk cimbiz yardimiyla kaldirilgtir. Tek-Unite akivitesi Eckhorn multielektrot
sistemiyle (Thomas Recording, Giessen, Germany)rtkqmatinyum / tungsten
elektrotlar kullanilarak kaydedilstir. Sinyaller 1000 kat yukseltilngi bir osiloskop ve
bir odiomonitor tarafindan surekli goruntilentii Tek Uniteler kgullama paradigmasi
uyaricilarin (CS+CS-, su) sunumu boyunca AD’ye dgtiirilmis ve bir bilgisayarda
depolanmytir. Bir oturumun sonunda guvercin elektrofizyokogllizenekten alinarak
kafatasi acikliklar kapatilgtir. Sonra 15 dakika sireyle givercinlerin suyarsin

erisimi sagglanmstir.
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BULGULAR

Toplam iki denek ile 16 sol hemisfer, 20 gsahemisfer oturumu
gerceklatirilmistir. Oturumlarda kaydedilen hiicre tepkileispike 2 programi
kullanilarak smniflandiriingtir. Her bir kanaldan elde edilen néronal tepkiler
filtrelendikten sonra Temel Bijenler Analizi Principal Component Analygis
kullanilarak gruplandirilimigi ve sinyaller artifaktlardan arindilgtur. Veriler Spike 2
programi aracifiiyla duzenlendikten sonraSON Import Programi kullanilarak
MATLAB formatina cevrilmgtir. Bu noronal sinyalleMATLAB ortaminda yazilan bir
program araciflyla sayisal hale getirilrgiir. Ayrica bu program aracghyla dalgalarin
tek-hticre kriterlerine uyup uymaglideserlendirilmis ve elde edilen sinyalin tek bir
ndérona mi yoksa bir grup nérona mi ait @gdbelirlenmgtir. Dolayisiyla bu gamada
kayitlar tek-unite gingle-uni) ve multi-tnite (nulti-unit) olmak tzere ikiye ayrilmtir.
Deneylerde denek 777'den 33 ve denek 253'den 3@lolizere toplam 63 tek-hiicre ve
denek 777'den 15; denek 253'den 17 olmak UzereatopB2 multi-Unite tepkisi
kaydedilmitir. Ancak calsmada tek bir néronun uyaricilara vegidiepkileri incelemek
amagclandil icin analizlerde tek-hicre kayitlari dikkate ahtir. Tek-hucre
kayitlarinin 28'’i sol hemisferden ve 35’i degd@&emisferden toplanmtir.

Genel hipotezleri test etmeden 6nce her bir nogom ayr istatistiksel testler
yapiimstir. Boylece her bir néronun ilgili koillarda nasil tepki verdi belirlenmi ve
noronlar testlerin sonucunda ortaya cikan tepkintirsiine gore siniflandirilgtir.
Noronlarin tepkilerine ikikin ikili karsilastirmalar yapmak tzem®ATLABPrograminda
bagimsiz orneklemler icin t-testleri uygulangnr. Néronlarin uyarici (CS+ vES-)
sunumlari sirasindaki tepkileri esas alinarak Ilsumdirma yapilngtir. Bu testlerde
karsilastirilan kosullardan en az birinde anlamh bir fark gosteremondar “tepkisel”,
karsilastirilan hi¢ bir kgulda anlamli fark géstermeyen noronlar ise “tepkidmayan”
olarak adlandiriingtir. Buna goére hicrelerden 36 tanesinin tepkiseliyg kalan 27
tanesinin ise tepkisel olmagh bulunmytur. Ek-1'de tepkisel ndronlarin tepki

oruntdleri, kagilastirilan kasullar ve t-testlerine ilkin sonuclar yer almaktadir.
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Tepkisel noronlar incelenginde genel olarak uyandirici ve ketleyici olmak réze
iki farkl tepki Orantistunun var olgw tespit edilmgtir. Sekil 30'da sg ve sol

NCL'deki néronlarin verdikleri tepkilerin ayrintigruplandirmasi goésterilmektedir.

63 Noron
36 Tepkisel Noron 27 Tepkisel Olmayan Néron
9 Sol NCL No6ronu 27 Sg NCL Noéronu

3 Uyandirict Tepki 6 Ketleyici Tepki 9 Uyandirici Tepki 43 Ketleyici Tepki

1 Sol 1Sa 1 Sol 1Sy 5 Sol 2 Sa 8 Sol 12 Sg&
Goz CS Go6z CS+Goz CS+ Goz CS+Goz CS Goz CS+ GOz CS Gz CS+
vV

0 Sol 1Sg 2 Sol 2Sg 1 Sol 1Sa 11 Sol 12 Sg

Goz CS- GOz CS- Go6z CS- Go6z CS- Goz CS- Goz CS- GOz CS- GOz CS-

Sekil 30 Sg ve sol NCL'deki tepkisel noronlarin uyandirici ketleyici tepkilerinin

gruplandiriimasi.

Bazi néronlar uyaricinin vaginda denemeler arasi aralik (DAA) donemine gore
daha yuksek tepkide bulungluicin bu tepkiler eksitator / uyandirici olarakger bir
grup noéron ise uyaricinin vatinda denemeler arasi aralik (DAA) dénemine géreadah
disik tepkide bulundgu icin bu tepkiler inhibitor / ketleyici tepkiler larak
adlandiriimgtir. Sekil 31’de her bir uyarici durumunda g6zlenen uyaond tepki

ornekleri veSekil 32’de ketleyici tepki 6rnekleri gosterilmekied
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Her “bindeki” néral tepki savisi

DAA Ccs Su DAA

A) Sol gbze sunulan CS+ uyaricisina verilen uyaodireksitator tepkiler

PP FRRTPRTITS TP
$i s it TR

Her “bindeki” néral tepki sayisi

45

DAA Ccs su DARA

B) S&a gbze sunulan CS+ uyaricisina verilen uyandirksitator tepkiler
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Her “bindeki” néral tepki sayisi

DAA cs DAA

C) Sol gbze sunulan CS- uyaricisina verilen uyandeksitator tepkiler

Her “bindeki” noral tepki sayisi

DAA cs DAA

D) Sg goze sunulan CS- uyaricisina verilen uyandirksitator tepkiler

Sekil 31 CS+ya ve CS-ye verilen uyandirici tepkilergkiln 6rnekler. Sol (A) ve sa
(B) CS+ya verilen tepkiler; Sol (C) ve géD) CS-ye verilen tepkiler. Yatay eksende
“0” noktasi uyaricl sunumunun gadigl ani, “1.5” noktasi CS+ i¢in suyun sunumunun
basladigi ani, “3” noktasi ise uyarici ve suyun sunumunumnas erdgi ani

gostermektedir.
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Her “bindeki” néral tepki sayisi

DAA Ccs su DAA

A) Sol gbze sunulan CS+ uyaricisina verilen ketieyinhibitor tepkiler

WS, L. /1Y e Doy
dipsiisnd Lua;.’.l.i.u..l.d‘r..l L
g LA -

Her “bindeki” néral tepki sayisi

DAA Ccs su DAA

B) S&a gbze sunulan CS+ uyaricisina verilen ketleyinhibitor tepkiler
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Her “bindeki” néral tepki sayisi

DAA cs DAL

C) Sol goze sunulan CS- uyaricisina verilen ketlgyinhibitor tepkiler

asanadas
- it
3
1

Her “bindeki” néral tepki sayisi

v o) - = =
Losbulisdusabosiius Lo b i

DAA cs DAA

D) Sg goze sunulan CS- uyaricisina verilen ketleyidiibior tepkiler

Sekil 32 CS+ya ve CS-ye verilen ketleyici tepkilerghkin drnekler. Sol (A) ve sa(B)
CS+ya verilen tepkiler;sol (C) ve g4D) CS-ye verilen tepkiler. Yatay eksende “0”
noktasi uyarici sunumunun gedigl ani, “1.5” noktasi CS+ i¢in suyun sunumunun

basladigl ani, “3” noktasi ise suyun sunumunun sonageeti gostermektedir.
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Noron bazinda yapilan t-testleri deneyde US olay@k alan suya, CS+
uyaricillarindan farkh olarak tepkide bulunan 35ramd oldysunu gosternstir. Bu
tepkilerden 25 tanesi tepkisel olan néronlardamiygekalan 10 tanesi ise uyaricilara
tepkisel olmayan noéronlardan elde editini Suya verilen anlamli tepkiler
incelendginde bunlarin ¢gunlugunun uyandirici tepkiler olgw; sadece iki tanesinin
ketleyici tepki oldgu tespit edilmgtir. Sekil 33'de bir néronun sadece suya vérdi
uyandirici tepkiler gosterilmektedir.

Her “bindeki™ ndral tepki sayisi

DAA

Ccs su DAA

Sekil 33 CS+ sunumundan sonra suya verilen uyandiriciilezpkfatay eksende “0”
noktasi uyarici sunumunungedigl ani, “1.5” noktasi suyun sunumunurglaaigl ani,

“3” noktasl ise suyun sunumunun sona g@rdni géstermektedir.
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Tuam tepkisel noronlarin vergliuyandirici ve ketleyici tepki sayilari ki-kareste
yoluyla incelendiinde, tepkisel olan néronlarin ketleyici tepkilenn oraninin
uyandirici tepkilerin oranindan daha fazla @agoralmitar y2 (1, N = 63) = 22.4p =
0.001 (Tablo 5). Save sol NCL'de bulunan ketleyici ve uyandirici tédekn orani
farkl bulunmamgtir y2 (1,N = 61) = 1.25p = 0.36; hem sahem de sol NCL'de edilen
ketleyici tepkilerin orani, uyandirici tepkilerimamindan fazla bulunngtur (Tablo 6).

Tablo 5.NCL’de Tepkisel Olan Néronlarin VegliUyandirici ve Ketleyici Tepki Sayisi

No6ronal Tepki Tart

Uyandirici Ketleyici
12 49
(% 20) (% 80)

Tablo 6.Hemisferlere gore Tepkisel Noronlarin VefidUyandirici ve Ketleyici Tepki
Sayisl

No6ronal Tepki Tard

Hemisfer Uyandirici Ketleyici
9 43
Sa; NCL
(% 17) (% 83)
3 6
Sol NCL
(% 33) (% 67)

Ayrica her bir uyariclya (CS+8aCS+sol, CS-gg CS-sol) verilen uyandirici
tepkilerin oranini ve ketleyici tepkilerin oranimcelemek amaciyla ayri ayri ki-kare
testleri yapilmgtir. Bu testler, sol gbze sunulan pozitif uyaricy@rilen uyandirici
tepkilerin orani ve ketleyici tepkilerin orani amaga anlamli bir farkin olmagni;
ancak dger Uc uyariciya verilen uyandirici ve ketleyici Kepranlari bakimindan
anlamh farkin oldgunu goéstermstir (Tablo 7, 8, 9). Buna goére U¢ uyariciya verilen

ketleyici tepki oraninin, uyandirici tepki oranindazla oldgu bulunmugtur.
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Tablo 7.NCL'deki Noronlarin “Sg@ Go6ze Sunulan CS+"ya Verdikleri Uyandirici ve
Ketleyici Tepki Sayisi

Noronal Tepki Turu

Uyandirici Ketleyici X2 Y
3 13
6.25 .01
(% 19) (% 81)

Tablo 8.NCL'deki Noronlarin “S@ Gb6ze Sunulan CS-"ye Verdikleri Uyandirici ve
Ketleyici Tepki Sayisi

Noronal Tepki Turu

Uyandirici Ketleyici X2 Y
2 14
(% 12.5) (% 87.5)

.003

Tablo 9. NCL'deki Néronlarin “Sol G6ze Sunulan CS-"ye Vetdik Uyandirici ve
Ketleyici Tepki Sayisi

Noronal Tepki Turu

Uyandirici Ketleyici X2 Y
1 13
10.28 .001
(% 7) (% 93)

Bulgularin bundan sonraki béliminde gadaya ilskin hipotezleri test etmek

Uzere yapilan analizlerin sonuclarina yer vegtmi
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Hipotez 1 Tepkisel ndron sayisi bakimindarg s& sol NCL arasinda anlamli bir
fark vardir.

Sg ve sol NCL'den elde edilen tepkisel néronal tepki orani ki-kare analizi ile
incelendginde, sg@ NCL’'deki tepkisel ndéron oraninin, sol NCL'deki tegel néron
oranindan anlamkekilde daha fazla oldiw g6zlenmgtir 2 (1, N = 36) = 9,p = 0.003
(Tablo 10). Bulgular Hipotez 1'i desteklemektedir.

Tablo 10.Sg ve Sol NCL'de Tepkisel ve Tepkisel Olmayan Noéraml&ayisi

NOron Taru

Hemisfer Tepkisel  Tepkisel olmayan

27 8
Sa NCL
(% 77) (% 23)
19
Sol NCL
(% 32) (% 68)

Hipotez 2 NCL'deki noronlarin CS+ya verdikleri tepkiler ilaiyarimsiz

donemdeki tepkileri arasinda anlamli bir fark vardi

Bu hipotezi test etmek amaciyla CS+ya, denemete araliktan (DAA) anlamli
bir sekilde farkh tepkide bulunan ndronlarin olup olmadtespit edilmgtir. N6ron
bazinda yapilan t-testlerine goregsgbze sunulan CS+ya 16 ve sol gdze sunulan
CS+'ya 15 olmak tzere toplam 31 anlamli tepki Gigtitgozlenngtir. Sas ve sol NCL
arasinda pozitif uyaricilara tepkide bulunan ndaanl orani bakimindan fark olup
olmadgini test etmek tzere yapilan ki-kare testleri, ls@ng6ze x? (1,N = 15) = 9.07,
p = 0.005) hem de gagdze 2 (1, N = 16) = 9,p = 0.003) sunulan pozitif uyariciya
verilen tepkilerin orani bakimindan anlaml birkfaridugunu ortaya koymgtur (Tablo
11). CS+ya tepkide bulunan néronlarin orani inagdilinde sg NCL'de tepkide
bulunan néronlarin oraninin, sol NCL'de tepkideumaln néronlarin oranindan fazla

oldugu gorulmitir. Analiz sonuclari Hipotez 2'yi destekleytir.

CS+ya verilen tepkiler incelenginde 9 uyandirici ve 22 ketleyici tepkinin offlu

gorulmugtar.
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Tablo 11. Hemisferlere gore “ Pozitif Uyaricilara” Farkh Tdplerde Bulunan

Noronlarin Sayisi

L Hemisfer
Uyarici Turd
Saz NCL Sol NCL
14 2
CS+ Sg
(% 87.5) (% 12.5)
13 2
CS+ Sol
(% 87) (% 13)

Hipotez 3: NCL'deki noronlarin CS-ye verdikleri tepkiler ileuyarimsiz
donemdeki tepkileri arasinda anlamli bir fark vardi

Bu hipotezi test etmek amaciyla CS-ye, denemebesi araliktan (DAA) anlamli
bir sekilde farkli tepkide bulunan ndéronlarin olup olmadespit edilmgtir. N6éronal
tepkilere ilgkin olarak yapilan t-testlerine gore,gsgbze sunulan CS-ye 13 ve sol goze
sunulan CS-ye 12 olmak tzere toplam 25 anlamlitépkntist gozlenngtir. Sgg ve
sol NCL arasinda negatif uyaricilara tepkide butunéronlarin orani bakimindan fark
olup olmadgini test etmek Uzere yapilan ki-kare testleri, y8ae hemisferde hem ga
goze sunulan CS-ye tepkide bulunan néronlarin orang? (1, N = 16) = 6.25p =
0.01) hem de sol goze sunulan CS-ye tepkide bulmdaonlarin oranininyg (1, N =
14) = 7.14p = 0.008) daha fazla olgunu gostermstir (Tablo 12). Bulgular, bir grup
noéronun negatif uyaricilara farkh tepkide bulugdu yontindeki Hipotez 3'U

desteklemtir.

Tablo 12.Hemisferlere gére Noronlarin “Negatif Uyaricilara¥erdikleri Farkli Tepki

Sayisl
Hemisfer
Uyarici Turd
Sa NCL Sol NCL
13 3
CS-sg
(% 81) (% 19)
12 2
CS- sol
(% 86) (% 14)
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Hipotez 4:Sg ve Sol NCL'deki ndronlarin 6dulu sinayelleyen C&-+yerdikleri
tepkiler ve 6dulun yoklgunu sinyalleyen CS-ye vedikleri tepkiler arasind&ali bir

farklilik vardir.

Sg ve sol NCL'deki CS+ ve CS-ye anlamyekilde farkli tepkide bulunan
ndronlarin sayisi belirlenstir. Daha sonra $ag6ze ve sol goze sunulan CS+ ve CS-ler
icin iki ayri ki-kare testi uygulanmgtir. Buna gore sagoze sunulan CS+ ve CS-ye
farkl tepkide bulunan 5, sol géze sunulan CS+ $ey€ farkli tepkide bulunan 4 néron
oldugu gozlenmgtir. Ayrica bunlarin danda sg§ NCL'de 3 ndéronun CS+ ve CS-ye
verdigi tepkiler arasindaki fark < .06 diizeyinde anlaml bulungtur. Sol hemisferde
ise sadece 2 néron CS+ ve CS-yi ayirt edebilmiSgs ve sol NCL’de uyaricilari ayirt
edebilen noéronlarin orani kalastirildiginda sg§ NCL'de uyaricilari ayirt edebilen
noronlarin oraninin sol NCL'deki ayirt edebilen odlarin oranindan fazla oldu
bulunmutur 2 (1, N = 11) = 4.46p = 0.035. (Tablo 13).

Tablo 13.Hemisferlere gore Pozitif ve Negatif Uyaricilararkia Tepkide Bulunan

Noéronlarin Sayisi

Karsilastirilan kel Hemisfer
arsilastirilan kasullar
e @ Sg NCL Sol NCL
1
CS+Sg/CS-Sg
(% 80) (% 20)
1

CS+ Sol / CS- Sol
(%83) (% 17)

Hipotez 5:Hem s& hem de sol gbze sunulan uyaricilarin kontralatsi@lL'de
ortaya cikardil néronal tepkiler, ipsilateral NCL'de ortaya cidan tepkilerden daha
gucladar.

Besinci hipotezi test etmek icin her bir hemisferd€éks+ ve CS- uyaricilarina
verilen kontralateral ve ipsilateral tepkiler ineemstir. Sag NCL icin ve sol NCL igin
kontralateral veya ipsilateral yonde anlamli oladsha gucliu tepkide bulunan néron
sayllar tespit edilngtir. Sayisal olarak kontralateral yondeki guclukitgr daha fazla
olmakla birlikte yapilan ki-kare analizi bu farkistatistiksel olarak anlamli olmagini
gostermgtir 2 (1, N = 21) = 1.19,p = 0.28 (Tablo 14). Sol ve gaNCL'deki
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kontralateral ve ipsilateral yonde guclu tepkidéunan noronlarin orani ki-kare analizi
ile kasilastirildiginda hemisferlere gore kontralateral ve ipsilataegkilerin orani
bakimindan da anlamli bir farkin olm@dgorilmistar »2 (1, N = 21) = .505p = 0.47
(Tablo 15). Bu nedenle analizler, hipotez 5'i dekmemektedir.

Tablo 14.Kontralateral velpsilateral Yondeki Uyaricilara Verilen Guglii Tegkih

Sayisl

Noronal Tepki Turu

Kontralateral  Ipsilateral
13 8
(% 62) (% 38)

Tablo 15.Hemisferlere gére “Kontralateral vépsilateral” Yonde Sunulan Uyaricilara

Guclu Tepkilerde Bulunan Néronlarin Sayisi

Uyaricinin Sunuldgu Go6z

Hemisfer -
Kontralateral  Ipsilateral
10 5
Sg; NCL
(% 67) (% 33)
3
Sol NCL
(% 50) (% 50)
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TARTI SMA

Deney II'den elde edilen bulgular, guvercin NCL'&dbulunan ndronlarin
uyaricilara farkli tipte tepkiler vergini gostermgtir. Uyaricilara verilen tepkiler
incelendginde ketleyici ve uyandirici olmak Uzere iki norbngepki o6runtlsi
gOzlenmgtir. Bunlarin dsinda deneyde US olarak yer alan suya, uyaricilarden
tepkilerden farkl olarak tepkide bulunan ¢ok sayrronun oldgu bulunmgtur. Bu

bulgular NCL’'de uyaricilari ve 6dilli kodlayan ndlemm varlgina saret etmektedir.

Sunulan cabémada bir grup NCL néronunun sadece suya tepkideniougu
gozlenmgtir. Benzersekilde maymunlarin lateral prefrontal korteksind@didPFC) bazi
noronlarin da édilden dnce sunulan uyaricilard@misz olarak sadece 6dule tepkide
bulundwgu tespit edilmgtir (Pan, Sawa, Tsuda, Tsukada ve Sakagami, 2@@)a
karsin ayni cagmada 6dulden dnce sunulan uyaricilarn kategorildjegrup néronun
oldugu da bulunmgtur. Bir bagka calsmada (Watanabe, 1996), oduli sinyalleyici
olarak bir gorsel uyaran ya da yiyecek goruntisliakdiginda maymunlarin lateral
prefrontal korteksindeki néronlarin farkli tepkitdittleri gosterdiklerini gozlenstir.
Yap/yapma goérevinin kullanilgh bu calsmada yap uyaricisindan sonra bir gecikme
periyodu yer alngtir. Bazi noronlar Ozellikle yiye@n gorintisunin ipucu olarak
kullanildigi durumlarda gecikme periyodunda artan aktivitetggiken; bir grup ndron
da ozellikle 6dilu sinyalleyen bir gorsel uyariaimpucu olarak sunulmasi durumunda
azalan bir aktivite gostergtir. Bu bulgular kglarda NCL'de ve primatlarda PFC’de
ortak olarak ddule ve 6duli sinayalleyen uyariall@zgi olarak farkh tepkilerde
bulunan néronlarin oldiunu gosternsiir.

Sunulan cabmada tim uyaricilara verilen ketleyici ve uyandirtepkiler
karsilastirildiginda, hem sahem de sol NCL’'de ketleyici tepkilerin daha fanlaugu
bulunmutur. Tek tek uyaricilara verilen tepki turleri ineediginde sol géze sunulan
pozitif uyarici icin ketleyici ve uyandirici tepkayisi arasinda fark bulunmazken; sol
g6ze sunulan negatif uyarici icin vegsgdze sunulan uyaricilar icin ketleyici tepki

sayisi, uyandirici tepki sayisindan fazla bulugtomu

94



Uyaricilara verilen ve baskin olarak gozlenen btlekei orintller tgsekilde
degerlendirilebilir: (1) Bunlar uyaricilara verilen gusal tepkiler olabilir. S6z konusu
ketleyici tepkiler hem CS+ hem de CS- uyaricilarvexildigi icin bu néronlarin
uyaricilarin duyusal temsillerini yansgitidistndlebilir. (2) Bu tepkiler suyu icmek
Uzere sekillenen motor aktiviteyi kontrol eden noéronlarat alabilir. NCL'in
guvercinlerde motor tepkilerden sorumlu gidubilinen “archistriatunia projeksiyon
yaptgl ve bu yolla motorsievler tzerinde kontrol sahibi oldu disinulmektedir.
Negatif uyaricilarin sunumu suyun gelmeygoe ifade ettgi icin motor tepkilere
ili skin aktivitenin ketlenmesi gerekir. Bu anlamda rtégayaricilara ketleyici tepkilerin
verilmesi beklendiktir. Ancak benzeekilde pozitif uyaricilara da ketleyici tepkiler
verilmektedir. Dolayisiyla motor tepkilerin ketleesi yorumu pozitif uyaricilara
verilen ketleyici tepkiyi tam olarak aciklayamameadir. (3) Bu ketleyici tepkiler
glvercin icin apetetif bir uyarici olan suyaskin kosullu tepkiler olabilir. Ggrenme
literatirinde yer alan camalar kgullu uyariciya verilen tepkinin her zamansktsuz
uyariclya verilen tepki ile ayni olmagini gostermektedir. Bazi durumlardasktu
tepki inhibisyonseklinde de ortaya cikabilmektedir. Pozitif uyamcd verilen ketleyici
tepkiler incelendiinde bunlardan bazilarinin fazik bir 6rintl gost@rdorilmektedir.
Yani uyaricinin sunumu ile birlikte néronun gémme oraninda hizl bir agtve sonra
ani bir azalma meydana gelmektedir. Bu durum aalsidz konusu ndéronun uyariciyi
tanidgini ancak o uyarici icin aktivitesini daha fazladiirmesinin gerekli olmagini
gosteriyor olabilir. Literatirde yer alan NCL ve ®File ilgili elektrofizyoloji
calismalarinda genellikle yap/yapma gibi edimsejlktama proseddrlerinin kullaniigh
gorulmektedir. Dolayisiyla organizmanin apetetiitani almasi icin onu sinyalleyen
uyariclyl gérdginde motor bir tepkide bulunmasi gerekmektedir.ufam calgmada
ise klasik kgullama proseduru izlengiiicin organizmanin tepkisinden giansiz olarak
kosullu renk uyaricisindan sonra su verilmektedir. i&adenle kegullu renk uyaricisi,
organizmaya suyu sinyallemekle birlikte Uzerindehalafazla glem yapilmasini
gerektirmedsi icin ketleyici bir tepkiye yol aciyor olabilir. &+ya verilen bu ketleyici
tepkiler, sonrasinda verilecek olan US’gkiin bir hazirlik sireci gibi gérinmektedir.

Benzer ketleyici ndron tepkileri guvercinlerin yggpma gorevinde gtildi gi bir

calismada (Kalt, Diekamp ve Gunturkin, 1999) da gozlgtimiGuvercin NCL'indeki
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noronlar bazi oturumlarda yap ya da yapma uyarindaazalan aktivite orantisu
gostermgtir. S0z konusu cajmada hem uyarici hem de ketleyici tepki oOruntileri
gosteren néronlarin olgu; ancak bunlardan ketleyici tepki gosterenlerigugdukta
oldugu bulunmuytur. Arastirmacilar bu tepkilerin calma bellei ile ilgili oldugunu
ifade etmglerdir. Sunulan tez c¢aglnasinda Kalt, Diekamp ve Gunturkin’in
calismasindan farkh olarak klasik kallama prosedurt kullanilgtir; ancak benzer
sekilde renk uyaricilari suyun gelgiei ya da gelmeyeggni sinyallemitir. Bu nedenle
deneklere suyun sunumu ile ilgili bilgistgan uyaricilarin kisa bir siire sunulmasi ve bu
uyaricilara ilgkin néral tepkilerin kaydedilmesi, bu uyaricilareren tepkilerin cahma
bellegi ile ili skili oldugu yoninde yorumlanabilir.

Ayni zamanda memelilerdeki PFC néronlarinin dasgedibellgi gorevierinde bu
tur ketleyici tepki ortintileri gosterglibilinmektedir (Chafee ve Goldman-Rakic, 1998;
Quintana, Yajeya ve Fuster, 1988). Funahashi vadalari, (1989, 1990, 1991, akt.
Goldman-Rakic , 1995) maymunlarin gorsel-uzamsad\gie gitildi gi calisma bellei
gorevi sirasinda PFC’de gorevin farkaenalarina tepkide bulunan ndéronlar gidou
tespit etmgtir. Ornezin bir grup noron, ipucunun vaginda, bir grup noéron gecikme
doneminde, bir grup noron ise davegmal tepkinin ortaya c¢ikmasi sirasinda aktive
olmustur. Ayrica Goldman-Rakic PFC’de u uyandiricl veldgci aktivite gosteren
piramidal noéronlarin vafina dikkati ¢cekmitir. Wilson ve arkaddari (1994, akt.
Goldman-Rakic, 1995) prefrontal korteksteki piraatidimayan bir néronun afenme
oranini arttirirken, yakinlarindaki bir piramidaléronun aktivitesini azal@ini
gOstermgtir. Bu bulgular prefrontal ndronlarin bellek alanl olusturmasinda ileri-
beslemeli inhibisyonun rol oynayabilggee isaret etmgtir. Deney I'de de pozitif
uyaricilar icin hem uyandirici hem de ketleyiciiagksyon gosteren ndronlarin ofglu
gozlenmgtir. Bu noronlarin da Wilson ve arkagdi@inin tanimladii gibi yakin
bdlgelerde bulunan ve bellek alanlarinigplman néronlar olabile@e distinulebilir.

PFC’nin ayni zamanda tepki kontroliinde rol oygadiilinmektedir. Ranganath
(2006), PFC’nin davragsal olarak ilgili olan nesnelerin temsilinin secgdsinde ve
ilgisiz olanlarin inhibe edilmesinde rol oyngdi 6ne sirmektedir. Ranganath’a gore
PFC'nin alt alanlari bellek temsillerini segmedéti§gasyonu arttrirarak veya inhibe
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ederek) rol oynamaktadir. Ranganath, PFC'nin kawdalventral bolgelerinin ilgili
maddelerin (nesne, uzamsal yer veya soOzcuk gilbnsiteerinin secilmesinde, daha
rostral ve dorsal alanlarin ise o anda aktif olaamddeler arasindaki soyutsHilerin
temsilinde etkili oldgunu ©6ne sirmektedir. Sunulan galada gozlenen ketleyici
tepkiler de NCL'deki tepki kontroltiinden rol alanroilara ait olabilir. Ancak NCL'de

benzer bir 6zellgnenin varlgina iliskin bir bulgu henliz mevcut didir.

Deney Il'de elde edilen ger bulgulara ikkin tartsma, calsmadaki hipotezler

cercevesinde yurutulngtiir.

Hipotez 1 Tepkisel ndron sayisi bakimindarg s& sol NCL arasinda anlamli bir
fark vardir.

Bulgular genel olarak §gaNCL'de, sol NCL'den daha fazla tepkisel néronun
bulundw@gunu gosterngtir. Guvercinlerle yapilan davragsal calsmalar genellikle sa
g0z/sol hemisfere gkin bir avantajin oldgunu gdstermektedir. Buna kar, sunulan
calismada uyaricilara farkli tepkilerde bulunan nérogisasg NCL'de daha fazla

bulunmutur.

Deney I'de elde edilen sonuclar, bu beklenmedilgbyli aciklamakta aydinlatici
olabilir. Deney I'de NCL'in uyaricilarin ayirt ediesinde kritik bir rol oynag
bulunmutur. Ancak sol NCL'in kategorik kodlamada;gs&iCL’in ise bellek-temelli
kodlamada daha etkin olgu goralmigtir. Sg NCL'in bellek temelli kodlama
yapmasil, her bir uyariciyagkin olarak bellek temsillerinin okturulmasini gerektirir.
Noronal dizeyde ele alifginda her bir uyarictyr kodlayan néron ya da ndron
gruplarinin varkgindan so6z edilebilir. Sol NCL'deki ndronlar ise, amgcilari ortak
Ozelliklerine gore kategorilendirerek tepkide bulyar olabilir. Ancak Deney Il'de
kullanilan uyaricilar farkli renktekgik uyaranlari oldgu icin fiziksel 6zelliklerine gore
kategorilendirilmeleri mimkun géddir. Bu nedenle sol NCLdeki ndronlarin her bir
uyariclya ayri ayri tepkide bulunmaktan ziyade lfabir yolla tepkide bulunduklari
distndlebilir.

Hipotez 2 NCL'deki noronlarin CS+ya verdikleri tepkiler ilaiyarimsiz

donemdeki tepkileri arasinda anlamli bir fark vardi

97



Calismada deneklerin uyarici ayirt etmgrénmesinden sonra, CS+ uyaricilarina,
uyarimsiz gecen doneme gore farkh tepkide buluninelslenmektedir. Bu beklenti ile
uyumlu olarak hem sol hem degsgdze sunulan pozitif uyaricilara farkl tepkide
bulunan néronlarin oldiw bulunmytur. S& ve sol NCL'deki néronlarin pozitif
uyaricilara verdii tepkiler arasinda anlaml bir farkiin oldusu gozlenmgtir. S&g
NCL'deki noéronlarin CS+ya daha fazla tepkide buludg6zlenmgtir. CS+ya verilen
tum tepkilerden % 29’unun uyandirici, % 721’ininlkgtci oldugu gézlenmgtir.

CS+ uyaricilart suyu sinyallegliicin, néronlarin suya verdikleri tepkiye paralel
olarak bu uyaricilara da *“uyandirici” tepki vermeseklenmgtir. Ancak, CS+
uyaricilarina verilen ketleyici tepkilerin sayista fazla bulunmgiur. Bununla birlikte,
genellikle CS+ya ketleyici tepki veren noéronlarinysn sunumu sirasindaki artan
aktivite gosterdii gozlenmgtir. S6z konusu bulgu, bu ndéronlarin suyu kodlayan
noronlar olabilecgi ve bu nedenle @er uyaricilara ketleyici tepki getirdikleri
seklinde yorumlanabilir.

Hipotez 3: NCL'deki néronlarin CS-ye verdikleri tepkiler ileuyarimsiz

donemdeki tepkileri arasinda anlamli bir fark vardi

Ogrenme ysantisindan sonra deneklerin CS-ye olan tepkilerisitarimsiz donem
arasindaki tepkileri arasinda fark olup olngadest edilmstir. Hem s& hem de sol
goze sunulan CS- uyaricilarina farkh tepkiler Mg bulunmutur. Ancak sg NCL'de
daha fazla sayida ndron negatif uyaricilara anlaepki vermgtir. Genellikle CS-lere

verilen tepkilerin ketleyici tepkiler oldiu gozlenmgtir.

Insanlarla ve maymunlarla yapilan lezyon gahlar s inferior frontal korteks
(IFC) lezyonlarinin, inhibisyonun bozulmasi yoluyldnetici slevler Gzerinde olumsuz
bir etkiye yol actgini gostermektedir. $a PFC lezyonunun insanlarda tepki
inhibisyonunu c¢admak icin kullanilan Wisconsin Kart sieme testinde gosterilen
performansta bozulma ile sonuglagidig6zlenmektedir. Tutarli birsekilde fMRI
calismalar (Bunge, Dudukovic, Thomason, Vaidya ve GabrR002; Rubia, Smith,
Brammer ve Taylor, 2003) da tepki inhibisyonu géeevsirasinda saPFC’nin aktif
oldugunu gostermektedir. Aron, Robbins ve Poldrack (2084 PFC’de yer alan gegi
bir alanin bellekteki anilarin ve gorsekitsel dikkat d&itici uyaricilara verilen

98



tepkilerin bastiriimasinda rol oyng@dh gosteren camalarin oldguna dikkat
cekmglerdir.

Insanlarla ve maymunlarla yapilan galalara paralel olarak klarda da sa
NCL'in tepki inhibisyonunda rol oynayabilegiedUstnulebilir. Sunulan ¢cajmada sg
NCL'de CS-ye daha fazla ketleyici tepki veren namorbulunmasi, guvercinlerdegsa
NCL'in tepki inhibisyonundaki rolt ile ikili olabilir. Ancak, guvercinlerde $a
NCL'in tepki inhibisyonunda etkili olup olmagini anlamak icin lezyon ¢camalarinin

yapilmasina ihtiya¢ vardir.

Hipotez 4:Sg ve Sol NCL'deki noéronlarin US'i sinayelleyen CS+yardikleri
tepkiler ve 6duliun yoklgunu sinyalleyen CS-ye verdikleri tepkiler arasiaadamli bir

farklilik vardir.

Calsmada beklenen sonuclardan birisi de guvercinlerozitip ve negatif
uyaricilart ayirt edebilmesidir. Guvercinlerin dangsal tepkileri bu iki uyariciyr ayirt
edebildiklerini goOstermgtir. Ancak, noéronal dizeyde de bu ayirt etmenin ilyap
yapiimadginin anlailmasi icin NCL'de CS+ ve CS-ye farkh tepkide buodun
noronlarin olup olmagh incelenmgtir. t testleri temelinde yapilan kalastirmalar
tepkisel olan noronlarin bir kisminin ayni gézewan CS+ ve CS-yi ayirt edebifgini
gOstermgtir. iki uyariciya farkh tepki veren noronlar incelegidide CS+ya uyandirict,

CS-ye ketleyici tepki orantistnin vergdgozlenmitir.

Genel tepkisel ndron sayisinda agidugibi, s& hemisferde bulunan CS+ ve CS-
uyaricilarina farkli tepkide bulunan néron sayisistl hemisferdeki néron sayisindan
daha fazla bulunmtur. S6z konusu bulgu §adNCL'de bulunan néronlarin uyaricilari

daha iyi ayirt etfiine isaret etmektedir.

Hipotez 5:Hem s& hem de sol géze sunulan uyaricilarin kontralatsi@L'de
ortaya cikardil néronal tepkiler, ipsilateral NCL'de ortaya cidan tepkilerden daha
gucladar.

Sunulan deneyde her bir oturumda sadece sol yagddGL’den kayit alinmytir.
Bu sirada kayit alinan NCL ile kontralateral ya idailateral yondeki gbéze uyarici

sunumu yapilngtir. Anatomik calgmalar guvercinlerde retinadan gelen gorsel yollarin
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caprazlandiina; dolayisiyla gorsel bilginin kontralateral hefere gonderildine isaret
etmektedir. Catmada NCL néronlarinin ipsilateral veya kontraldtegéze sunulan
uyaricilara verdii tepkiler incelenmgtir. Her bir néron icin yapilan t-testleri temelid
kontralateral goze sunulan uyariclya, ipsilaterdteysunulan uyaricidan daha guclu
tepki veren noronlarin ve ipsilateral géze sunulgariciya, kontralateral gbze sunulan
uyaricidan daha guclu tepki veren noéronlarin sapeirlenmitir. Sayisal olarak
kontralateral yonde guclu tepkide bulunan néronlgsilateral yonde gucli tepki veren
noronlardan fazla oldiu gozlenmekle birlikte bu fark anlamhlik dizeyine
ulasmamstir. Hemisferlere gore kontralateral ve ipsilatetiegbkiler incelendiinde sol
hemisferde gt sayida kontralateral ve ipsilateral yonde guigfikide bulunan néron
oldugu; sa& hemisferde ise kontralateral yonde tepkide bulumdmon sayisinin
cogunlukta old@gu gozlenmgtir. Ancak s& hemisferdeki kontralateral ve ipsilateral
tepkiler arasindaki fark anlamfih ulgmamstir. Buna kagin gozlenen o6runtu
tektofugal gorsel sistemde sol hemisferin dahaafgridi almasi ile tutarli bulunngtur.
Sol hemisferde iki gorsel alandan gelen bilgi dezee sekilde temsil edilirken; ga

hemisfer daha ¢ok kontralateral gozden gelen hitginsil etmektedir.

Anatomik calgmalar sol roduntusun kontralateral tektumdaig, re@luntusa gore
daha fazla girdi algani gostermytir. Tektumlar kontralateral gorsel alani temsiig@he
gore, sol roduntus gorsel sahnenin her iki tarafiaidaha gegibir sekilde temsil
etmektedir (Gunturkiin ve Hahmann, 1999). Bu bulgudutarli sekilde Gunturkin ve
Hahmann (1999) sol tektum ve roduntus hasarinin $@rhem sg gorsel alana igkin
olarak; sg roduntus ve tektum hasarinin ise sadece sol gélaeh ilgkin performansta
cok az bozulma yaragini bulmuylardir. Ancak bu bulgular tektofugal sisteme hasar
verilmesi kgulunda, frontal olarak sunulan uyaricilargkin performansta bozulmaya

isaret etmektedir.

Sunulan ¢abmada g1k uyaricilari goze frontal alandan sunulmsgtmi Aksine gik
uyaricilarinin sunumu tim gozu kaplayagekilde yapilmgtir. Bu nedenle uyaricilarin
hem tektofugal hem talamofugal sistemi aktivegetiisinulebilir. Bilindigi gibi NCL

hem tektofugal hem de talamofugal gorsel sistemdiggi almaktadir. Bu durum
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NCL'deki noronlarin verdii kontralateral ve ipsilateral tepkiler arasinddtarkin
anlamhlik dizeyine ulamamasini acgiklayabilir.
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DENEY Il
GIRIS

Deney II'de sg NCL’de bulunan ndronlarin sol NCL'de bulunan ndesa goére
uyaricillara daha fazla ayirici tepkide bulugugoézlenmgtir. Deney Il'de tim
uyaricillara daha fazla tepkide bulunan néronun sims& NCL'de her iki gézden
gelen gorsel bilginin daha fazlgleniyor olmasi ile agiklanabilir. Ancak literatirger
alan anatomik bilgiler her iki gbzden sol hemisfdada fazla bilgi gbnderilgine isaret
etmektedir. Bu durumu aciklamak amaciyla Deneyufililk asamasinda iki goze
sunulan bilginin hangi hemisferde daha c¢ok temathitgl incelenmgtir. Kuglarda her
bir gbzden gelen gorsel bilgi, o gozin «ayonindeki beyin hemisferine gitmektedir
(Bischof, Herrmann ve Engelage, 1991). Gorsel wistebu 6zellgi gz onidnde
bulundurularak Deney II'de gave sol NCL'inden elektrofizyolojik kayit alinan
guvercinler Deney llI'de 6nce transfer testindersota tersini gfrenme goérevinde test
edilmistir. Transfer testinde Deney Il boyunca heg géze sunulmyuve sol goze hig
sunulmamy uyaricilar sol goze sunulmuDeney II'de hep sol gdze sunulgue sg
g6ze hi¢c sunulmami uyaricilar sg goze sunulmgtur. Boylece sg goz / sol
hemisferden, sol goz /Zhemisfere ve sol gbz / shemisferden gagdz / sol hemisfere
gorsel bilginin ne kadar transfer edgddavrangsal dlcimler yoluyla test edilmtir.

Deney III'in sonraki gamasinda ise guvercinler, Deney II'deki diizeneétsini
0grenme gorevinde test edilgferdir. Yeni uyarici ilgkilerinin ve ayirt etme
kurallarinin @renilmesini gerektiren ve NCL'in rol algh disinilen tersini grenme
gorevinde sol g0z /gahemisfer ve ga g6z / sol hemisfer kaillarindan hangisinde

tersini &renmenin daha hizl gercekligini incelemek amaclanmtir.

Tersini @renme 6nceden kazanignolan bir uyarici ayirt etmegéenmesinin
degistiriimesidir. Bu surecte birey dncelikle siyah veylaz nesneden beyazin secilmesi
gibi bir uyarici ayirt etmesigenir. Sonraki gamada bireyin sec¢imini tersine ¢evirmesi
beklenir. Bu tip @renmelerde negatif transfer nedeniyle birey egketme kgullarina
gore davranmakta israr eder ve yeni uyaricl iged gore tepkide bulunmakta

zorlanir.
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Ayni zamanda bifisel esnekfiin de bir gostergesi olan tersingrénme, dnceden
Ogrenilmis olan uyarici ilgkilerinin baskilanmasini ve yeniden organize eddimie
gerektirir. Tipik olarak tersini grenme cakmalarinda organizma bir uyaricinin (S+)
varhginda tepkide bulunmak ve gir bir uyaricinin (S-) vaghinda tepkide
bulunmamak Uzeregdilir. E gitim asamasindan sonra uyarici-pgkec iliskileri tersine
cevrilir ve tekrar kritere ukana kadar buekilde eitime devam edilir. Genellikle
ogrenme tersine cevrildikten sonra kritere subak icin gerekli denemelerin sayisi
orijinal 6grenmeden daha fazla olur. Bu da orijinglrénme gorevindeki uyarici

ili skilerinden kaynaklanan negatif transfer etkisins@giir (Duncan ve Slotnick, 1990).

Tersini @Grenmenin temelinde davrgsal inhibisyon yer almaktadir. Davrasal
inhibisyon, kismen hazirlangi olan bir tepkinin baskilanmasidir. Davrgsal
inhibisyonu deneysel olarak ortaya cikarmak icinsdnkullanilan yontemlerden birisi
yap/yapma gorevidir. Bu godrevde deneklere bir gayarici sunulur ve denek bu
uyaricilarin bazilarinin (yap) vaglnda tepkide bulunmayi ve gdrlerinin (yapma)
varliginda tepkide bulunmamayigienir. Tersini grenmede bireyin normalde “yap”
tepkisinde bulundgu uyaricilari baskilamasi ve baskiadfyapma” uyaricilarina da
tepkide bulunmasi gerekir. Davrgsal inhibisyon genel olarak frontal lob

fonksiyonlarini incelemek i¢in kullanilir.

Insanlarla yapilan fMRI ¢aimalari ise yap ve yapma denemelerinde farkl beyin
bdlgelerinin aktive oldgunu gostermektedir. Pek ¢ok yonetigemde oldgu gibi bu
gorevde de PFC aktivitesi sz konusudur; ancak laknalarak anterior singulat ve
orbitofrontal korteks gibi alanlarin aktivitesinwidugu da rapor edilmektedir (Ganis,
Schendan ve Kosslyn, 2007). Primatlarla (Beran sle 3008; Kalin, Shelton ve
Davidson, 2007) ve sicanlarla (Boulougouris, DaiteyRobbins, 2007; Ghods-Sharrifi,
Haluk ve Floresco, 2008) yapilan gatalar orbitofrontal korteksin davrasal
inhibisyondaki roliint desteklemektedir.

Guvercinlerde tersini genmede rol algg disindlen sinirsel yapilardan birisi
NCLdir. Hartmann ve Gunturkin (1998), guvercinlerdyaptiklari bir lezyon
calismasinda, NCL lezyonlari ile tersingi@nmedeki bozulmanin biyulga arasinda

bir iliski oldugunu bulmylardir.
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Ogrenme ve tersini grenmede uyarici modalitelerinin etkisini inceley@ancan
ve Slotnick (1990) ise guvercinlerde uyarici awtine s6z konusu ol@gunda hem
gorsel hem de kokusal modalite ilgrénmenin ayni zamanda gercekigini; ancak
tersini @renme s6z konusu oldunda gorsel uyaricilarlagéenmenin daha hizh
oldugunu bulmglardir. Bu bulgu uyarici ayirt etme ve tersirirénme sureclerinin

farkl sinirsel devrelerce yuratulgiine saret etmektedir.

Gorsel uyaricilarin ekolojik ortamda guvercinlemiglaha bilgi verici olmasi
nedeniyle glvercinlerde gorsel sistem oldukca sgegdtir. Gilvercinler icin gorsel
uyaricl kaynaklarinin 6nemi ve cevredegiden kaullara hizli bir sekilde uyum
sglamak acisindan uyarict ayirt etme ve tersigredimeye iljkin olarak gorsel
sistemlerin farkli yerlerinde Ozelfmeler meydana gelmi olabilir. Ornegin,
guvercinlerde tektofugal sistemde talamik dizeyde da entopallium dizeyindeki
lezyonlar renklere ifkin tersini @renmede bozulmaya yol agmaktadir. Bengkilde
talamofugal sistemde de gorsel Wulst diizeyindelgapezyonlar bu gérevde bozulma
ile sonuclanmaktadir. Buna kar, gorsel Wulst'a giden talamik kaynakta lezyon
olusturuldugunda bozulma olmamaktadir. Bu bulguya glbaolarak Wulst'un
telensefalondakinyperstriatum ventrale(HV) gibi diger gorsel alanlar araciyla
tektofugal yoldan gelen gorsel bilgiyi alarak resrd iliskin tersini @renmede rol

oynadg! distinulmektedir.

Chaves (1995), HV’'nin medial ve lateral bolgelegndblasyon uygulagh
calismasinda guvercinleri ayni anda sunulan iki renkrigysini ayirt etmek Uzere
egitmistir. Denekler kritere uldiktan sonra pozitif ve negatif uyaricinin birblay
degistirildi gi bir dizi tersini @renme goérevinde test edilgtir. Chaves, lateral HV'ye
frontotalamik alan (FT) ile birlikte hasar veriggihde bu gorevlerdeki performansta
bozulma oldgunu go6zlenmitir. Frontotalamik alan, OPT'den goérsel Wulst'a gl
tasimaktadir. Sadece lateral HV veya sadece FT'yerhasdmesi durumunda ise, hi¢
bir bozulma olmamtir. Ancak, HV lezyonu renklerin ayirt edilmesind®mzulma
yaratirken; tersini grenmede bir bozulma goézlenmeiiri. Bu bulgular, renklere gkin
0grenmenin tersine cevrilebilmesi icin goérsel Wulst'them tektofugal hem de

talamofugal yoldan gelen girdileri almasi gergkti gostermstir.
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Talamofugal sistemin 6nemli bir elemani olan Wauist'tersini @renmedeki
roline iligkin bir bgka calsmada (Bingman, Brad ve Colombo, 2008), guvercinleri
Wulst bolgesindeki néronlardan kayit aligtm. Arastirmacilar bu bélgedeki bir grup
noronun grenmenin farkli gamalarinda ve tersinigenmesinde S+ ve S- uyaricilarina
kargi gosterdikleri atdeme oraninda dssiklikler oldugunu gozlemglerdir. Bu calgsma
Wulst néronlarinin da gorsel uyaricilarin fiziksételliklerinin Gzrenilmesinde rol

oynayabilecgini gostermgtir.

Sunulan cabmada herhangi bir beyin bdlgesine manipulasyon lyegmstir.
Ancak guvercinlerin gorsel sisteminin anatomik Yapmasindan yararlanilgtir.
Kuslarda her bir gézden gelen gorsel bilgi, o gozurikgonindeki beyin hemisferine
gitmektedir (Bischof, Herrmann ve Engelage, 19%slarda corpus callosumn
olmamasli, onun yerine gorsel bilginin gége cok fazla izin vermeyen kicuk
commisurdarin olmasi (Gunturkin, 1985) gorsel sistemeskih hemisferik
asimetrilerin cakilmasina olanak tanimaktadir. Dolayisiyla tek ldizgysunulan uyarici
oncelikle o g6zin kontralateral yonindeki hemiséeafindanglenir ve kigun davran
ilgili gorsel bilgiyi isleyen beyin bolimdnin becerisi ile sinirlagmalur. Goérsel
sistemin bu Ozelfi gbz O6nunde bulundurularak daha 6ncg sa sol NCL'inden
elektrofizyolojik kayit alinan guvercinler tersinbgrenme gorevinde ggilmi stir.
Oncelikle s& ve sol hemisfer arasinda gérsel bilginigedi hemisfere tanmasinda bir
fark olup olmadgini belirlemek amaciyla transfer testi yapgtm Bunun icin deneyler
boyunca deneklerin sadecegsgbzine sunulan uyaricilar, sol gozlerine sunglwel
sadece sol gozlerine sunulan uyaricillar dg gézlerine sunulmgur. Deneklerin

davrangsal tepkileri kaydedilnsir.

Sonraki @amada ise denekler tersingrenme gorevindegtilmistir. Bu gorevde
uyaricillar Deney II'de oldgu orijinal sekliyle gozlere sunulmg ancak bu samada
Deney II'de CS+ olarak sunulan uyaricilar, CS- akarCS- olarak sunulan uyaricilar
ise CS+ olarak sunulmtur. S& ve sol g6z kegullarindan hangisinde tersini
ogrenmenin daha hizli gercekiggi incelenmitir. Boylece tersini grenmede herhangi

bir gbz / hemisferik baski@in olup olmadginin ortaya konmasi amaclargtm.
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Yontem
Denekler

Elektrofizyoloji deneyinde yer alan ¢ guvercinsiar dsrenme ve transfer

kosullarinda denek olarak yer algtir.
Araglar
Denekler, Deney II'de kullanilan deneysel dizenéést edilmgtir.
Islem Yolu

Transfer Gorevi

Kuslarda sol gozden gelen gorsel bilgiriklh olarak s& NCL'de islenmekte ve
sg gOzden gelen bilgi degalikh olarak sol NCL'de glenmektedir. Ancak, uzun sureli
egitimlerin sonucunda organizma acisindan 6negryaa bilginin kliicikcommisuréar
aracllgiyla diger hemisfere de gandigi distindlebilir. Transfer testinin amaci, hangi
g0z / hemisfer kqulunda gorsel bilginin ger hemisfere tanmasinin daha fazla
oldugunu; sg ve sol gbzden yapilan gorsel uyarimin hangi heardsf daha fazla temsil
yarattgini davrangsal yolla ortaya koymaktir. Bu nedenle elektrofiljiogalismasi igin
uyaricl ayirt etme gorevindegiglen denekler transfer kalunda test edilngtir.
Transfer gorevinde, normal ayirt etme paradigmasuheheklerin sol goztine sunulan
CS+ ve CS-, sagoze sunulmy sg gozune sunulan CS+ ve CS- ise, sol gbzine
sunulmytur (Sekil 34) ve deneklerin uyaricilara verdikleri geayah tepkileri
Olctlmistar. Denekler elektrofizyoloji calmasi icin kayit alma sireci tamamlandiktan
sonra, 6nce normal ayirt etme paradigmasinda;lirspnra da transfer gorevinde test
edilmiglerdir.

Tersini &srenme

Denekler transfer gorevinde test edildikten bir g&onra tersini grenme
paradigmasi uygulanmaya stemistir. Bunun icin deneklereggim asamasinda CS+
olarak sunulan uyaricilar, CSlarak ve normal kallarda CS- olarak sunulan
uyaricilar, CS+olarak sunulmgtur (Sekil 35). Baka bir deysle, 6nceden CS- olarak

sunulan uyaricilari takiben su verignbnceden CS+ olarak sunulan uyaricilar takiben

106



su verilmemgtir. Denekler, yeni grenme kgulunda her iki gdze sunulan uyarici ¢ifti
icin bagarili ayirt etme (CS+-CS>) 50 duzeyine gelene kadati@mi slerdir.
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Sekil 34.A. Egitim asamasinda uygulanan ayirt etme paradigamasinin @osterimi.
B. Transfer denemesinin 6rnek gosterimi. Normalukarda sg goze sunulan CS+ ve
CS-, transfer kgulunda sol goze; sol géze sunulan CS+ ve t@fisfer kqulunda sg

g6ze sunulmgtur.
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Sekil 35 A. Egitim asamasinda uygulanan ayirt etme paradigmasinin dyasterimi.
B. Tersini @renme paradigmasinin 6rnek gosterimi. Normajukarda CS+ olarak
sunulan uyaricilar (6r@n kirmizi ve sarisik), tersini @renme kgulunda CS- olarak
ve normal keullarda CS- olarak sunulan uyaricilar (Gtimemavi ve yail 1s1k) CS+

olarak sunulmgtur.

109



BULGULAR

Denek sayisinin kisitli olmasindan dolayi toplaveriier herhangi bir istatistiksel
test yardimiyla analiz edilmegtir. Bunun yerine veriler grafiksel analiz yoluyla
incelenmgtir. Calismada yer alan U¢ denek farkh renk sulbarinda @itimden
gecirilmis; sgz goze ve sol goze biri CS+ vegdri CS- olmak tzere farkli renkte ilgik
sunulmytur. Denekler 6nce hangjigin CS+ ve hangisigin CS- oldgunu @&Grenmek
Uzere gitim asamasindan gecirilmive bu @amada deneklerden elektrofizyolojik kayit
alinmstir. Elektrofizyoloji denemeleri sona erdikten sardenekler 6nceden sgbtze
sunulan uyarici ciftlerinin sol géze ve dncedengie sunulan uyarici ¢iftlerinin ga
goze sunuldgu transfer oturumunda test ediktm. Transfer testinde hangi hemisferden
digerine daha fazla transfer olglunu belirlemek amaciyla her bir uyarici icin trarsf
denemesinde elde edilen tepki ylzdesinden gtiirmedenemesinde elde edilen tepki
yuzdesi cikanlnytir. Bu fark “transfer farki” olarak adlandirilgtir. Transfer farkinin
sifira yaklamasi tam transferin olguna; transfer farkinin artmasi ise, transferigitt
olduguna karet etmektedir. Her bir denek icin soldagiss&e sgdan sola transfer farki
hesaplanmtir. Soldan sga transfer puani,ggim asamasinda $ag6z / sol hemisfere
sunulan uyaricilara verilen tepki yizdesinden, garilarin sol gz / $gahemisfere
sunulmasi durumunda elde edilen tepki ylzdesi gadtak elde edilmtir. Sgzdan sola
transfer puani farki @tim asamasinda sol g6z / ga&hemisfere sunulan uyaricilara
verilen tepki yluzdesinden, bu uyaricilariig $gz / sol hemisfere sunulmasi durumunda

elde edilen tepki ylzdesi ¢ikarilarak hesaplatimi

Denek 777'nin transfer farkinagkin grafik (Sekil 36) incelendiinde hem CS+
hem de CS- nin gaan sola transferinin, soldangsatransferinden daha glik olduysu
gorulmektedir. Hatta CS-nin transfer farki sifira@k bulunmsgtur. Bu bulgu sol

hemisfere daha fazla transfer gidna saret etmektedir.

Denek 292'nin transfer farkinagkin grafik (Sekil 37) incelendiinde yine CS+
ve CS-nin sgdan sola transferinin, soldan gsatransferinden daha g¢ik oldusu
gorulmistir. Denek 292’nin CS+ icin §dan sola transferi sifir olarak bulungtwr.
Denek 292 farkli olarak transfer &dunda, hem CS+ya hem de CS-ygitim
kosulunda oldgundan daha yiksek tepkide bulungniou nedenle transfer farki grafikte

110



negatif olarak gorinmitir. Denek soldan ga transfer kgulunda uyaricilari ayirt
edemedii icin CS+ ve CS-ye yuksek tepkide bulungmalabilir. Sonu¢ olarak sol

hemisfere olan transferin daha fazla @dou soyleyebiliriz.

Denek 777

30
25
20
15

101 O SOLDAN SAGA
5 L @ SAGDAN SOLA

Transfer Farki

CS+ Ch-

-10 +

_15 L
Uyarict Tiri

Sekil 36 Denek 777'nin sol hemisferden gsdnemisfere ve ga hemisferden sol

hemisfere transfer farki puanlari.

Denek 292
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Transfer Farki
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-60

=70 -
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Sekil 37. Denek 292'nin sol hemisferden gsdnemisfere ve ga hemisferden sol

hemisfere transfer farki puanlari.
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Denek 253'un transfer farkinaskin grafik (Sekil 38) incelendiinde CS+ ve CS-
nin sadan sola transferinin, soldan gsa transferinden daha g¢ik oldusu
g6zlenmektedir. Denek 253'uin 6zellikle CS-ygkiln transfer farki sifira yakindir. Ote
yandan genel olarak denek 253 transfer testinde tiyaricilara dgik tepkide
bulunmytur. Bu nedenle grafikte transfer farki pozitif ylin ve yiksek olarak

gorilmektedir.

Denek 253

70 -

60 -
50 -

40 1 T SOLDAN SAGA

30 | = SAGDAN SOLA

Transfer Farki

20 -

10

CS+ CS-
Uyarici Turd
Sekil 38.Denek 253’Un sol hemisferdengdaemisfere ve gahemisferden sol hemisfere

transfer farki puanlari.

Ancak tim deneklerde ortak olarakgdan sola transfer farki, soldargaaransfer
farkindan dgik bulunmytur. Dolayisiyla sol hemisfere, gdemisferden daha fazla

transfer yapildii sdylenebilir.

Transfer oturumundan bir giin sonra denekler ter8gnenme gorevinde test
edilmeye bganmstir. Her bir dengin Deney II'deki gitim sUrecinde gostergii ayirt
etme performansina ve tersinirénme sirecinde gostegdiayirt etme performansina

ili skin grafiksel analizler gagida sunulmstur.

Denek 777 tersini grenme gorevinde 17 oturum sonunda kriteresabdmistir.
Sekil 39'da Denek 777’nin grenme @risi gosteriimektedir. Denek 6. denemeye kadar
tum uyaricilara dgiik tepkide bulunmg) ancak 7. denemeden sonra tepkilerde big arti
olmus ve 10. denemeden sonra da yeni ayirt etme tegkisienmeye bdamistir.

Uyarici ciftlerine verilen tepkiler incelenginde sol gbze sunulan uyaricilarin yeni
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kosulda ayirt edilmesinin daha 6nce gercekfe ve bu uyaricilara verilen ayirt etme
tepkisinin daha tutarli oldw gordlmigtir. Ancak 17. oturumdan sonra her iki uyarici

cifti icin de ayirt etme sabit hale gektir.

Ayirt Etme E gitim (Denek 777)
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Sekil 39 Denek 777'nin gitim asamasinda (A) ve tersinigienme aamasinda (B)
gosterdgi ayirt etme performansi. Tersing@nme kgulunda normal kgullarda CS+
olarak sunulan uyaricilar (3 ve mavi), CS-; CS- (sari ve kirmizi) olarak slamu

uyaricilar CS+ olarak sunulrgtur.
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Denek 292'nin tersine @enmedeki performans§€kil 40. B) incelendiinde 19
oturum sonunda yeni uyaricl gdlarina dg@ru tepkide bulunabilg gozlenmigtir.
Dengin 14. denemeye kadar olan tepkilerinde dalgalaamaldiwgu; ancak 14.
denemeden sonra yeni CS+ uyaricilarina yiksek we @8- uyaricilarina tutarli bir
sekilde diguk tepkilerde bulunmaya kladigi gortlmstir. Oturumlar boyunca §a
goze ve sol goze sunulan uyaricilarin ayirt ediina@asinda 6nemli bir farklgin

olmadgi gozlenmitir.

Ayirt Etme E gitim (Denek 292)
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Sekil 40 Denek 292'nin gitim asamasinda (A) ve tersinigéienme gamasinda (B)
gosterdgi ayirt etme performansi. Tersing@nme kqulunda normal kgullarda CS+
olarak sunulan uyaricilar (3 ve kirmizi), CS-; CS- (sarl ve mavi) olarak slamu
uyaricilar CS+ olarak sunulrgtur.
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Denek 253 ise tersinigoenmede dier iki guvercinden farkl bir performans
sergilemgtir (Sekil 41. B). Denek 5. oturumdan itibaren sol gbmawan uyaricilara
yeni ayirt etme kuralina gore tepkide bulunmaygapais; ancak sg géze sunulan yeni
CS+ ve CS- uyaricilarina benzer tepkilerde bulutoruAncak 13. denemeden sonra
sol gbze sunulan uyaricilari ayirt etmeygldraistir. Denek 253’Un her iki géze sunulan

uyaricilari da tutarh olarak ayirt etmesi 14 oturiginde gerceklgnistir.

Ayirt Etme E gitim (Denek 253)
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Sekil 41 Denek 253'Un gtim asamasinda (A) ve tersinigienme gamasinda (B)
gosterdgi ayirt etme performansi. Tersing@nme kqulunda normal kgullarda CS+
olarak sunulan uyaricilar (sari ve mavi), CS-; Qg&sil ve kirmizi) olarak sunulan

uyaricilar CS+ olarak sunulrgtur.
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Genel olarak tersinig@enmede sol ve gagoze ilgkin ayirt etme performanslari
incelendginde sol gbze sunulan uyaricilarin daha o6nce aguitmeye bgadig

gorulmugtar.
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TARTI SMA

Transfer testlerinde hangi hemisfere goérsel bikgsiain daha fazla oldiunun
belirlenmesi amaclangtir. Bunun ic¢in her bir uyariciya gkin transfer farki puani
hesaplanmgtir. Transfer farki puani transfer gdundaki tepki ylzdesindengiéim
asamasindaki tepki yuzdesi c¢ikarilarak hesaplandin distk transfer farki puani,
transferin yuksek oldiunu ifade etmektedir. Grafikler incelegigide tum deneklerde
ortak olarak sgdan sola transfer farkinin, soldargaaransfer farkindan ik oldusu
gozlenmgtir. Dolayisiyla gorsel bilginin sol hemisfere ted@rinin, sg@ hemisfere
oldugundan daha fazla olgu stylenebilir. Kglarla yapilan ¢ok sayidaki cgina da
(Fersen ve Gunturkun, 1990; Gunturkin, 1985; Gtiirve ark., 2000; Tommasi,
Andrew ve Vallortigara, 2000), gorsel ayirt etmegayanan farkli gorevlerde sol

hemisfere ilgkin bir yanhligin varligini gostermtir.

Buna ek olarak, kgarin tektofugal gorsel sistemindeki asimetrik tatzasyona
iliskin anatomik kanitlar da elde edilgtir. Tektumda ve tektumdan roduntusa giden
projeksiyonlardaki soma boyutlarinda sogséarki vardir. Ayrica sol roduntusun
kontralateral tektumdan, aroduntusa gore daha fazla girdi @ldigosterilmitir.
Tektumlar kontralateral gorsel alani temsil @tte gore, sol roduntus gorsel sahnenin
her iki tarafini da daha genbir sekilde temsil etmektedir (Gunturkiin ve Hahmann,
1999). Bu bulgu ile tutarlsekilde Gunturkiin ve Hahmann (1999) sol tektum ve
roduntus hasarinin hem sol heng sgorsel alana i§kin; sg roduntus ve tektum
hasarinin ise sadece sol gorsel alans&inli performansta ¢ok az bozulma yagati
bulmulardir. Gorsel sisteme gkin bu bulgulara dayaranarak, Deney llI'de g6zlenen
sgzdan sola daha fazla transferin olmasini sol roduuntisg ve sol gorsel alandan daha

fazla girdi almasi ile ikkilendirebiliriz.

Ote yandan deneylerde uyaricilarin sunumu tim d@gilayacaksekilde yanal
olarak yapilmgtir. Dolayisiyla yanal gbrmede daha etkili gidubilinen talamofugal
sistemin bu goérevde rol oynamasi beklenebilir. frafugal sistemin 6nemli bir
elemani olan Wulst'un da tektofugal sistemden batarak renklere igkin tersini

ogrenmede rol alga bilinmektedir. NCL ise hem tektofugal hem de taédugal yoldan
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bilgi almaktadir. Bu nedenle sunulan galadaki tersini gfrenme gorevinde NCL'in ve
Woulst'un etkili olduyzu distindlebilir.

Tersini @renme gorevi tum denekler tarafindagrénilmistir. Tersini Grenmede
sol gbze sunulan uyaricilaraskin daha hizli ayirt etme gercekteistir. S6z konusu
egilime ug farkl agiklama getirilebilir: Birincisiadd goze sunulan mavi ve kirmizik
arasindaki fark, gagoze sunulan yéd ve sari gik arasindaki farktan fiziksel olarak
daha belirgin olabilir. Dolayisiyla daha kolay #gan bir farkhlga iliskin yeni bir
ogrenme durumu daha hizli gercekigs olabilir. Ayirt etme @renmesindeki
denemeler incelenginde denek 292 ve denek 253’lin sol gbze sunulan veakirmizi
rengi s&§ goze sunulan sari ve gje renkten daha Once ayirt etmeyesladig
gozlenmektedir. Ancak bu durumungshemisferin baskin rolinden mi yoksa renk
kosullarindan mi kaynaklangh acik deildir. Renk kaullari arasindaki fiziksel
farklihga iliskin agiklamanin gecerli olup olmagmni anlamak i¢in daha fazla denek ile
farkl renk kombinasyonlarinin test edilmesi gerektedir.

Bu esilime iliskin diger bir aciklama ise, tersini gtenme gorevinde §a
hemisferin daha etkili olmasidir. Deney II'den et&tiilen elektrofizyolojik bulgular ga
hemisferde uyaricilara tepkisel olan daha fazladsagoronun oldguna karet etmgtir.
Ayrica Deney II'de s@ hemisferde kontralateral yonde daha gucliu tepkerve;ok
sayida noron oldiu gozlenmgtir. Bu néronlarin tersini grenmede kontralateral

yondeki uyaricilara daha hizli tepki verilmesindeaynadgi distinulebilir.

Diger bir agiklama ise §agdze sunulan uyaricilarin daha kalici kakilde
Ogrenildigi ve bu bilginin yeni @renme durumlarina kgr daha direncli olabileg
yonindedir. Sa gbéze sunulan uyaricilar, sol hemisfer tarafinddenecei icin bu
actklama literatlr ile tutarh gérinmektedir. Dalayla tersini @renmede bulunan ga
g0z baatligi, uzun sureli bir gtim surecinde @renilmis olan goérsel bilginin sol
hemisferde daha kalici olarak temsil edilmesi gklanabilir.

Deney lI'den elde edilen bulgular birlikte gerlendirildiginde her iki gézden sol
hemisfere daha fazla bilginin transfer edildibuna kagin sol g6z / sa& hemisfere
sunulan pozitif ve negatif uyaricilarin tersine rgevesi durumunda, yeni ayirt etmenin

daha hizli gerceki@i gi gorulmastir.
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GENEL TARTI SMA

Tez calsmasi kapsaminda yapilan G¢ deney ile givercinlgisel uyaricilari
ayIrt etme ve kategorileme sireclerinde NCL'in r@ive lateralizasyonunaskin bilgi

elde edilmgtir.

Deney I'de uyarici ayirt etmenin daha kagmkabir formu olan kategorileme
surecinde NCL, entopallium ve hipokampusun roltibumlarin arasindaki etkiem
incelenmgtir. Bu amacla guvercinlere kategori bilgisi insaninsan olmayan resimleri
ayirt etmek yoluyla kazandirilgtir. Calsmada literatirle tutarh olarak guvercinlerin
egitildikleri insan ve insan olmayan resimleri ayigdebildikleri ve daha o©nce
kargilasmadiklari resimlerle g@tildiklerinde &grendikleri kategori bilgisini yeni
uyaricilara transfer edebildikleri gozlersim. Bu samadan sonra farkh bloklama
kosullari ile kategorileme sirecinde entopallium, hkigmpus ve NCL arasindaki
etkilesim incelenmgtir. Bu bolgelerin kategorilemesleminin hangi gamasinda etkili
oldugunu anlamak icin kategorileme surecingkiin cssitli degiskenler tanimlanngtir.
Temel olarak kategorileme sirecinde iki tflemin yer aldgl distnulebilir. Bunlardan
birisi, gecmgte &srenilen uyaricilara ifkin bellek temsillerinin kullaniimasi; ikincisi
ise, gecmyte Ggrenilen uyaricilarin Ozelliklerinden yararlanarak prototip bilgisine
ulasiimasidir. Dolayisiyla yeni kgitagilan uyaricilara iki stratejiye dayanarak tepkide
bulunulabilir: Bellek-temelli kategorileme startgjive prototip temelli kategorileme
stratejisi. Bellek temelli kategorileme stratejd#n denek o ana kadar kdastigl
uyaricilara ilgkin temsiller olgturur ve yeni kanlastigi uyaricinin bu érneklerden biri
ile uywsmasi durumunda ona da benzeekilde tepkide bulunur. Bu strateji
kullanildiginda eski uyaricilari kategorilemede yuksek; yeyaricilari kategorilemede
ise goreli olarak daha diik performansin alinmasi beklenir. Prototip-tem&titatejide
ise yeni uyaricilarla kadasildiginda, bu uyaricilar okurulan prototip bilgisine gore
degerlendirilir. Bu strateji ile hem eski hem de yenyaricilari kategorileme
performansinin  yiksek olmasi beklenir. Buradan Kedle eski uyaricilarin
degserlendiriimesinde her iki strateji de etkili olurke yeni uyaricilarin

degerlendirilmesinde prototip-temelli stratejinin dagiili olaca sdylenebilir.
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Bu stratejilerden hangisinin kullanifgini tespit etmek Uzere, bellekten geri
getirme puani, genel bellek puani ve kategoriksiempuani olmak Uzere ¢ glgken
tanimlanmgtir. Kategorileme sirecinde hem bellekten getiril@neklere ilskin bilgi
hem de prototip bilgisi yer alagendan bunlari aygtirmak icin bellekten geri getirme
puani hesaplangtir. Bunu hesaplamak icin deneklerin eski uyarrcilayirt etme
puanindan yeni uyaricilari ayirt etme puani cikastir. Bellege dayall bir strateji
kullaniimasi durumunda bu farkin fazla; prototipayall bir strateji kullaniimasi
durumunda ise az olmasi beklenmektedir. Bellekten getirme puani temelinde
yapilan kagilastirmada salin ve TTX kallarindaki performanslarin farkli bulunmasi
deneylerde genel olarak TTX'in etkili bjekilde calgtigini ortaya koymsgtur.

Genel bellek puani ise, eski uyaricilar icin har lmlgeye ilskin salin ve TTX
kosullarinda alinan puanlarin farkini géstermektedinlayisiyla bu puanin yiksek
olmasi, bloklanan boélgenin eski uyaricilar geddendirmedeki katkisina saret
etmektedir. Genel bellek puanlaringklin sonuclar s&@ NCL'in bellek puanina énemli
Olcide katkida bulundgwina karet etmgtir. Bu durum sg NCL'in bellek-temelli

kategorileme stratejisini kullangini gostermtir.

Diger bir de&isken olan kategorik transfer puani ile kategori isilgn yeni
uyaricilara transfer edilmesinde her bir bélgenatkisi incelennstir. Bu amacla yeni
uyaricilar icin salin ve TTX kallarinda alinan puanlarin farklari hesaplapnme
bolgelere ilgkin  kawilastirmalar yapilmgtir.  Sonucglar sol NCL'in  hem sol
hipokampusten hem de gs&CL'den daha fazla katkida bulungltnu gosternstir.
Genel olarak sol NCL'in kategorik transfere en ohdmatkida bulunan bolge olgu

soylenebilir.

Sunulan ¢abma bulgularina paralel olarak Aust ve Huber (20@d)n maddeye-
O0zgu bilginin hem de kategorik bilginin paralel bgekilde depolangini ve
kategorileme surecinde bu ikisinin de gerekli @aiou 6ne surmglerdir. Yamazaki,
Aust, Huber ve Gunturkin (2007), guvercinlerde ¢git / s& hemisferin tanidiklik ve
konfigurasyon ile ilgili kararlardan; §ayoz / sol hemisferin ise yerel ipuclari temelinde

kategori-tanimlayici 6zelliklersiemekten sorumlu oldiunu ifade etmstir.
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Bu bulgularla tutarli olarak, sunulan gatada sol NCL'in kategori-temelli
kodlamada, sa NCL'in ise bellek-temelli kodlamada o6nemli bir rabynadgi
gorulmisttr. Marsolek (1999) gahemisferin 6rnekleme-temelli kategorileme yaptr;
sol hemisferin ise soyutlama-temelli kategorilena@tgini 6ne sirmektedir. Deney I'e
iliskin bulgular Marsolek’in goérglerini desteklemektedir. Benzgekilde Deney II'de
elektrofizyoloji calsmasindan elde edilen veriler degsBlCL'de uyaricilara 6zgin

tepkilerde bulunan néronlarin daha fazla @ldua saret etmtir.

Ote yandan gorsel bilginin NCL’e gimmasinda entopalliumun projeksiyonlari
onem kazanmaktadir. Guvercinlerde 6n plana cikktoftegal gorsel yolda retinadan
gelen bilgi entopalliuma ujaiktan sonra NCL’e gonderilmektedir. Dolayisiyld ga da
sg NCL'in etkisinden s6z ederken entopalliumdan NCIgk&n yolun énemini de
vurgulamak gerekmektedir. Muhtemelen go6zden enliopz ulgan bilgi basit
dizeyde glenmekte; sonra bu bilgi daha Ust duzeylemler icin NCL'e
gonderilmektedir. Hem NCL'in hem de hipokampusurikie bloklandgi kosullarda
eski uyaricilarl ayirt etme performansinin hala sghk oldgu goézlenmektedir. Bu
durumda gorsel bilgi entopallium dizeyindglenmektedir ve entopallium tepki
vermede NCL olmaksizin etkili olabilmektedir. Maleddin (1999) de 6ne surgii gibi
O0grenme yaantisi boyunca gorsel alt sistem (entopallium), adalist bilgsel
sistemlerden (NCL) alg@ geribildirimler sayesinde, Ust hifiel sistemlerin ortaya
cikardgl motor tepkileri olgturmakta etkili hale gelir. Ancak yeni uyaricilarin
degerlendirilmesi s6z konusu olgunda yani kategori bilgisinin transferi gerekli
oldugunda entopalliumun tek baa etkili olmadgl gozlenmgtir. Bu durumda 6zellikle
sol NCL'in aktif olmasinin gereldi gorilmistir. Akrami, Liu, Treves ve Jagadeesh
(2009) maymunlarda klardaki entopalliuma benzer bidevi olan ITC’deki néronlarin
da sadece gienilmis uyaricilara ilgkin kategori temsilini kodladiklarini; ancak yeni
uyaricilara ilgkin benzer bir aktivite gdstermediklerini bulungtwr. Bu bulgular,
kuslarda entopalliumun ve maymunlarda ITC'nin bellelemsillerine katkida
bulundi@guna; ancak kategori bilgisinin yeni uyaricilaranser edilmesinde etkili
olmadgina karet etmektedir. Freedman ve arkgddianin (2006) kategorilemede PFC
ve ITC'nin rolune ilskin yaptiklari camalar da ITC'deki néronlarin sadece

uyaricilarin fiziksel 6zelliklerini slemekte etkili oldgunu; dolayisiyla ITC'nin
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uyaricilarin algilanmasinda rol oyngohi gostermgtir. Mitsuya ve Kashimori'nin
(2009) gelgtirdikleri, ITCnin diger beyin bdlgelerinden algh geribildirimin
kategorilemeye nasil katkida bulurgdnu acikladiklari model, néral ve davrgsal
verileri desteklemektedir. Dolayisiyla primatlardee insanlarda ITC'deki bellek
temsillerinin olgturulmasinda PFC’den gelen geribildirime benzekilde kularda
entopalliumdaki bellek temsillerinin ajturulmasinda NCL'den gelen geribildirimin
etkili oldugu distintimektedir. Ozetlemek gerekirse, Deney I'den eddiéen bulgular
eski ve yeni uyaricilarin kategorilenmesinde entapa-NCL arasindaki etkilgmin

onemli old@gunu gosternsiir.

Ote yandan Deney I'de hipokampusun bloklanmasirdunda hem eski hem de
yeni uyaricilarin kategorilenme performansinda azulma olmamaktadir. Cunku
uyaricilarin kategorilenmesinde etkili olan entdipai-NCL etkilesimi hala aktif
durumdadir. Dolayisiyla guvercinlerde hipokampuysricilarin bellekte tutulmasina ya
da kategorilenmesine gaidan katkida bulunmamaktadir. Ancak, bellektem getirme
puanlari incelenginde sol hipokampusun bloklanmassutunda hem sahipokampus
hem de sol NCL'in bloklanmasi kolundan farkli bir performans sergilegdi
g6zlenmgtir. Sol hipokampusun bloklanmasi durumunda demiklgeni uyaricilara
eski uyaricillardan daha yuksek bir tepki vgrdibulunmutur. Bu bulgular
hipokampusun kategorileme sureci Uzerindeki inbibétkisini ortaya koymaktadir. Sol
hipokampusun bloklanmasi sonucunda stz konusu iidhietkinin kalkmasi yeni
uyaricilara verilen tepkilerde bir agin meydana gelmesini @amigtir. Literatlrde yer
alan bazi ¢agmalar (Colombo ve Broadbent, 2000; McDonald, Jorfishards ve
Hong, 2006; McDonald, King, Wasiak, Zelinski ve Hpr2007) hipokampusun gér
bellek sistemleri tizerinde inhibitor bir etki yargini 6ne sirmektedir. Bu inhibitor etki
sayesinde ilgisiz uyaricilara verilen tepkilerirskgandgl ve dg@ru uyaricilara tepkide
bulunulabildgi 6ne sirtlmektedir. Bu bilgilerden hareketle hipolpusun entopallium-
NCL etkilesimi Uzerinde dolayll etkisinin oldiunu 6ne sirebiliriz. Hipokampusun
inhibitor etkisi, NCL’in bloklanmasi durumunda penhansin dimesi ile de tutarhlik
gostermektedir. Denekler NCL aktif durumda iken Ni@Ldiger alanlarla kaulikli

etkilesimi sayesinde kategorileme surecindezmotepkide bulunabilmektedir. Ancak,
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NCL bloklandginda hipokampusun entopallium Uzerindeki inhibigtkisinin devreye

girmesi, performansin dinesinde rol oynargiolabilir.

Deney II'de uyarici ayirt etme sireclerinde NCLaktivitesi daha detayll olarak
calisiimistir. Elektrofizyoloji calsmalarinda temel olarak tek bir hicrenin tepkilerini
incelikli olarak anlamak hedeflengiicin daha basit deneysel prosedurler kullaniimaya
calsilir. Deney II'de de save sol NCL noronlarinin kategorileme sirecinin édinde
yer alan uyarici ayirt etmez@nmesindeki aktiviteleri agariimistir. Bunun icin ikisi
sg ve ikisi sol gbze sunulmak Uzere dort farkh renktk kullaniimstir. Sa ve sol
goze sunulan uyaricilardan birer tanesi (CS+) suaiestirilirken; diger ikisi (CS-)
hichir zaman su ile séestiriimemistir. Guvercinlerin her bir gbze sunulan uyariciyi,
verdikleri kasullu tepkiler yoluyla ayirt etmesi beklengtir. Denekler bu gorevi
yaparken bazi oturumlardagsae bazi oturumlarda sol NCL'den kayit alignve bu

bdlgelerdeki néronal tepkiler incelengtr.

Deney II'ye ait bulgular, genel olarak s&CL’'de uyaricilara tepkide bulunan
daha fazla néronun olgunu gosterngtir. Hem s& hem de sol NCL'de US olarak
sunulan *“suya” tepkisel olan c¢ok sayida néronunugld gozlenmgtir. NCL
dopaminerjik inervasyonun gan oldgu bir bélge olmasi bakimindan 6dul ya da
apetetif US ile ilgkili bulunmamaktadir. Memelilerde PFC’nin ve skarda NCL'in
dopaminerjik aktivite yoninden benzer bélgeler gldwrtaya konmgtur. (Divac ve
Mogensen, 1985). NCL'de bulunan D1 reseptoérleriaduliin slenmesi ve cajma
bellegi ile ilgili oldugu bulunmytur (Durstewitz, Kroner ve Gunturkin, 1999;
Waldmann ve Ginturkian, 1993). Pan, Sawa, Tsudakabsuve Sakagami (2008)
maymunlarin lateral prefrontal korteksinde (LPF@ukile ilgili iki tip ndronal tepki
g6zlemitir. Odul-tipi néronlarin, 6dill, gorsel uyaricidaazimsiz olarak kodlagint;
uyarici-0dul tipi néronlarin ise bir grup uyaricinkategorik bilgisine gore o6duli
kodladgini bulmulardir. Guvercinlerle yapilan pek cok gatada da (Kalenscher,
Diekamp ve Guntirkin, 2003; Kalenscher ve ark., 520Balenscher, Ohmann,
Windmann, Freund ve Gunturkin, 2006; Kalt, Diekarapgsintirkin, 1999) NCL'deki

ndronlarin ddile 6zgu tepkiler vegdigozlenmgtir.
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NCL'de uyaricilara farkh tepkiler veren ndronlaroidugu bulunmgtur. Bazi
noronlar tek bir uyariciya tepkide bulunurken; basronlar birden fazla uyariciya
ili skin 6zgun tepkilerde bulunmtur. Maymunlarin PFC’sinde de benzer tepkiler veren
noronlarin oldguna karet eden ¢calmalar (Freedman, Riesenhuber, Poggio ve Miller,
2002; Wallis, Anderson ve Miller, 2001) mevcuttutéyrica maymunlarda temporal
kortekste (Vogels, 1999) bir grup ndéronun bir uggm ya da bir grup uyariclya 6zgu
olarak tepkide bulundiu gozlenmgtir. Bu néronlarin bellek-temelli kodlamada etkili

noronlar oldgu distntlmektedir.

NCL'deki noronlarin uyaricilara vergli tepkiler incelendiinde “uyandiricl” ve
“ketleyici” olmak Uzere iki tip Oruntindn olgu goralmigtar. Ancak ketleyici
tepkilerin uyandirici tepkilerden daha fazla @dwdzlenmgtir. Genellikle uyandirici
tepkilerin CS+ uyaricilarina; ketleyici tepkilerilse CS- uyaricilarina verilgii
gorulmistir. Bununla birlikte CS+ uyaricilarina verilen legici tepki sayisinin da
uyandirici tepki sayisindan daha fazla gldbulunmgtur. Primatlarla ve gtvercinlerle
yapilan pek cok caimada (Chafee ve Goldman-Rakic, 1998; Kalt, Diekawep
Gunturkan, 1999; Quintana, Yajeya ve Fuster, 1988nhzer inhibitdr tepkiler
gozlenmitir. Ozellikle yap/yapma tirii cama bellgi arastirmalarinda uyaricilara ya
da uyarici sunumu ve 6dulin sunumu arasindaki geci#onemine benzer ketleyici
tepkilerin verildgi gorulmistir. Sunulan camada gozlenen tepkilere skin bir
aciklama bu tepkilerin uyaricilarin NCL'deki duytisaotor temsillerini kodluyor
olmasidir. Bu néronlar uyaricilarin ve suyun gedrasindaki bilgiyi kodlayan ndronlar
olabilir. Bu nedenle bu tip néronlarda su verilmedince ketleyici; suyun verilmesi

durumunda da uyandirici tepkiler gozleniyor olabili

S6z konusu Kketleyici tepkiler glvercinde su icmekeré sekillenen motor
hareketin kontroliinden sorumlu néronlardan da kkhamabilir. Negatif uyaricilardan
sonra su verilmedi icin bir grup néron bu uyaricilara ketleyici teg& bulunarak

motor davrargin ortaya cikmasini engelliyor olabilir.

Ote yandan pozitif uyaricilara hem uyandirici haaketleyici tepkilerin verildii
gozlenmgtir. Bu tepkiler pozitif uyaricilara verilen kollu tepkiler olarak
degerlendirilebilir. Bir grup ndron pozitif uyaricilarsuya verdi gibi uyandirici tepki
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varhginda arttirmgtir. Bu tlr néronlarin aktivitesi suyun gegfie bir hazirlik gamasi
olarak dgerlendirilmistir. Ote yandan primatlarin PFC’sinde yakin birdgile bulunan
piramidal ve piramidal olmayan noéronlarin bu gilyiandirici ve ketleyici tepkilerde
bulund@gu goézlenmgtir (Wilson ve ark., 1994, akt. Goldman-Rakic, 1R9Bu tip
noronlarin bellek alani ofturmakta etkili oldgu disiintlmektedir.

NCL'de tepkisel olan néronlarin % 25’inin CS+ ve-Gfaricilarina farklgekilde
tepkide bulundgu g6zlenmgtir. Bu tlr néronlarin CS+ya uyandirici; CS-ye kgiti
tepki verdgi bulunmutur. Dolayisiyla NCL'de bulunan bazi néronlarin C%a CS-
uyaricilarina ayirt edici noéronal tepkiler vetidii soyleyebiliriz. Hemisferlere gore
incelendginde uyaricilari ayirt eden néronlarin yineg 9dCL’de daha fazla oldiu

bulunmutur.

Kuslarda her bir gézden gelen gorsel bilgi, o gozimsikayonindeki beyin
hemisferine gitii icin gbze sunulansigin kontralateral yondeki NCL'de daha gugclu
temsiller ya da daha ylUksefkddette bir tepki yaratmasi beklenmektedir. Bunst te
etmek icin her iki hemisferde daha gucli kontrakdteve ipsilateral tepki yaratan
néronlarin sayisi belirlengtir. incelemeler hem gahem de sol NCL'de hem
kontralateral hem de ipsilateral yonde daha gigbkitle bulunan néronlarin olgunu
gostermgtir. Sol NCL'de kontralateral ve ipsilateral tepkidbulunan néron sayisi
esitken; sg NCL'de kontralateral tepkide bulunan néron sayrsidaha fazla oldiu
gozlenmgtir. Ancak bu fark anlamliik dizeyine glaamstir. Sonug olarak her iki
NCL'de de kontralateral ve ipsilateral yonde tegkibulunan ndronlarin olgu
bulunmutur. Bu durum iki gézden de her iki NCL'e kontraedl ve ipsilateral yollar

ile bilgi tasindigini gostermtir.

Kontralateral yonde guclu tepki elde edilmesinesetinolarak kurulan hipotezde
NCL'e gorsel bilginin tektofugal gorsel yoldan gti& varsayiimgtir. Tektofugal
sistemin frontal gorsel alanlariglenmesinde; talamofugal sistemin ise lateral gorsel
alanlarin glenmesinde etkili oldgu bilinmektedir. Ancak, sunulan deneydgiki
uyaricilari tamamen karanlik bir ortamda g6zU taeramkaplayacakekilde sunuldgu
icin s6z konusu uyaricilarin hem tektofugal hem tdlamofugal gorsel yollardan
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tasindigl distinulebilir. NCL'de kontralateral yonlerde sunulayaucilara guglu tepkide
bulunan ndronlardan ziyade ayni hemisferde hemrétatéral hem de ipsilateral yonde
gucliu tepki veren noronlarin bulunmasi her iki gbrsistemin devrede olmasindan

kaynaklaniyor olabilir.

Kuslarla yapilan ¢ok sayidaki ¢gitna gorsel ayirt etme gorevlerinde (Fersen ve
Gunturkan, 1990; Gunturkun, 1985; Gunturkian ve ,aPk00; Tommasi, Andrew ve
Vallortigara, 2000), sol hemisfere siin bir yanhliga isaret etmgtir. Buna kasin,
elektrofizyoloji calsmasindan elde edilen bulgularg$4CL’'de daha fazla néronun tim
uyaricilara tepkide bulungunu gostermtir. Genel olarak, hem sol NCL'de hem de
sg NCL'de bulunan noéron sayisi farkli olmamakla Wi, sol NCL'de bulunan
noronlarin buydk bir bolimia uyaricilara kaibzgin bir tepkide bulunmazken;gsa
NCL'deki noronlar tim uyaricilara 6zgin tepkilerdellunmutur. Bu bulgu sa

NCL'de her bir uyaricinin temsilini kodlayan dafeala néronun oldgunu gosternstir.

Deney llI'de ise guvercinler interokuler transfebrgvinde ve NCL’in rol
oynadg! bilinen bir baka bilisel islem olan tersini renme gorevinde test edilgtir.
Transfer testlerinde Deney Il boyunca her iki goedeangi hemisfere gorsel bilgi
akisinin daha fazla oldiunun belirlenmesi amaclangtr. Bunun icin elektrofizyoloji
denemeleri suresince sadecg géz tarafindan gorulen uyaricilar sol gbze ve sadel
g0z tarafindan goérulen uyaricilargsgdze sunulmgiur. Tium deneklerde ortak olarak
sggdan sola yapilan transferin, soldangaayapilan transferden daha fazla @au
gozlenmgtir. Guvercinlerde 6n plana c¢ikan tektofugal gorsistem icerisinde tekto-
roduntal diizeyde sol hemisfere herng kam de sol gérsel alandan gorsel bilgsakn
daha fazla oldgu bilimektedir. Cakma bulgular da sol hemisfere olan transferin daha
fazla old@gunu gostermgitir. Dolayisiyla gorsel yollara gkin anatomik verilergiginda
elde edilen bulgular her iki gorsel alanin sol h&ferde daha fazla temsil yargtha
isaret etmektedir. Sol hemisfere daha fazla transgipilmasi deneyler boyunca
uyaricilarin temsillerinin kontralateral hemisferoleugu gibi ipsilateral hemisferde de
yer aldgini gostermektedir. Bu gdgié tutarli olarak Deney IlI'deki elektrofizyoloji
calismasinda her iki NCL'de ipsilateral goze sunulan rwytara tepkide bulunan
noronlarin oldgu gorulmtir. Genel olarak kontralateral yonde guclu teplbdainan
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noron sayisi daha fazla bulunmakla birlikte ipsitat yondeki uyaricilari sieyen
noronlarin oldgu da gozlennstir.

Deney lI'den elde edilen bu bulgulara gha olarak goérsel bilginin sol
hemisferdeki temsilinin, gahemisferde oldgundan daha fazla oldu séylenebilir.
Kuslarla yapilan ¢ok sayidaki cgeitna da gorsel ayirt etme goérevlerinde (Fersen ve
Gunturkan, 1990; Gunturkun, 1985; Gunturkiun ve ,aPk00; Tommasi, Andrew ve
Vallortigara, 2000), sol hemisfere skin bir yanliliga isaret etmjtir. Ote yandan
elektrofizyoloji calgmasinda sol hemisferde uyaricilara tepkisel oldmadaz sayida
noronun bulunmasi sol NCL'in farkh bir kategorilemstratejisi kullanmasindan

kaynaklaniyor olabilir.

Tersini @Grenme gorevinde deneklere elektrofizyoloji denayteyunca pozitif
uyaricl olarak sunulan renkler, negatif uyariciraka negatif uyarici olarak sunulan
renkler ise pozitif uyarici olarak sunulgtur. Denekler yeni gorevde uyaricilaragdo
tepkide bulunana kadar gi@lmislerdir. Egitim sonucunda hangi g6ze sunulan
uyaricilarin daha 6nce ayirt edgdincelenmgtir. Duncan ve Slotnick’in (1990) 6ne
surdigiunden farkli olarak deneklergidm asamasi ile kanlastirildiginda tersini
O0grenme goOrevinde yeni uyarici durumlarina daha cadmépte olmglardir. Deney
lI'de yer alan deneklerden ikisinin sol goze swmuluyaricilari, ga gbze sunulan
uyaricilardan daha 6nce ayirt etmeyglddigl gézlenmgtir. Bu bulgu, sol gbze sunulan
uyaricilarin renklerinin daha ayirt edilebilir olmmadan kaynaklanabilegiegibi sa
hemisferin tersini renmede daha etkili olmasindan da kaynaklanalileney | ve
Deney II'den elde edilen bulgularla birlikte gglendirildiginde s hemisferin yeni
uyarici iliskilerinin dgrenilmesinde daha etkili bir rol oynayabilgcedUstnulebilir.
Deney I'de sg NCL'in 6rnekleme-temelli kategorilemede rol oynagdDeney II'de ise
sg NCL'de iki gbze sunulan uyaricilara 6zgun tepkuddunan néronun sayisinin daha
fazla old@gu bulunmytur. Dolayisiyla uyaricilarin birebir kodlanmasirdiha etkili bir
rol oynadgl distinulen sg hemisferin, yeni uyarici gkilerinin kurulmasinda da etkili
olabilecgi dustnulebilir. Bu yoruma ikkin kesin bir sonuca wanak icin daha fazla
sayida denek ile tim renk s«dlarinin test edildii bir deneyin diizenlenip, davraeal
tepkilerin istatistiksel yontemler ile analiz edési gerekmektedir.
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Deney lII'de tersini grenmede etkili oldgu distinulen sinirsel yapilardan birisi
tez kapasaminda ele alinan NCL'dir. Ote yandan,v€ha1995), renklere gkin
ogrenmenin tersine cevrilebilmesi icin gérsel Wulst'@wnemli bir rol oynadini
gostermgtir. Bunun icin Wulst'un hem tektofugal hem de talafugal yoldan gelen
girdileri almasi gerekgini gostermgtir. Deney Il ve Deney llI'de kullanilansik
uyaricilari karanlik bir ortamda guvercinlerin gddia tamaminda uyarima yol agacak
sekilde sunulmsgtur. Deney II'de uyaricilarin sunwu biciminden dolayr hem
tektofugal hem de talamofugal sistem devrede @ldigin renklere ilskin tersini
ogrenmede yine Wulst'un etkili olgw distndlebilir. Bingman, Brad ve Colombo’nun
(2008) renklere ikkin tersini @renme ile ilgili yaptiklari deneyde bu bdlgedeki
noronlarin S+ ve S- uyaricilarina farkh tepkilerdelund@gu goézlenmgtir. Sunulan
deneyler cercevesinde de tersingrénmede Wulst'un ve NCL'in rol oynagl
dUstndlebilir.

Ozet olarak, Deney IlI'den elde edilen bulgulan; tké gdzden sol hemisfere daha
sol g6z / sg hemisfer keulunda yeni uyarici igkilerinin daha hizli grenildigini
gostermgtir. Bu bulgular, gorsel bilgininsienmesi ve grenilen uyarici ikkilerinin
tersine ¢evrilmesinde farkli sinirsel devrelerih egnayabilecgine isaret etmektedir.

Tez calgmasi kapsaminda yapilan U¢ deneyleldada prefrontal korteksin
islevsel kasiligi olarak ele alinan NCL’in uyaricl ayirt etme ve tdgorileme
islemlerinde entopallium ile kaihklh etkilesimlerinin kritik bir rol oynadgi,
hipokampus gibi dier sinirsel yapilar tzerinde kontrole sahip @dukategorileme ve
ogrenme sureclerinin farklglemlerine ilgkin olarak lateralizasyon géstegdi néronal
tepki 6runttsud ile 6dult ve 6dula sinyalleyen ugdarin kodlanmasinda ve uyaricilarin

ayirt edilmesinde rol alg gozlenmitir.

Sunulan tez cajmasinda guvercinlerde uyarici ayirt etme ve Kkatkgoe
sureclerine ikkin elde edilen bulgularin, insanlardan elde edbatgularla benzerlikler
tasidigl goralmistir. Ornein, insanlarla yapilan kategorileme gatalari PFC'nin
kategorilemede anahtar rol oyngia; bu bdlgenin hasar gérmesi durumunda

uyaricilarin ayirt edilmesi ve kategorilenmesindeziimalarin oldguna karet
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etmektedir. Buna ek olarak PFC’'nin ITC gibi goréaellikleri islemekten sorumlu
yapilar ile etkilgim icinde bulunarak kategorileme surecini yonledgdir
disunulmektedir. Sunulan camada benzegekilde guvercinlerde entopallium-NCL

etkilesiminin kategorileme sirecindeki roll ortaya koryto.

Ote yandan, insanlarda hipokampiisiin kategorileniedskne iliskin farkli
gorsler bulunmaktadir. Bir grup cama hipokampusun Dbellekte bilgilerin
depolanmasina gkin 6nemli bir rolii oldgunu (Ongur ve ark., 2005; Quiroga ve ark.,
2005; Seeck ve ark., 1995), yeni ya da yabancucyamn degerlendiriimesinde etkili
oldugunu 6ne surerken (Fell ve ark. 2004; Trautner %e 2004; Yago ve Ishai, 2006);
bir grup calgma hipokampusun madde tanima hgtide etkili olmadgini (Pascalis ve
ark. 2004) sadece uzamsal bilgilergkiln bilgilerin depolanmasinda etkili oldunu
(Graham ve ark., 2006) ya da uyaricilar arasindiakilerin depolanmasinda (Burgess
ve ark., 2002) rol oynagini 6ne sirmektedir. Guvercin hipokampusungkiii olarak
sunulan ¢cabmadan elde edilen bulgular, hipokampusun uyariaileategorilenmesinde
dogrudan bir rolii olmadiina; ancak yeni uyaricilaraskin inhibe edici bir etkisinin
olduguna karet etmgtir. Dolayisiyla insanlardan elde edilen verilerzgéninde
bulunduruldgunda sunulan ¢gimanin bulgulari, hipokampusun yabanci uyaricilaa v
uyaricilar arasindaki bilgilerin depolanmasingkih rolint desteklemektedir.

Insanlar ve guvercinler arasinda paralellik gostéxahka bir bulgu da PFC’deki
ve NCL'deki noronal tepkilere gkindir. insanlarda ve primatlarda PFC’de 6dulu ve
o0dult sinyalleyen uyaricilarnt kodlayan néronlarialunmasina benzer bigekilde
sunulan capmada NCL'de bu tip uyaricilar kodlayan ve ayireechoronlarin vargi
ortaya konmstur. Ayrica NCL'de bulunan tepkisel néronlarin inkada ve
primatlarda bulunan ve catna bellgi ile iliskili oldugu distnilen néronal tepkilere

benzer uyandirici ve ketleyici tepki 6runtulerigkadigi gbzlenmitir.

Calismanin amaci bakimindan kritik olan birska benzerlik ise, glvercinlerin
kategorileme surecinde Marsolek’in (1999) insardarcar oldgunu One sUrdgil
hemisferik 6zellgmeyi gostermesidir. Marsolek’e gére sol hemisfeyuslama-temelli
bir strateji kullanarak, gahemisfer ise 6rnekleme-temelli bir strateji kubaak paralel
bir sekilde kategorilemede rol almaktadir. Bu gdeltutarl olarak, sunulan ¢cghnada
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guvercinlerin insanlar gibi 6rnek-temelli kategenmiede sa hemisferik; prototip-
temelli kategorilemede sol hemisferiksaflik gosterdii bulunmutur.

Guvercinler ve insanlar arasinda gozlenen bu nénamaavrargsal benzerlikler,
organizmalarin ygam kalimi acgisindan kritik olan uyarici ayirt etiree kategorileme
sureclerine ikkin zihinsel slemlerin klarda ve memelilerde ortak bir evrimsel kdkene

sahip olabilecgine isaret etmektedir.

Kisithliklar ve Oneriler

Bu bdlimde tez kapsaminda yapilan ¢ deneykinlikisithliklara ve gelecek

calismalara ilgkin onerilere yer verilngtir:

Deney I'de kategorileme surecinde etkili opdudistinilen beyin bdlgelerinin bu
surece olan katkilar1 incelengtir. Deneyde tektofugal gorsel sistem esas alinaggk
ya da sol entopallium bloklangtr. Bir hemisferde entopalliumun bloklanmasi
sonucunda, gorsel bilginin ayni hemisferdeki NCke hipokampuse wanayacgi
varsayllmgtir. Ancak kylardaki ikinci gorsel sistem olan talamofugal smseeiliskin bir
bloklama yapilmamgtir. Talamofugal sistemin lateral goérme ile shili oldugu
bilinmektedir. Deneyde uyaricilar frontal olarak naimakla birlikte guvercinin
hareketlerinde bir kisitlama olm&diicin denekler bazi denemelerde uyaricilar latera
olarak goérmg olabilirler. Bu durumda goérsel bilgi talamofugédtem tzerinden NCL'e
tasinmis olabilir. Bdyle bir durumda deneklerin performarshin etkilenecé
diUstnulebilir. Buna ilgkin bir ¢oztim, entopalliuma ek olarak ayni hemidéi NCL'in
ve hipokampusun bloklanmasi olabilir. Bu durumdalgaTTX enjeksiyonu riskine
karsilik daha emin bir bloklama prosediirii uygulanabilaride yapilacak ¢ajmalarda
her iki bloklama prosediri kalastirilmali ve kar-zarar dengesi g6z O©ninde

bulundurularak uygun olan bloklama prosediri teeciitmelidir.

Ote yandan, Deney I'de kullanilan “insan” kavramiligkin kategorileme gorevi
guvercinlerde kategorileme sureclerini gadak icin ¢ok elveslidir. Ayni yap/yapma
gorevinin kullanildg! bir deneyde deneklerin tersingri@nme performansi incelenebilir.

Bunun icin “insan olmayan” resimlerin “yap” uyamsciolarak, “insan” resimlerinin
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“yapma” uyaricisi olarak sunuldu bir deney tasarlanabilir. Bu suregte entopallium,
NCL ve hipokampusun ilk deneyden farkl etkileré ggacg tahmin edilmektedir.

Deney I'den elde edilen davrasal veriler, sg ve sol NCL'in farkh kategorileme
stratejileri kullandgina karet etmgtir. NCL'deki ndronlarin “insan” resmi gibi daha
karmalk uyaricilari kategorileme surecinde nasil tepkierdigini incelemek; sg ve
sol NCL'e iliskin strateji farkinin hiicresel diizeyde «hgi olup olmadgini argtirmak
bakimindan ayni *“yap/yapma” paradigmasinin kulthpil bir elektrofizyoloji

deneyinin yapiimasi da gerekli gérinmektedir.

Deney IlI'de givercinler doért renklsik uyaricisinin kullanilgy bir ayirt etme
gorevinde gitilmistir. Bu deneyde kullanilansik uyaricilari parlakliklari yoninden
farklilik gosterebilir. Bu nedenle bir ¢ifgik uyaricisini ayirt etmek, ger cift uyariciyi
ayirt etmekten daha kolay olabilir. Uyarigddetine bgli olarak ortaya cikabilecek
bdyle bir farkhlgl dnlemek igin tumsik kosullarinin pozitif ve negatif uyarici olarak
yer alacg@l deneysel kgullarin oluturulmasi gerekir. Ancak, olasi tum deneysel
kosullarin test edilebilmesi icin daha fazla sayidaede ihtiyac vardir. Elektrofizyoloji
deneylerinin dgasi gergi, ayrica teknik nedenlerden dolayr Deney II'de esa iki
guvercinden elektrofizyolojik kayit alinabilgtir. Deneyde Ugtncl denek olarak yer
alan Denek 292'den guclu noronal sinyaller alinamsinmedeniyle sadece davigsail

veri toplanabilmgtir.

Deney II'de deneklerin grenme periyodu boyunca NCL'den elektrofizyolojik
kayit alinmgtir. Kirsch ve arkadgari (2009) naif deneklerin ndronal tepkileri ile
gorevde uzmanimis deneklerin ndral tepkilerini kgitastirdiklari ¢alsmada ndronal
tepki oruntulerinde farkhikanalar gozlemgtir. Sunulan capmada Deney II'de hem
uyandirici hem de ketleyici tepki ortntuleri eld#ilmesi verilerin @renme sirecinde
toplanmasindan kaynaklargnolabilir. NCL ndronlari grenmenin ilk gaamalarinda
ketleyici, sonraki gamalarinda uyandirici tepkide bulurgnwlabilirler. Gelecek
deneylerde elektrofizyolojik kayit almaléminin deneklerin naif olduklarisamada ve
cok deneyimli olduklar samada yurutilmesi néronal tepki oruntuleri arasiiia

farklilasmanin olup olmaghni test etmeye imkan ayacaktir.
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Deney lI'de denekler, Deney II'deki diizenekte notdiler transfer ve tersini
O0grenme gorevlerinde test edilgtir. Bu suregte zamanin kisith olmasi ve o anaakad
deneklerden cok fazla tek-hiicre kaydi algmalmasi nedeniyle sadece davgaal
veriler toplanabilmgtir. Bazi durumlarda grenme gerceklgigi halde, organizma
davrangsal anlamda sessiz kalabilir. Bu nedenle tersineidme ve interokuler transfer
surecinin de elektrofizyolojik yontemle c¢galmasi bu sirece #kin sinirsel

mekanizmalarin anjgmasina katkida bulunacaktir.
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Ek-1.Deney II'de Sag ve Sol NCL'den Toplanan Tepkisel Noronlarin TepkiOriintileri ve Bunlara Tliskin Yapilan t-testlerinin
Sonuglari



Denek 777-220209/21a-$ANCL

DAA Cs su DAA DAA Cs SuU DAA

Sol g6z CS+ (mavi) Saj g6z CS+ (ysil)
DAA CcSs DAA ; DAA Cs DAA
Sol g6z CS- (kmizi) Sg goz CS- (sa)

t Testi Sonuglar

Karsilastirilan Ko sullar df t p
CS+Sag CS+Sol 38 -3.4 0.001
CS+Sag Su 58 -1.8 0.08
CS+Sol Su 58 1.4 0.153
CS+Sag DAA 98 2.1 0.04
CS+Sol DAA 98 11 0.28
CS-Sg CS-Sol 38 2.2 0.03
CS-Sg Su 58 -2.9 0.004
CS-L Su 58 -1.1 0.26
CS-Sg DAA 98 -3.2 0.001
CS-Sol DAA 98 -1.5 0.14
CS+Sa CS-Sg 38 1.3 0.2
CS+Sol CS-Sol 38 2.8 0.007

Sol Sag 78 3.9 0.0002




Denek 777-2202/21b-SANCL

b a b i

DAA Cs SuU DAA

Sol gbz CS+ (mavi) Saj goz CS+ (ysil)
mhmmmmumm okt il bl g
LYY cs DAA ” DAA cs DAA
Sol g6z CS- (kmizi) Saj goz CS- (sa)
t Testi Sonuclar
Kar silastinlan Ko sullar df t p
CS+Sg CS+Sol 38 -3.2 0.003
CS+Sg Su 58 -4.5 0.0000
CS+Sol Su 58 -2.2 0.03
CS+Sag DAA 98 -1.9 0.06
CS+Sol DAA 98 1.7 0.09
CS-Sg CS-Sol 38 -1.4 0.16
CS-Sg Su 58 -3.8 0.0003
CS-L Su 58 -2.7 0.009
CS-Sg DAA 98 -0.67 0.5
CS-Sol DAA 98 0.95 0.34
CS+Sa CS-Sa 38 -15 0.14
CS+Sol CS-Sol 38 0.58 0.56

Sol Sag 78 3.3 0.002




Denek 777-220209/24b-SANCL

" DAA cs  su DAA " DAA cs  su DAA
Sol g6z CS+ (mavi) Saj goz CS+ (yeil)
SoIDg/-t\j? Cs- (kmm)CS DAA Saj goz (?Q—A}say s oA
t Testi Sonuclari
Karsilastinlan Ko sullar df t p
CS+Sg CS+Sol 38 -0.031 0.9
CS+Sg Su 58 0.82 0.4
CS+Sol Su 58 0.85 0.4
CS+Sg DAA 98 -3.3 0.002
CS+Sol DAA 98 -3.2 0.002
CS-Sg CS-Sol 38 -2.6 0.014
CS-Sg Su 58 0.73 0.46
CS-L Su 58 3.4 0.001
CS-Sg DAA 98 -3.5 0.0007
CS-Sol DAA 98 -1.5 0.125
CS+Sa CS-Sa 38 0.14 0.9
CS+Sol CS-Sol 38 -1.9 0.06
Sol Sag 78 1.5 0.15




Denek 777-0402/21a- SANCL

T R TR TY TRRE TN ST OO

DAA CS
Saj gz CS+ (ysil)

| |

DAA (& DAA
Saj goz CS- (sajy

Sol g6z CS+ (mavi)

Sol g6z CS- (kmizr)

t Testi Sonuglari

Karsilastirilan Ko sullar df t p
CS+Sg CS+Sol 38 1.9 0.062
CS+Sg Su 58 -2.3 0.024
CS+Sol Su 58 -3.5 0.001
CS+Sg DAA 98 -2.6 0.01
CS+Sol DAA 98 -4.1 0.0001
CS-Sg CS-Sol 38 -1.1 0.29
CS-Sg Su 58 -3.7 0.002
Cs-L Su 58 -3.1 0.001
CS-Sg DAA 58 -3.7 0.0004
CS-Sol DAA 98 -4.4 0.000
CS+Sg CS-Sg 38 2.4 0.019
CS+Sol CS-Sol 38 -0.58 0.56
Sol Sag 78 -0.66 0.5




Denek 777-0402/21b - SANCL

TIPSR T BTN

DAA Cs SuU DAA DAA Cs SuU DAA
Sol g6z CS+ (mavi) Sgj goz CS+ (ysil)
' DAA  CS DAA ' DAA cs DAA
Sol g6z CS- (kmizi) Saj goz CS- (sa)

t Testi Sonugclari

Karsilastirilan Ko sullar df t p
CS+Sg CS+Sol 38 2.3 0.02
CS+Sg Su 58 2.1 0.037
CS+Sol Su 58 5.1 0.0000
CS+Sg DAA 98 -2.5 0.015
CS+Sol DAA 98 -5.5 0.0000
CS-Sg CS-Sol 38 2 0.05
CS-Sg Su 58 -4.1 0.0001
Cs-L Su 58 -1.7 0.09
CS-Sg DAA 98 -4.5 0.0000
CS-Sol DAA 98 -1.9 0.055
CS+Sg CS-Sg 38 -0.4 0.7
CS+Sol CS-Sol 38 -1.2 0.22

Sol Sag 78 -3.1 0.002




Denek 777-0402/22a- SANCL

Mﬁhﬂ'Lm ,l,,uMMiIJLhL Lluhuuumlmw
DAA Cs SuU DAA DAA Cs SuU DAA
Sol g6z CS+ (mavi) Sgj goz CS+ (ysil)

ol ol ot bl L bl e Lo, s el 31

DAA Cs DAA DAA Cs DAA
Sol g6z CS- (kmizi) Sgj goz CS- (say

t Testi Sonugclari

Karsilastirilan Ko sullar df t p
CS+Sg CS+Sol 38 21 0.038
CS+Sg Su 58 -0.86 0.39
CS+Sol Su 58 -2.5 0.014
CS+Sg DAA 98 1.4 0.17
CS+Sol DAA 98 -1.7 0.1
CS-Sg CS-Sol 38 0.67 0.5
CS-Sg Su 58 -1.8 0.08
CS-L Su 58 -1.3 0.2
CS-Sg DAA 98 0.75 0.45
CS-Sol DAA 98 -0.13 0.89
CS+Sg CS-Sg 38 0.45 0.65
CS+Sol CS-Sol 38 -1.6 0.17

Sol Sag 78 -2 0.05




Denek 777-0402/23a- SANCL

mmmmmm

Sol goz CS+ (maw) Saj goz CS+ (yell)

W&MMM&MMM

DAA Cs
Sol g6z CS- (kmizi) Sa) goz CS (saj

t Testi Sonuclari

Karsilastirilan Ko sullar df t p
CS+Sg CS+Sol 38 0.3 0.76
CS+Sg Su 58 -6.3 0.000
CS+Sol Su 58 -6.5 0.000
CS+Sg DAA 98 -4.6 0.000
CS+Sol DAA 98 -4.8 0.000
CS-Sg CS-Sol 38 -0.7 0.5
CS-Sg Su 58 -5.9 0.000
CS-L Su 58 -5.4 0.000
CS-Sg DAA 98 -4.1 0.000
CS-Sol DAA 98 -3.6 0.000
CS+Sg CS-Sg 38 -4.6 0.000
CS+Sol CSs-Sol 38 -1.8 0.075

Sol Sag 78 0.33 0.75




Denek 777-0402/23b- SANCL

DAA _Cs Ssu DAA DAA | Cs suU DAA
Sol gdz CS+ (mavi) Sgj g6z CS+ (ysil)

Cs DAA DAA Cs DAA
Sol g6z CS- (kmizi) Saj goz CS- (sa)

t Testi Sonuglari
Karsilastirilan Ko sullar df t p
CS+Sg CS+Sol 38 -3.3 0.002
CS+Sg Su 58 -3.9 0.00026
CS+Sol Su 58 -1.7 0.08
CS+Sg DAA 98 -1.6 0.1
CS+Sol DAA 98 0.94 0.34
CS-Sg CS-Sol 38 0.4 0.7
CS-Sg Su 58 -3.6 0.0007
CS-L Su 58 -3.8 0.0004
CS-Sg DAA 98 -1.2 0.21
CS-Sol DAA 98 -1.5 0.12
CS+Sg CS-Sg 38 -0.54 0.6
CS+Sol CS-Sol 38 3.1 0.004
Sol Sagg 78 2 0.05




Denek 777-040209/24a - GANCL

Ll

DAA CS SuU DAA DAA cs su DAA
Sol g6z CS+ (mavi) Sgj gbz CS+ (ysil)
!
ol ol bbb LA .
DAA Cs DAA DAA Cs DAA

Sol g6z CS- (kmizi) Saj goz CS- (saj
t Testi Sonuglari
Karsilastirilan Ko sullar df t p
CS+Sg CS+Sol 38 3.1 0.003
CS+Sg Su 58 -1.6 0.12
CS+Sol Su 58 -3.3 0.001
CS+Sg DAA 98 -0.006 0.9
CS+Sol DAA 98 -3.1 0.002
CS-Sg CS-Sol 38 0.76 0.45
CS-Sg Su 58 -2.8 0.007
CS-L Su 58 -3.2 0.002
CS-Sg DAA 98 -2.2 0.03
CS-Sol DAA 98 -2.9 0.005
CS+Sg CS-Sg 38 2.1 0.04
CS+Sol CS-Sol 38 -0.36 0.7

Sol Sag 78 -2.8 0.006




Denek 777-0502/23a ~SANCL

SuU DAA SuU DAA

DAA Cs DAA
Sol g6z CS+ (mavi) Saj goz CS+ (ysil)

AT T, 'ulummmﬂummmh

Sol gD('?zACS- (Irrmm)CS DAA Sa gdzDéé— (sa) s DAA
t Testi Sonuclari
Kar silastirilan Ko sullar df t p
CS+Sg CS+Sol 38 -1.8 0.07
CS+Sg Su 58 0.94 0.3
CS+Sol Su 58 31 0.002
CS+Sg DAA 98 -0.33 0.7
CS+Sol DAA 98 23 0.02
CS-Sg CS-Sol 38 15 0.13
CS-Sg Su 58 2.7 0.009
Cs-L Su 58 0.68 0.49
CS-Sg DAA 98 1.3 0.19
CS-Sol DAA 98 -0.5 0.6
CS+Sg CS-Sg 38 -1.4 0.15
CS+Sol CS-Sol 38 1.9 0.06

Sol Sag 78 0.54 0.6




Denek 777-1912/26a- SANCL

m

m.mu.u..LhJLLuh

DAA CS SuU DAA DAA SuU DAA

Sol g6z CS+ (mavi) Sgj gbz CS+ (yeil)

JJMMLJMMM_LU

Sol ggé\és- (kmizi) cs DAA Sa gszéé- (sa) DAA
t Testi Sonuglari
Kar gilastirilan Ko sullar df t p
CS+Sg CS+Sol 38 -3.8 0.0005
CS+Sa Su 58 -1.6 0.1
CS+Sol Su 58 -0.07 0.9
CS+Sg DAA 98 -1.7 0.08
CS+Sol DAA 98 0.51 0.6
CS-Sg CS-Sol 38 -4.9 0.0000
CS-Sg Su 58 -1.9 0.066
CS-L Su 58 1.2 0.25
CS-Sg DAA 98 -2.1 0.04
CS-Sol DAA 98 2.2 0.02
CS+Sa CS-S& 38 0.68 0.5
CS+Sol CS-Sol 38 -1.9 0.06
Sol Sag 78 6 0.0000




Denek 777-260209/21a-$ANCL

Wik ik o, i s,

DAA Cs SuU DAA DAA Cs SuU DAA
Sol g6z CS+ (mavi) Saj g6z CS+ (ysil)
DAA cs DAA DAA cs DAA
Sol g6z CS- (kmizi) Saj goz CS- (sa)
t Testi Sonuglari
Kar silastirilan Ko sullar df t p
CS+Sa@ CS+Sol 38 0.65 0.5
CS+Sa@ Su 58 -3.2 0.002
CS+Sol Su 58 -3.8 0.0003
CS+Sg DAA 98 -1.4 0.17
CS+Sol DAA 98 -2 0.05
CS-Sg CS-Sol 38 0.65 0.52
CS-Sg Su 58 4.3 0.0000
Cs-L Su 58 4.7 0.0000
CS-Sg DAA 98 -25 0.01
CS-Sol DAA 98 -3 0.003
CS+Sag CcS-S@ 38 1.2 0.24
CS+Sol Cs-Sol 38 1 0.31
Sol Sag 78 -0.91 0.36




Denek 777-2602/21b-S& NCL

DAA DAA Cs SuU DAA
Saj goz CS+ (ysil)

DAA Cs SuU
Sol g6z CS+ (mavi)

DAA Cs DAA
Sol g6z CS- (kmizi)

J.l_.un.;.ul,_xluw.ﬂumhmuuh..u

Saj goz CS- (sa)

t Testi Sonuglari

Kar silastirilan Ko sullar df t p
CS+Sg CS+Sol 38 0.51 0.6
CS+Sa@ Su 58 -2.5 0.01
CS+Sol Su 58 -3.4 0.001
CS+Sa@ DAA 98 -0.79 0.43
CS+Sol DAA 98 -1.6 0.12
CS-Sg CS-Sol 38 2.3 0.03
CS-Sg Su 58 -3 0.004
CS-L Su 58 -5 0.0000
CS-Sg DAA 98 -1.2 0.22
CS-Sol DAA 98 -3.6 0.0005
CS+Sag CS-Sg 38 0.27 0.78
CS+Sol CS-Sol 38 2.8 0.007
Sol Sag 78 -1.7 0.08




Denek 777-2602/22a-SANCL

||||.mhu.,,|,,luuﬂiu,,uui,,,l..lu,h ,,,,, ik M Juluil.hJ.Lm.n.lL... sl

Sol g6z CS+ (mavi) Saj goz CS+ (yeil)
ol b kbt
DAA [ DAA DAA Cs DAA
Sol g6z CS- (kmizi) Saj goz CS- (sa)

t Testi Sonuglari

Kar silastirilan Ko sullar df t p

CS+Sg CS+Sol 38 -1.1 0.27
CS+Sg Su 58 -0.27 0.79
CS+Sol Su 58 0.88 0.38
CS+Sg DAA 98 -2 0.04
CS+Sol DAA 98 -1.3 0.19
CS-Sg CS-Sol 38 0.56 0.58
CS-Sg Su 58 11 0.28
CS-L Su 58 0.54 0.59
CS-Sg DAA 98 -0.96 0.33
CS-Sol DAA 98 -1.5 0.13
CS+Sa CS-Sa 38 1.1 0.27
CS+Sol CS-Sol 38 0.35 0.73

Sol Sag 78 0.2 0.84




Denek 777-2804/21a-SANCL

bl vl bl bbbl aad il

SuU DAA
Sol gbz CS+ (mavi) Saj goz CS+ (yeil)
DAA Cs DAA DAA CSs DAA
Sol g6z CS- (kmizr) Saj goz CS- (say

t Testi Sonuglari

Kar silastirilan Ko sullar df t p
CS+Sg CS+Sol 38 0.33 0.74
CS+Sg Su 58 -2.9 0.005
CS+Sol Su 58 -3.1 0.003
CS+Sg DAA 98 -4.1 0.0000
CS+Sol DAA 98 -4.4 0.0000
CS-Sg CS-Sol 38 0.96 0.3
CS-Sg Su 58 -1.9 0.06
CS-L Su 58 -2.6 0.01
CS-Sg DAA 98 -2.7 0.008
CS-Sol DAA 98 -3.7 0.0004
CS+Sg CS-Sg 38 -1.4 0.16
CS+Sol CS-Sol 38 -0.88 0.38

Sol Sag 78 -0.93 0.35




Denek 777-2804/21b-SANCL

MMMM&LIUMMIM

DAA [ SuU DAA
Sol gbz CS+ (mavi)

DAA Cs DAA
Sol g6z CS- (kmizi)

DAA . SuU DAA
Saj gbz CS+ (ysil)

1 bbb b o i

DAA Cs DAA
Sgj g0z CS- (sa)

t Testi Sonuglari

Kar silastirilan Ko sullar df t p
CS+Sg CS+Sol 38 0.14 0.89
CS+Sg Su 58 -0.6 0.56
CS+Sol Su 58 -0.66 0.5
CS+Sag DAA 98 -1.9 0.06
CS+Sol DAA 98 -1.9 0.059
CS-Sa CS-Sol 38 31 0.003
CS-Sg Su 58 -0.36 0.72
CS-L Su 58 -2.2 0.03
CS-Sg DAA 98 -1.6 0.11
CS-Sol DAA 98 -35 0.0006
CS+Sg CS-Sa 38 -0.33 0.74
CS+Sol CS-Sol 38 1.8 0.07
Sol Sag 78 -1.8 0.07




Denek 253-1312/25b-SANCL
il kb MHW
DAA CSs SuU DAA CSs SuU DAA

_ DAA
Sol géz CS+ (mavi) S&) goz CS+ (say
i i | | |
DAA cs DAA DAA cs DAA
Sol g6z CS- (kmizi) Saj g6z CS- (yeil)

t Testi Sonuglari

Karsilastirilan Ko sullar df t p
CS+Sg CS+Sol 38 -0.71 0.48
CS+Sg Su 58 -55 0.000
CS+Sol Su 58 -4.8 0.000
CS+Sg DAA 98 -3.1 0.002
CS+Sol DAA 98 -2.4 0.02
CS-Sg CS-Sol 38 0.88 0.38
CS-Sg Su 58 -2.8 0.007
CS-L Su 58 -34 0.001
CS-Sg DAA 98 -0.73 0.46
CS-Sol DAA 98 -1.6 0.122
CS+Sg CS-Sg 38 -0.84 0.4
CS+Sol CS-Sol 38 0.03 0.97

Sol Sag 78 0.71 0.47




Denek 253-1912/26a-SANCL

hhumimm_u | MMM
DAA CS SuU DAA

_ DAA cs su DAA
Sol gdz CS+ (mavi) Saj goz CS+ (saf
DAA Cs DAA DAA CSs DAA
Sol géz CS- (kmizi) Saj goz CS- (ysil)

t Testi Sonuglari

Kar gilastirilan Ko sullar df t p
CS+Sg CS+Sol 38 -2.2 0.04
CS+Sag Su 58 -2.7 0.009
CS+Sol Su 58 -0.7 0.5
CS+Sg DAA 98 -2.3 0.02
CS+Sol DAA 98 0.57 0.57
CS-Sg CS-Sol 38 -0.87 0.4
CS-Sg Su 58 -3 0.004
CS-L Su 58 -2.3 0.02
CS-Sg DAA 98 -2.8 0.006
CS-Sol DAA 98 -1.9 0.07
CS+Sa@ CS-Sa@ 38 0.52 0.6
CS+Sol CS-Sol 38 -1.9 0.07

Sol Sag 78 2.2 0.03




Denek 253-2012/24a-SANCL

Lt bl ol s d o

. .. DAA
Sol g6z CS+ (mavi) Saj goz CS+ (sa)y

il stobvirh ot oot bbbl ol ko

DAA cs DAA _DAA _
Sol g6z CS- (kmizi) Saj g6z CS- (yeil)

t Testi Sonuglari

Karsilastirilan Ko sullar df t p
CS+Sa CS+Sol 38 15 0.15
CS+Sa Su 58 2.8 0.006
CS+Sol Su 58 -3.9 0.0002
CS+Sa DAA 98 2.8 0.006
CS+Sol DAA 98 -3.8 0.0002
CS-S@ CS-Sol 38 -0.067 0.9
CS-Sa Su 58 2.7 9
CS-L Su 58 3.1 0.003
CS-Sg DAA 98 2.7 0.008
CS-Sol DAA 98 3.1 0.002
CS+Sg CS-Sg 38 -0.067 0.9
CS+Sol CS-Sol 38 -0.85 0.4

Sol Sag 78 -1.3 0.19







Denek 253-2012/26a-SANCL

kbt it Qi o s

DAA C
Sol g6z CS+ (mavi) Saj goz CS+ (say
DAA Cs DAA DAA DAA
Sol gdz CS- (kmizi) Saj goz CS- (ysil)
t Testi Sonuclari
Kar gilastirilan Ko sullar df t p
CS+Sg CS+Sol 38 0.7 0.4
CS+Sg Su 58 -1.2 0.2
CS+Sol Su 58 -2 0.05
CS+Sa DAA 98 -1.5 0.14
CS+Sol DAA 98 -2.1 0.04
CS-Sg CS-Sol 38 11 0.3
CS-Sg Su 58 -1.2 0.2
CS-L Su 58 -2.1 0.04
CS-Sa DAA 98 -1.4 0.16
CS-Sol DAA 98 -2.2 0.027
CS+Sg CS-Sg 38 -0.13 0.89
CS+Sol CS-Sol 38 0.15 0.88

Sol Sag 78 -1.3 0.2




Denek 253-0105/22b-SANCL

DAA CS SuU DAA
Sol goz CS+ (mavi)

TN P .‘.H.uldhuﬂllJ.-J-lﬁand...l...-....h...

DAA
Saj goz CS+ (saj

CS

SuU DAA

mhlul.n.u.-__tu.n PRI TN PR I I

6196z Cs- (emiz DAA sa bt cs- (ysil) > DAA
t Testi Sonuglari
Karsilastirilan Ko sullar df t p
CS+Sg CS+Sol 38 3.3E-10 1
CS+Sg Su 58 -3.5 0.0008
CS+Sol Su 58 -3.5 0.0008
CS+Sg DAA 98 -0.5 0.61
CS+Sol DAA 98 -0.48 0.63
CS-Sg CS-Sol 38 -1.7 0.1
CS-Sg Su 58 -3.8 0.0003
CSs-L Su 58 -3.5 0.0008
CS-Sg DAA 98 -2.1 0.04
CS-Sol DAA 98 -0.32 0.74
CS+Sg CS-Sg 38 13 0.19
CS+Sol CS-Sol 38 -0.13 0.89
Sol Sag 78 0.89 0.37




Denek 253-0105/23a-SANCL

DAA CS SuU DAA

Sol goz CS+ (mavi)

n:

Sa

DAA
g6z CS+ (sa)

CSs SuU DAA

MMMM&MM ' ‘L.J..thdﬂlluu;llu_u”-ll.iln...n..iI.‘h‘...l.ll.wlull,l.g.l

DAA Cs DAA DAA Cs DAA

Sol g6z CS- (kmizi) Saj goz CS- (yeil)
t Testi Sonuclari
Karsilastirilan Ko sullar df t p
CS+Sg CS+Sol 38 0.38 0.7
CS+Sg Su 58 -3.4 0.002
CS+Sol Su 58 -3.6 0.0007
CS+Sg DAA 98 -0.61 0.54
CS+Sol DAA 98 -0.95 0.34
CS-Sg CS-Sol 38 -2.2 0.03
CS-Sg Su 58 -4 0.0001
CS-L Su 58 -2.9 0.006
CS-Sg DAA 98 -1.9 0.06
CS-Sol DAA 98 0.26 0.79
CS+Sg CS-Sg 38 1.6 0.1
CS+Sol CS-Sol 38 -1.2 0.24
Sol Sag 78 1.4 0.16




Denek 253-0105/23b-SANCL

oedbl o W el il

AA (& SuU DAA
Sol goz CS+ (mavi)

ol kb o b

CS D.
Sol g6z CS- (kmizi)

Ll dlll

L

Sgj gbz CS+ (sa)

lLI_LILLLlI I“ I |lIHJII II|I

b | IMLIE.. o
DAA CS SuU DAA

IIIII]Ill

DAA
Saj goz CS- (ysil)

t Testi Sonuglari

Karsilastirilan Ko sullar df t p
CS+Sg CS+Sol 38 -0.56 0.57
CS+Sg Su 58 -3 0.004
CS+Sol Su 58 -2.8 0.006
CS+Sg DAA 98 -2.1 0.04
CS+Sol DAA 98 -1.6 0.1
CS-Sg CS-Sol 38 -2.2 0.03
CS-Sa@ Su 58 -2.9 0.005
CS-L Su 58 -2.3 0.02
CS-Sg DAA 98 -1.9 0.055
CS-Sol DAA 98 0.018 0.98
CS+Sag CS-Sg 38 -0.25 0.8
CS+Sol CS-Sol 38 -1.6 0.12
Sol Sag 78 2 0.05




Denek 253-0105/27b-SANCL

IVIII dlllll |||| Il Ih h]l | IIII hll"h |”Il| | |l|l“| lll. IlJ‘lllll

DAA CSs SuU DAA L DAA
Sol gbz CS+ (mavi) Saj goz CS+ (say

i Illdl bl 1k |l‘| i wln ll | ik ||| PR T

DAA

_______l___i__WhI._n..___1._____.____.____.______|.__

DAA cs DAA cs
Sol goz CS- (kmizi) S&j goz CS- (ysil)

t Testi Sonuglari

Karsilastirilan Ko sullar df t p
CS+Sg CS+Sol 38 -1 0.3
CS+Sg Su 58 -2.6 0.01
CS+Sol Su 58 -2.6 0.01
CS+Sg DAA 98 -0.74 0.46
CS+Sol DAA 98 -0.26 0.7
CS-Sg CS-Sol 38 -0.35 0.7
CS-Sg Su 58 -2.6 0.01
CS-L Su 58 -2.6 0.01
CS-Sg DAA 98 -1.2 0.22
CS-Sol DAA 98 -1.2 0.25
CS+Sa@ CS-Sa 38 -0.25 0.8
CS+Sol CS-Sol 38 2.2 0.04

Sol Sag 78 1 0.3




Denek 253-0105/27c-SANCL

DAA CSs SuU DAA DAA CSs SuU DAA
Sol g6z CS+ (mavi) S& goz CS+ (sa)

DAA CS DAA DAA Cs DAA
Sol goz CS- (kmizi) Saj goz CS- (ysil)

t Testi Sonugclari

Karsilastirilan Ko sullar df t p
CS+Sg CS+Sol 38 -1.2 0.25
CS+S& Su 58 -2.2 0.03
CS+Sol Su 58 -1.5 0.13
CS+Sg DAA 98 4.3 0.000
CS+Sol DAA 98 5.1 0.000
CS-Sg CS-Sol 38 -0.37 0.7
CS-Sg Su 58 -3 0.004
CS-L Su 58 -2.9 0.005
CS-Sg DAA 98 -0.37 0.7
CS-Sol DAA 98 0.11 0.9
CS+S& CS-Sg@ 38 3 0.005
CS+Sol CS-Sol 38 2.8 0.008

Sol Sag 78 1.1 0.27




Denek 253-2801/22a-SANCL

DAA CS Su DAA
Sol g6z CS+ (mavi)

DAA

Cs

Saj goz CS+ (say

| h|||| w1

SuU DAA

) ||| o o oo

AA C DAA DAA Cs DAA
Sol g6z CS- (kmizi) Saj goz CS- (ysil)

t Testi Sonuglar
Karsilastirilan Ko sullar df t p
CS+Sag CS+Sol 38 -0.31 0.75
CS+Sag Su 58 -2.7 0.008
CS+Sol Su 58 -2.6 0.01
CS+Sa@ DAA 98 -2 0.04
CS+Sol DAA 98 -1.9 0.06
CS-Sa CS-Sol 38 -0.54 0.5
CS-Sa Su 58 -2.4 0.02
CS-L Su 58 -2.2 0.03
CS-Sa DAA 98 -1.5 0.12
CS-Sol DAA 98 -1.2 0.24
CS+Sag CS-Sa 38 -0.9 0.32
CS+Sol CS-Sol 38 -1 0.3
Sol Sag 78 0.61 0.54




Denek 253-2801/23-SANCL

(TR TYT PR [ ) m..uﬂ”m“‘um MMJMLA—M
DAA cs

SU DAA DAA (&S] SU DAA
Saj goz CS+ (say

Sol gbz CS+ (mavi)

‘Ullh‘ILIhll]ll Ilﬂl om L L IIIIL , l‘h | II l“ il MJ‘I 1
DAA Cs D

DAA Cs DAA AA

Sol g6z CS- (kmizi) Saj goz CS- (ysil)
t Testi Sonuglar
Karsilastirilan Ko sullar df t p
CS+Sag CS+Sol 38 0.77 0.4
CS+Sag Su 58 -9.4 0.000
CS+Sol Su 58 -9.7 0.000
CS+Sa@ DAA 98 -1.1 0.28
CS+Sol DAA 98 -1.8 0.06
CS-Sa CS-Sol 38 0.13 0.89
CS-Sa Su 58 -9.7 0.000
CS-L Su 58 -9.7 0.000
CS-Sa DAA 98 -2 0.05
CS-Sol DAA 98 -2 0.05
CS+Sag CS-Sa 38 0.98 0.3
CS+Sol CS-Sol 38 0.14 0.8

Sol Sag 78 -0.73 0.47




Denek 777-1212/25a- SOL NCL

DAA CSs SuU DAA DAA Cs SuU DAA

Sol g6z CS+ (mavi) Saj goz CS+ (ysil)
DAA CSs DAA DAA Cs DAA
Sol g6z CS- (kmizi) Saj goz CS- (saj

t Testi Sonuclar

Karsilastirilan Ko sullar df t p
CS+Sg CS+Sol 38 -0.94 0.35
CS+Sag Su 58 -0.53 0.6
CS+Sol Su 58 0.29 0.77
CS+Sg DAA 98 -1.1 0.27
CS+Sol DAA 98 -0.12 0.9
CS-Sg CS-Sol 38 -2.6 0.01
CS-Sg Su 58 -1.2 0.2
CS-L Su 58 0.4 0.68
CS-Sg DAA 98 -1.9 0.06
CS-Sol DAA 98 -0.017 0.98
CS+Sg CS-Sg 38 1.4 0.16
CS+Sol CS-Sol 38 -0.09 0.9

Sol Sag 78 2.3 0.03







Denek 777-270109/21a-SOL NCL

" DAA cs SU  DAA
Sol gbz CS+ (mavi)

DAA CS DAA
Sol goz CS- (kirmizi)

DAA Cs SuU DAA
Sag goz CS+ (yesil)

DAA CS DAA
Sag g6z CS- (sar)

t Testi Sonuglari

Karsilastirilan Ko sullar df t p
CS+Sg CS+Sol 38 3.4 0.0002
CS+Sa@ Su 58 -0.41 0.68
CS+Sol Su 58 -1.4 0.17
CS+Sg DAA 98 0.53 0.59
CS+Sol DAA 98 -1.6 0.122
CS-Sg CSs-Sol 38 0.27 0.78
CS-Sg Su 58 -1.3 0.21
CS-L Su 58 -1.3 0.19
CS-Sg DAA 98 -1.3 0.19
CS-Sol DAA 98 -1.4 0.15
CS+Sa CS-Sg 38 3 0.005
CS+Sol CS-Sol 38 -0.28 0.78
Sol Sag 78 -2.7 0.007




Denek 777-2701/23b-SOL NCL

DAA Ccs SuU DAA
Sol g6z CS+ (mavi)

...L.ll..l..ll......i..l..l.l..l.l....l..l.....l...ll.lll..l.l..l....‘.l..l...._...-ll.il.......l...l...l.........lll.

Saj goz CS+ (ysil)

_.-JJL.IJL:_U-Ll.-lLIM‘ILIW“JL‘“M
DAA CS SuU DAA

DAA CS DAA DAA Cs DAA

Sol géz CS- (kmizi) Sgj goz CS- (sa)
t Testi Sonuclari
Kar silastirilan Ko sullar df t p
CS+Sa CS+Sol 38 0.65 0.5
CS+Sg Su 58 -7.1 0.0009
CS+Sol Su 58 -7.5 0.0000
CS+Sg DAA 98 -0.49 0.62
CS+Sol DAA 98 -1.2 0.23
CS-Sg CS-Sol 38 1.2 0.24
CS-Sg Su 58 -7.3 0.0000
CS-L Su 58 -7.8 0.0000
CS-Sg DAA 98 -1 0.32
CS-Sol DAA 98 -2.2 0.03
CS+Sg CS-Sg 38 0.46 0.65
CS+Sol CS-Sol 38 11 0.27
Sol Sag 78 -1.3 0.19




Denek 253-0912/24a-SOL NCL

| 'ﬂ“luia.lluldtﬁlamwm |
DAA CSs SuU DAA

Sol g6z CS+ (mavi)

ﬂ_.hmulﬂn_.ﬂ_uLl..Iu..__ﬂJleulh

DAA Cs
Sol g6z CS- (kmizi)

DAA

Ll.l,nl,lh | lJ.li dhim 1 Alnﬂ.l.ﬂ”ﬂdﬂh ']

DAA Cs SuU DAA
Saj gz CS+ (saj

...l.‘..ﬂ.,L.,j-...*.,,LIl........L.II\.....,.I-lllh._.lni,.h.h..1.l,l-lill|

DAA Cs DAA
Saj goz CS- (ysil)

t Testi Sonuclarn

Kar silastirilan Ko sullar df t p
CS+Sg CS+Sol 38 -0.98 0.3
CS+Sg Su 58 -1.8 0.08
CS+Sol Su 58 -1.2 0.2
CS+Sg DAA 98 -1.3 0.18
CS+Sol DAA 98 -0.69 0.49
CS-Sg CS-Sol 38 -2.2 0.03
CS-Sg Su 58 -2.3 0.03
CS-L Su 58 -1.1 0.29
CS-Sg DAA 98 -2 0.05
CS-Sol DAA 98 -0.5 0.6
CS+Sa CS-Sa 38 1.1 0.26
CS+Sol CS-Sol 38 -0.24 0.8
Sol Sag 78 2.3 0.03




Denek 253-1802/23b-SOL NCL

DAA CSs SuU DAA . DAA Cs SuU DAA
Sol g6z CS+ (mavi) Saj goz CS+ (say
E TS T S S PR S S P SR T S R — ax PR T P TR TY P
DAA CS DAA DAA Cs DAA
Sol g6z CS- (kmizi) Sa g6z CS- (ysil)

t Testi Sonuclari

Karsilastirilan Ko sullar df t p
CS+Sg CS+Sol 38 3.3 0.002
CS+Sg Su 58 -5.7 0.000
CS+Sol Su 58 -6.5 0.000
CS+Sg DAA 98 3.7 0.000
CS+Sol DAA 98 -1.6 0.12
CS-Sg CS-Sol 38 3 0.005
CS-Sg Su 58 -6 0.000
CS-L Su 58 -6.5 0.000
CS-Sg DAA 98 2.3 0.03
CS-Sol DAA 98 -1.4 0.17
CS+Sa CS-Sa 38 1 0.3
CS+Sol CS-Sol 38 -0.32 0.7

Sol Sag 78 -4.4 0.000




Denek 253-2402/24-SOL NCL

L_‘j__l_llL“_L._llllJ‘lllJl]‘_ll l_.qvll_LlLl.lr. L 1 I 1 1Ll LI L1 I | [ I 1
DAA cs  su DAA DAA cs  su DAA
Sol gbz CS+ (mavi) Saj goz CS+ (say
SR BT 7 NN | T w

DAA CSs DAA DAA Ccs DAA
Sol g6z CS- (kmizi) Saj goz CS- (ysil)

t Testi Sonuglar

Kar silastirilan Ko sullar df t p
CS+Sg CS+Sol 38 -1.6 0.1
CS+Sg Su 58 -1.2 0.2
CS+Sol Su 58 0.23 0.81
CS+Sa DAA 98 0.05 0.9
CS+Sol DAA 98 2.1 0.04
CS-Sg CS-Sol 38 0.35 0.72
CS-Sg Su 58 -1.7 0.08
CS-L Su 58 -1.8 0.07
CS-Sg DAA 98 -0.69 0.49
CS-Sol DAA 98 -0.79 0.42
CS+Sa CS-Sg 38 0.93 0.36
CS+Sol CS-Sol 38 25 0.01

Sol Sag 78 14 0.15




Denek 253-2402/21b-SOL NCL
MMMM L.Jh...m.JnL L s b
DAA Cs SuU DAA DAA CSs SuU DAA

Sol g6z CS+ (mavi) S&j goz CS+ (say
DAA Cs DAA DAA Cs DAA
Sol g6z CS- (kmizi) Sagj goz CS- (ysil)

t Testi Sonuglari

Kar silastirilan Ko sullar df t p
CS+Sg CS+Sol 38 15 0.14
CS+Sg Su 58 -15 0.13
CS+Sol Su 58 -2.9 0.006
CS+Sg DAA 98 -0.2 0.8
CS+Sol DAA 98 -1.8 0.06
CS-Sa CS-Sol 38 -0.42 0.7
CS-Sa Su 58 -2.9 0.005
CS-L Su 58 -2.8 0.007
CS-Sg DAA 98 -1.9 0.05
CS-Sol DAA 98 -1.7 0.09
CS+Sag CS-Sg 38 1.6 0.1
CS+Sol CS-Sol 38 -0.27 0.8

Sol Sag 78 -1.2 0.24




Denek 253-2702/21a-SOL NCL

Iv,..v.l,ll..l‘l....l.uul....‘..l..vlll‘I.,l.Llll.lnli.hllI.l.I..l,..v.l.v,..lIl.l.l |1 » I.,,..,.hIL‘W.ll-vlll,lllL ST l.Jﬁl‘um.,,..lll,ll.li...ll.‘.l..l.ll

DAA cs Su DAA _ DAA cs Su DAA
Sol géz CS+ (mavi) S&j goz CS+ (say

bbadsds kL o] e b ol |..,M|...Ju,..l. L YR T e T P T HL k1

DAA Cs DAA DAA Cs DAA
Sol géz CS- (kmizi) S&j gz CS- (ysil)

t Testi Sonuglari

Karsilastirilan Ko sullar df t p
CS+Sg CS+Sol 38 0.96 0.34
CS+Sa Su 58 -3.2 0.002
CS+Sol Su 58 -3.7 0.0004
CS+Sg DAA 98 -1.1 0.25
CS+Sol DAA 98 -1.9 0.05
CS-Sg CS-Sol 38 1.4 0.17
CS-Sg Su 58 -2.7 0.008
CS-L Su 58 -3.9 0.0002
CS-Sg DAA 98 -0.58 0.56
CS-Sol DAA 98 -2.2 0.03
CS+Sa@ CS-Sa 38 -0.43 0.6
CS+Sol CS-Sol 38 0.38 0.7

Sol Sag 78 -1.7 0.09




Denek 253-2701/23a-SOL NCL

DAA Cs SuU DAA . DAA Cs SuU DAA
Sol g6z CS+ (mavi) Sgj goz CS+ (sa)
lllllhlllulllllhlllulllhlllll.llll_‘_L ...l.lll..l.l__.lll.....I._l.l.l...Ij.l.l..LI_lll,.,._l.........,ll...‘l,.,.,l.I..Ll,lll..ll..l.,l.l
DAA Cs DAA DAA Cs DAA
Sol goz CS- (kmizi) Saj goz CS- (ysil)

t Testi Sonugclari

Karsilastirilan Ko sullar df t p
CS+Sg CS+Sol 38 -21 0.04
CS+Sg Su 58 -1.7 0.08
CS+Sol Su 58 -0.34 0.7
CS+Sg DAA 98 -21 0.04
CS+Sol DAA 98 -0.82 0.4
CS-Sg CS-Sol 38 -0.77 0.44
CS-Sa Su 58 -1.3 0.2
CS-L Su 58 -0.6 0.55
CS-Sg DAA 98 -1.7 0.09
CS-Sol DAA 98 -1.1 0.3
CS+Sa@ CS-Sag 38 -0.66 0.5
CS+Sol CS-Sol 38 0.32 0.7

Sol Sag 78 1.9 0.06
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OZET

Tez calgmasinda yapilan U¢ deneyle skarda prefrontal korteksinslevsel
karsiligl olarak ele alinan NCL’innjdopallium caudalateraleuyarici ayirt etme ve
kategorileme gdlemlerindeki rolt, gorsel sistemlerle olanskiisi, lateralizasyonu ve

noronal aktivite orantisu incelengtir.

Ik calismada uyarici ayirt etmenin daha kagrkabir tirii olan kategorileme
surecinde NCL'in roli ve kategorileme surecindeiletdabilecek dger merkezlerle
etkilesimi incelenmgtir. Bu amacla glvercinler, insan kategorisini aigtmek Uzere bir
“yap/yapma” gorevinde @tilmistir. Kategori bilgisini @renen guvecinlerin beyin
bdlgeleri, ilgili bloklama keullarina goére TTX ftetrodotoxir) ile gecici olarak
bloklandiktan sonra, denekler eski ve yeni uyaaraltest edilmitir. Calisma sonuglari,
hem eski hem de yeni uyaricilarin kategorilenmesiadtopallium ve NCL arasindaki
etkilesimin gerekli old@gunu; hipokampusin ise entopallium Utzerinde inhibeiebir
etkisi oldigunu ortaya koymgtur. Ayrica c¢algma bulgulari, entopalliumungéenme
surecinde NCL'den algh geribildirimler  sonucunda eski uyaricilarin
kategorilenmesinde etkili olabilgini gostermgtir. Bununla birlikte, bulgular ga
NCL'in bellek-temelli kategorileme; sol NCL'in is@rototip temelli kategorileme
stratejisini kullandiina saret etmgtir.

Tek-hlicre kaydir yonteminin kullanifgh Deney 1I'de daha basit bir renk ayirt
etme gorevinde gave sol NCL'deki néronlarin pozitif (CS+) ve neddiCS-) uyarici
olarak yer alan renklere verdikleri tepkiler ingatastir. Calisma bulgular genel olarak
sag NCL’'de uyaricilara tepkisel olan daha fazla néaoddugunu gosternstir. NCL'de
kosulsuz uyarici (US) olarak sunulan suya, pozitif negatif uyaricilara tepkide
bulunan ndronlarin oldiu bulunmytur. Ayrica bir grup néronun CS+ ve CS-yi ayirt
edebildgi gozlenmgtir. Deney Il'de elde edilen bulgular, NCL'deki miarin
uyaricilarin kodlanmasinda ve ayirt edilmesindeoyoladgini gostermytir.

Son calgmada ise, guvercinler gérsel alanlarakiln olarak yapilan interokuler
transfer ve NCL'in ilgkili oldugu bilinen tersini @renme gorevlerinde test edilgtir.

Deney II'de yapilan uyarici ayirt etmesi sirasihdagi hemisfere gorsel bilgi akmin



daha fazla oldgunu belirlemek icin yapilan transfer gorevinde, ls@isfere daha fazla
transfer oldgu gozlenmgtir. Tersini GGrenmede ise sol goze sunulan uyaricilag&ini
daha hizh ayirt etme gercekligi gozlenmitir. Deney Ill'e iliskin bulgular s&

hemisferin tersini frenmede rol oynayabilegme isaret etmgtir.

Genel olarak bulgular NCL'in uyarici ayirt etme kategorilemedeki 6nemini
gostermg; ayrica sg ve sol NCL'in farkli gleme stratejilerini kullanmak (zere

Ozellsstiklerine isaret etmtir.



ABSTRACT

With the three experiments presented in the prapakesis, the role of NCL
(nidopallium caudalateralewhich is considered as the functional equvaitdnPFC in
birds, it's lateralization, neuronal activity patie and it's interections with the visual

systems were investigated in stimulus discrimimatiod categorization context.

In the first study, the role of NCL and it's intetens with the other structures
that may be effective in categorization processcivhis a more complex type of
stimulus discrimination were investigated. The piggwere trained in a “go/nogo” task
in order to discriminate the “human” category. Hubjects were tested with the old and
the new stimuli after their brain regions were ket temporarily by the injections of
TTX (tetrodotoxi) according to the blocking conditions. The resudfsthe study
suggested that the interaction between entopalbmoch NCL was needed in order to
categorize the old and the new stimuli and hippguanhas an inhibitory effect on
entopallium. Furthermore, findings pointed out taatopallium can be effective in the
categorization of the old stimuli by using feedtmdkom NCL during the training
phase. Additionally, findings showed that right NGses memory-based categorization

strategy while, left NCL uses prototype-based aatiegtion strategy.

In experiment IlI, single-cell recording techniqu@aswvused in a simple colour
discrimination task. The responses of the left agbdt NCL neurons for the positive
(CS+) and negative (CS-) stimuli were investigatéithdings showed that there were
more reponsive neurons for the stimuli in the riglf€L. Some NCL neurons were
found to be responsive for the US, the positivengli or the negative stimuli. A group
of neurons could discriminate CS+ and CS-. Theirfigsl of Experiment Il indicated
that NCL neurons play an important role in stimulgsding and stimulus

discrimination.

In the last experiment, the pigeons were testedt@r-occular transfer task which
is related with the visual system and in reveratieng task which is also known as a
function of NCL. For the transfer task, it was fduthat more visual information is

transferred from right to the left hemisphere. Theersal learning performance was



found to be better for stimuli presented to theé ésfe. The findings of Experiment Ili
pointed out that the right hemisphere may playlairoreversal learning.

Overall findings indicated the importance of NCLstmulus discrimination and
categorization; furthermore the data showed that right and the left NCL are

specialized in different processing strategies.



