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GORSEL SISTEMDE PARALEL iSLEM
Canan Kalaycioglu*
OZET SUMMARY

Fizyolojik, anatomik ve psikolojik calismalar, gorsel
uyaninin alt modaliteler halinde retinadan gérme kor-
teksine iletildigini ve farkli paralel kanallarda islendigi-
ni gostermektedir.

Retinadan kotrtikal birincil gérme alanina kadar bir-
biri ile baglantisiz 2 kanal vardir. M kanali (magno ka-
nal), gorsel uyarilarin zamansal analizinde gereklidir; P
kanali (parvo kanal) ise renkli gorme ve ince uzaysal
analiz ile iliskiliclir.

Kortekste, birincil gérme alanindan baglayan ventral
ve dorsal kanal tanimlanmistir. Ventral kanal, inferior
temporal alana; dorsal kanal, posterior parietal alana
projekte olur.

Ventral kanal, renkler, sekiller, objeler gibi ince
uzaysal ¢éziimleme gerektiren modalitelerin taninma-
sindan sorumludur. Dorsal kanalin ise, hareket algisi,
uzaysal iligkiler gibi kaba uzaysal ¢oziimleme ve ince
zamansal ¢éziimleme gerektiren modalitelerde onemli
oldugu dustintlmektedir.

Sunulan derlemede, gorsel hayalin alt modaliteler
halincle paralel yollarda islenmesi, biitinlestirilmesi ve
paralel islemin evrimsel avantaji gozden gecirilmistir.

Anahtar kelimeler: Gorsel sistem, gorsel korteks, reti-
na

Parallel Processing on the Visual System

Physiological, anatomical and psychological studies
have indicated that the visual stimuli is transmitted
from the retina to the visual cortex as submodalities
and is processed at different parallel channels.

There are two channels that remain segregated from
the retina to the primary visual cortex. The M channel
(mango channel) is essential for the temporal analysis
of the visual stimuli; P channel is related to the color vi-
sion and fine spatial analysis.

At the cortex, Ventral and Dorsal channels which
start from the primary visual area, have been described.
The ventral channel projects to the inferior temporal
area and the dorsal channel projects to the posterior
parietal area.

The ventral channel is involved in identification of
modalities which require fine spatial analysis such as
colors, forms or objects. The dorsal channel is thought
to be important for modalities which require coarse
spatial and fine temporal analysis such as movement or
spatial relationships.

In this article, processing and integration of visual
images at the parallel channels as submodalities and
evolutionary benefits of parallel processing are revi-
ewed.

Key Words: Visual system, visual cortex, retina

GORSEL SISTEMDE PARALEL iSLEM

Gorsel sistem, birbirine seri olarak baglanmis ba-
samaklar halinde organize olmustur ve bir basamakta-
ki hticreler baglantili oldugu 6nceki basamak hiicrele-
rine gore daha kompleks uyarilara yanit verir ve daha
kompleks bir islem yaparlar (hiyerarsik islem). Gorsel
uyarilar ayni zamanda belirli gorsel modalitelere 6zel-
lesmis baglantili gorsel alanlarda ve ayri fakat baglan-
tili yollarda iélenmektedir (paralel islem) (1). Bu derle-
me gorsel uyarilarin paralel islenmesi tizerinedir.

* A.U. T.F. Fizyoloji Anabilim Dali

Goruntulerin renklerini, hareketlerini, sekillerini
ayri parcalar halinde degil bir biitiin halinde gormemi-
ze karsilik, anatomik, fizyolojik ¢alismalar ve algi ca-
lismalari gorsel sistemimizin ayri gorsel modalitelere
ozellesmis alt boltimler icerdigini gostermektedir, an-
cak renk, hareket, sekil algisi gibi modalitelerin hangi
alt sistemde islendigi tartismalidir. Genel olarak bir
modalitenin islenmesinde bir yolun agirhkli olarak is-
lem yaptigi diger yollarin ve alanlarin ise karsilikli bag-
lantilar yolu ile asil gorevli kanali fonksiyonel olarak
tamamladigi dustintlmektedir (2, 3).
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UYARILARIN RETINADAN KORTEKSE
iLETiMi VE iSLENMESI

Gorme iki basamakta gergeklesir. ilk basamakta
istk korneay: gegerek goziin retina tabakalarina gelir,
fotoreseptorlerde elektriksel sinyallere donustiralir. 2.
basamakta sinyaller daha ileri iglemler igin optik sinir
yolu ile beynin yiiksek merkezlerine gonderilerek is-
lenir. 2. basamak, uyarilarin retinadan kortekse ileti-
mi-islenmesi ve kortikal alanlarda gérsel algiya dontis-
tiriilmesi olarak iki alt boliimde incelenebilir (4).

Retinada iki tip fotoreseptor bulunur. Bunlar ay-
dinlikta (giin isiginda), renkli gérme ile iligkili koni fo-
toreseptorleri ve alacakaranlikta, renksiz gorme ile ilis-
kili basil fotoreseptorleridir.

Fotoreseptorlerde 1sik uyarisi ile olusan sinyaller,
retinanin orta tabakalarinda yer alan bipolar hiicreler
aracihigi ile dig tabakadaki ganglion hiicrelerine iletilir.
Retinada her bir fotoreseptor tipi farkh histolojik ve
fonksiyonel 6zelliklere sahip ganglion hiicrelerini uya-
rir (5).

Ganglion hiicrelerinin ¢ogu iki gruptan birine gi-
rerler. Bunlar M (P alfa) tipi ve P (P beta) tipi ganglion
hiicrelerdir. Koni fotoreseptorleri iki tip ganglion hiic-
resini de uyarirken basil fotoreseptorleri agirlikh olarak
M tipi ganglion hiicrelerini uyarmaktadir. P tipi gang-
lion hiicreleri daha az oranda basil hiicrelerinden de
uyari almaktadirlar (6). Bu hiicrelerin yapisal ve iglev-
sel 6zellikleri tablo 1’de verilmigtir.

Tablo 1: Gorsel sistemde parelel islem.

Ganglion hiicrelerinin aksonlari optik siniri olustu-
rur, aksonlarin cogu P tipi ganglion hiicrelerinden kay-
naklanir, M tipi ganglion hiicrelerinin aksonlari daha
az orandadir. Optik sinir, gorsel reflekslerle ilgili ola-
rak pretektal alana, siiperior kollikulusa ve gorsel algi
ile ilgili olarak talamusun spesifik cekirdeklerinden
posterior lateral genikulat nukleusa (pLGN) projekte
olur (2).

Primatlarda ve insanlarda pLGN 6 tabakahdr. ilk
iki tabaka diger tabakalara gore biiyiik hiicrelerden
olusur ve magnoseliiler tabakalar olarak adlandirihr,
bu tabakalarda M tipi ganglion hiicrelerinin aksonlari
sonlanir, hiicreler histolojik ozellikleri ve yanit 6zellik-
leri yoniinden M tipi ganglion hiicrelerine benzemek-
tedir. Diger 4 tabaka kiigiik hiicreler icerir, parvoselii-
ler tabakalar olarak adlandirihir. P tipi ganglion hticre-
leri parvoseliiler tabakalara projekte olur (Sekil 1). Bu
tabakalarda bulunan parvoseliiler hiicrelerin ¢cogunun
ozellikleri retinanin P tipi ganglion hiicrelerine benze-
mektedir, cok az sayida bazi parvoseliiler tabaka hiic-
releri ise genis band hiicre 6zelligindedirler (5, 7, 8).

Optik kiazmada nazal retinadan gelen liflerin cap-
razlagmasi, temporal retinadan gelen liflerin capraz-
lagmamasi nedeniyle, uyarilar herbir LGN’a kars: taraf
gorme alanindan gelir. Kargi taraf gorme alani,
LGN’un her tabakasinda, retinaya birebir karsilik ge-
len retinotopik bir harita ile temsil edilmektedir.
LGN’un her tabakasi yanlizca bir goziin P tipi ya da M
tipi ganglion hiicrelerinden impuls alir. Bir goziin yar
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retinas projekte oldugu lateral genikulat nukleusta 2
parvoseliiler, 1 magnoseliiler tabakalarda olmak tize-
re 3 kere temsil edilir. Boylece gérme alaninin yarisi
karsi taraf LGN’da 3 tabakada bir gozden, 3 tabakada
diger gozden gelen projeksiyonlarla istiiste 6 harita
ile temsil edilmektedir.

Lateral genikulat nukleus hiicrelerinin aksonlari
optik radyasyoyu olusturur, optik radyasyo, oksipital
lobda kalkarin sulkusun iki tarafinda bulunan Broad-
mann’in 17. alanina projekte olur (2, 5).

RETINADAN KORTEKSE KADAR PARALEL iSLEM

Farkli gorsel modalitelerin ayri yollarda iglenmesi
islemi retinada baslar, retinadan kortekse kadar gorsel
uyarilarin islenmesi ve iletimi baslica iki kanalda ger-
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Primer Gdrme Korteksi

Sekil 1: Retinadan kortekse kadar gérme yollari. Optik kiazma-
daki gaprazlagsma nedeniyle sol gérme alanindan gelen
uyarilar, sag LGN ve sag hemisfere, sag gérme alanin-
dan gelen uyarilar sol LGN ve sol hemisfere iletilmek-
tedir. LGN’un 1., 4., ve 6. tabakalari kars taraf gozden;
tarali gosterilen 2., 3. ve 5. tabakalari ise ayni taraf
gozden uyari almaktadir. 1. ve 2. tabaka magnoseliiler
(M), 3. - 6. tabakalar ise parvoseliiler (P) tabakalardir.
Sekilde de gortldigi gibi her tabaka yanlizca bir goz
tarafindan uyarilir (2).

ceklesir: Retinanin M tipi ganglion hiicrelerinden bag-
layan ve LGN magnoseliiler tabakalarina, buradan da
oksipital korteksteki birincil gorme alanina projekte
olan magno kanal (M kanali, genis band kanal) ve P ti-
pi ganglion hiicrelerinden baglayan, LGN parvoseliler
tabakalarina buradan da birincil gorme alanina pro-
jekte olan parvo kanal (P kanali, color opponent ka-
nal) (8, 9). P ve M kanallari arasinda kortekse kadar
anatomik baglanti gosterilememistir. Bu iki alt boltm
arasinda hiz, kontras, renk ve keskinlik olmak tzere
gorsel uyarinin 4 ana yoniine yanit agisindan belirgin
farkliliklar vardir.

1) Spektral duyarhlik: M ve P kanallari arasinda en
belirgin farklihk gorinir 1s1gin dalga boyuna duyarli-
liklarindadir. P kanali hiicreleri 1sigin dalga boyuna
farkli duyarhdirlar, esit parlakhkta renkli uyarilarda
renk degisikliklerine, renklere gore farkli yanit verirler.
M kanal hiicreleri ise genel olarak spektral duyarlilik
gostermez. Esit parlaklikta renk degisikliklerine ayni
yaniti verir. Bu hiicrelerin esit parlaklikta renk degisik-
liklerine verdigi yanitin, renk algisinda degil, uyarinin
zamansal kodlanmasinda roli oldugu dustinilmekte-
dir(7,8,10,11,12,13).

2) Keskinlik: Magno kanalin uzaysal ¢oziimleme
ozelligi parvo kanala gore daha azdir. M ve P kanalin-
da bulunan ganglion hiicreleri ve pLGN hiicreleri spot
15181 seklindeki uyarilarla uyarilirlar. Ayni retina bolge-
sinden uyari alan M kanali hiicreleri ve P kanali htic-
relerinin uyarilardan etkilendikleri alan (reseptif alan)
buytkliga farklidir. Bir M kanah hiicresi reseptif ala-
ninin, retinanin ayni bolgesinden uyari alan P kanal
hiicresi reseptif alanindan daha genis oldugu ileri su-
riilmekte ve iki kanal arasindaki keskinlik farki resep-
tif alan genisligi ile agiklanmaktadir (8, 11) (Sekil 2a).

3) Hiz: M kanali hicreleri uyarilara gecici yanit
verirler ve hizli iletim 6zelligine sahiptirler. Bu neden-
le yiiksek zamansal frekansli uyarilara M kanali duyar-
hidir. P kanal hiicreleri ise uyarinin geldigi stire bo-
yunca yanit verirler ve yavas iletim 6zelligine sahiptir-
ler (Sekil 2a). Sonug olarak uyarinin zamansal karak-
terine M kanali P kanalina gore daha fazla duyarlidir.
Ornegin parlaklik fark ile olusturulan hizh kontras de-
gisiklikleri olasilikla M sisteminin uyariimasi ile farke-
dilirken, parlakligi esit renklerin yiiksek hizlarda de-
gismesi renk korii olan M sisteminin uyarilmamasi, P
sisteminin ise yiiksek hiz degisik}iklerine duyarsiz ol-
masi nedeniyle farkedilmemektedir. Hiz dustrtlirse,
renkler algilanabilmektedir (10, 11, 13).

4) Parlakhk Kontrasi: Kontras, uyaridaki ortalama
1stk miktari degisimidir. Isig1 yansitan objelerin kont-




212 GORSEL SISTEMDE PARALEL ISLEM

Reseptif Alan / i
Blyuklitigu

P kanah { M kanal J
\ / 4
N WM,
Pha—
* Yanit Ozemklen f-;j T o ‘{
P kanal M kanah ” ; .;:
s
BRI
Ry A
sk Agk L fapall ligic Agk L Kapall

Sekil 2: A) M ve P kanali hiicrelerinin reseptif alan biyiikliikleri ve yanit 6zellikleri tarsilastirmasi. P kanali hiicreleri uyan geldigi
stire boyunca stirekli yanit vermektedirler. M kanali hiicreleri ise uyariya gecici yanit verirler. A) Algi deneylerinde kul-
lanilan kontras ve uzaysal frekans degiskenlerine bir 6rnek. Saga dogru uzaysal frekans, asagiya dogru parlaklik kontrasi
artmaktadir (9)

raslari, aydinlanma degisikliklerinden bagimsizdir. Magno kanal distik kontrash uyarilarla uyarildi-
Boylece giines 15181 degisimlerinden, golgelerden, ha-  ginda, kontras degisikliklerine duyarlidir. Yiiksek kont-
vadan ileri gelen aydinlanma farkhliklarinda, gortintii-  rash uyarilarla uyarildiginda ise kontras degisiklikleri-
niin 6zellikleri ile ilgili bilgi beyne aydinlanmadan ba-  ne duyarlilig) azalir. Parvo kanal, dustik kontraslarda
gimsiz olarak gonderilmektedir (Sekil 2b). kontras degisikliklerine yamt vermez ancak ytksek
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Sekil 3: A) P kanali ve M kanali hiicrelerinin, uyarinin uzaysal ve zamansal frekans degisiminde islem kapasiteleri. P kanali, M
kanalina gore daha yiiksek uzaysal frekansh uyarilari isleyebilmektedir. M kanali ise P kanalina gore daha yiiksek zamansal
frekansli uyarilara yanit verebilmektedir (9). B) LGN parvo (boyal daireler) ve magno hticreler diisuk kontraslarda kontras
degisikliklerine parvo hiicrelerden daha duyarlidir, ancak yiiksek kontraslarda doygunluga ulasirlar (14).
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kontraslarda kontras degisikliklerine duyarhidir. iki
hticre grubu da kontrasla olusturulan bir sinira, par-
laklik farki %1-2 olunca yanit vermeye baslarlar, an-
cak parvo sistem htcreleri parlaklik farki artisina da-
ha duyarsizdir ve daha ge¢ doygunluga ulasir. Magno
hticrelerin ateglemeleri ise parlaklik farki %10-15 ola-
na dek hizla artar, ancak erken doygunluga ulasirlar
(10, 11, 12, 13) (Sekil 3a).

Bu 4 ana farklihk, iki kanalin gorsel alginin farkli
yonleriyle ilgili olduklarini desteklemektedir. Magno
kanalin zamansal ¢oziinurlik yeteneginin fazla, uzay-
sal ¢ozunurlik yeteneginin az olusu ve akromatik
ozelligi, gortintiiniin kaba ozellikleri ve hareket algi-
styla ilgili informasyonu ilettigini desteklemektedir.
Parvo kanal ise zamansal ¢oziinirliik yeteneginin az,
uzaysal ¢ozuntrlik yeteneginin fazla olusu ve spekt-
ral duyarhlik 6zelligi nedeniyle goriintiiniin ince de-
taylari ve renkli gorme ile ilgili informasyonu ilettigi
sanilmaktadir (Sekil 3b) (8, 9, 14).

Algisal deneyler, hareket algisinin karakteristikle-
rinin renk korltgt, cabukluk, kontras duyarlhiligi ve
distik uzaysal ¢ozindrlik oldugunu gostermektedir
(15, 16).

Parlaklikla ilgili kontras informasyonu ayni aydin-
lanma siddetinde uyarilarla azaltilabilir. Bu sekilde es
aydinlanmali, farkli renklerle olusturulan sinirlar kul-
lanildiginda aydinlanma ipucunun yokluguna bagl
olarak renklerin analizini yapamayan magno kanal
yanitsizlastirihr, gorsel informasyon parvo kanal tara-
findan iletilir (17).
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Es aydinlanmali, renkli, hareketli cubuk seklinde
uyarilar kullanilarak gerceklestirilen deneylerde, renk
algisinin korundugu, hareket algisinin kayboldugu
gosterilmistir. Ayrica yiiksek uzaysal frekansli, hare-
ketli uyarilar kullanildiginda hareket algisi bozulmak-
tadir. Bu bulgular, renklerin algilanmasinda rol alma-
yan ve dustk uzaysal ¢ozunurlik 6zelligi olan magno
kanalin hareket algisi islevini desteklemektedir (14,
16).

Derinlik algisinin incelendigi ¢caligmalarda nokta-
lardan olusan stereogramlar kullaniimaktadir (Sekil
4a). Kisi stereogramlara baktiginda iki goze farkli se-
killerde sunulan noktalar toplulugunda derinlik algila-
maktadir. Es aydinlanmali renkli noktalardan olusan
stereogramlarda derinlik algisinin kaybolmasi, ancak
hareketli stereogramlarda ya da distik kontrasli stere-
ogramlarda derinlik algisinin korunmasi magno kana-
lin derinlik algisi ile de iliskili oldugunu gostermekte-
dir. Ayrica ti¢ boyutlu izlenimi veren cizimlerde siyah
beyaz yerine ayni parlaklkta farkli renkli cizgiler kul-
lanilirsa derinlik algisi kaybolmaktadir (15, 16)(Sekil
4b).

Zemin kodlamasinda 6zellikle M kanalinin, figtr
kodlamasinda ise 6zellikle P kanaliin rol aldig bildi-
rilmistir (18).

Lezyon calismalari da M ve P kanalinin gorsel al-
giya katkisinin farkli oldugunu gostermektedir.
LGN’un parvoseliiler veya magnoseliiler tabakalarini
spesifik olarak hasarlayan lezyon calismalarinda, M
kanalinin hasarlanmasi ile bu kanalin duyarh oldugu

Sekil 4: A) Belirli bir hizda dondiiriilen noktalar grubuna 2 gozle bakildiginda, 3 boyutlu dénen bir kiire algilanmaktadir. Ancak yesil
zemin tizerinde kirmizi noktalar ya da kirmizi zeminde yesil noktalar, esit parlaklik siddetinde kullanildiginda derinlik algisi
kaybolmakta, yanlizca hareketli noktalar gériilmektedir (14). B) Siyah-beyaz kontras ile algilanan derinlik, parlaklik sidde-
li esit renklerle olusturulan gizimlerde kaybolmakta ve sekildeki 3 silindir ayni biiyiikliikte goriilmektedir (15).
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yiksek zamansal frekansli ve diistik uzaysal frekansli
uyarilarilarda kontrasa verilen yanit bozulmaktadir. Es
aydinlanmali renklere verilen yanit ve keskinlik ise et-
kilenmemektedir. P kanalinin hasarlanmasi ise M ka-
nali lezyonunun tersine diisiik zamansal frekansli ve
yiiksek uzaysal frekansli uyarilarda kontras degis 'klik-
lerine verilen yaniti bozmaktadir ve renkli gorme he-
men tamamen ortadan kalkmaktadir. Gortntudeki
renk, detay analizinin ve derinlik gormenin parvoseli-
ler tabakalarin hasarlanmasiyla etkilendigi, magnose-
liler tabakalarin hasarinda ise hareket analizi ve de-
rinlik algilamanin bozuldugu gosterilmistir. Ancak
renk algisi digindaki modalitelerde kayiplarin tam ol-
mayisi, bu alt modalitelerle iki kanalin da iligkili oldu-
gunu gostermektedir (16, 19).

Sonug olarak parvo ve magno kanallarin, anato-
mik olarak ayri ancak islevsel olarak birbirini tamam-
layan Ustiiste iki sistem gibi organize olduklari séyle-
nebilir. Kortekse kadar birbiriyle baglantisi olmadig
ileri stirtilen iki sistem yiiksek kortikal diizeylerde kis-
men baglantili hale gelmektedir. Uzaysal frekans, za-
mansal frekans, hiz ve renk gibi gérmenin ilk basa-
maklarinda farkli modalitelere 6zellesen subkortikal
kanallarin, hareket, sekil algisi, uzaysal algi gibi daha
ileri seviyelerdeki gorsel modalitelerin analizinde sin-
yalleri birlesir (11, 12).

KORTIKAL GORME YOLLARI
VE GORSEL ALANLAR

Primer Gorme Korteksi (V1 alan):
Kargi taraf gorme alanindan gelen sinyaller
pLGN’dan optik radyasyo yolu ile primer gérme kor-
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teksine (V1 alani) iletilir. Oksipital kortekste kalkarin
sulkusun gevresinde bulunan bu bolge Brodmann’in
17. alanina karsihk gelir (Sekil 5). 4. tabakasinda son-
lanan miyelinli aksonlar nedeniyle ¢izgili bir gortni-
me sahiptir, cizgili korteks denir. Retinay! topografik
olarak temsil eden bir harita icerir (2, 3).

V1 alani 6 tabakahdir. pLGN’dan gelen efferentler
baslica 4. tabakada sonlanir. Dordiincii tabaka kendi
icinde 4A, 4B, 4C-a ve 4C-R olmak (izere 4 alt taba-
kaya aynlir (2).

Magno kanal biiytik 6lctide V1'in 4C-o tabakasina
projekte olur. 4C-a, 4B tabakasina ve blob alanlara lif
gonderir (8, 19). 4B tabakasinda bulunan hiicreler
renk duyarlihgi gostermezler, spot 15181 seklindeki uya-
rilara degil dogrusal uyarlara yanit verirler; dogrusal
uyarilarin egimine ve dogrusal hareketli uyarilarin ha-
reket yoniine duyarlidirlar. Ornegin horizontal bir giz-
giye yanit veren hiicre, ¢izgi yukari dogru hareket
ederken en fazla yaniti verir, ¢izgi asagl dogru gider-
ken yanit vermemektedir (15)(Sekil 6). 4B tabakasi, di-
ger kortikal gorme alanlarindan V3 ve V5 (MT) alanla-
rina ve V2 alanina projekte olur (20).

Parvo kanal 4C-R tabakasina ayrica 2. ve 3. taba-
kalarda blob alanlara projekte olur. Blob alanlar, may-
munlarda ve insanlarda mitokondriyal sitokrom oksi-
daz enzimi (CO) ile yapilan ¢alismalarda ozellikle 2.
ve 3. tabakalarda belirgin olan, 5. ve 6. tabakalarda da
izlenen koyu boyanan bélgelerdir (21, 22). 2.-3. taba-
ka, inputunun ¢ogunu 4C-R tabakasindan ahr (8, 11,
23, 24, 25)(Sekil 7a).

V1 alani, yiizeye dik, 30-100 um genisliginde ve 2
mm derinliginde fonksiyonel situnlar halinde organi-

Yan Goriinug

$ekil 5: Kortekste V1 alani ve sekonder gorsel alanlardan bazilarinin yerleri sematize edilmigtir (21).
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Sekil 6: A) Dogrusal uyarinin diisey yoniine duyarli bir hiicrenin
yanit 6zelligi. Hiicre reseptif alanindaki dogrusal uya-
riya, diisey dogrultuda ise en fazla yanit vermekte, di-
ger yonlerdeki dogrusal uyarilara ve spot isig seklinde-
ki uyarilara gok az veya hig yanit vermemektedir (2). B)
Hareketli dogrusal uyanlara duyarh bir kortikal hiicre-
nin hareketli uyariya yaniti sematize edilmistir. Hiicre,
asagi dagru hareket eden bir 151k cubuguna yanit verir-
ken, 1sigin yukari dogru hareketine yanit vermemek-
tedir (3).

ze olmustur. Sttunlarda 4C tabakasi hiicreleri ile bu-
nun asagisinda ve yukarisinda yaklagik ayni gorme
alani pargasindan impuls alan, dogrusal gorsel uyari-
nin belirli bir egim derecesine duyarh hiicreler yer
alir. Kortikal ytizeye paralel hareket ettirilen elektrot-
larla yapilan calismalarda stitunlarda bulunan hiicre-
lerin duyarh olduklari egimin, stitunlar arasinda belir-
li agi degisikligi ile birbirini izledigi gosterilmigtir. Bu
nedenle siitunlara oryantasyon sttunlari denilir (22,
26) (Sekil 7b).

Dtizenli agi degisiklikleri, 2. ve 3. tabakalarda
blob alanlar tarafindan kesintiye ugrar (22). Blob alan
hiicreleri spot 15181 seklindeki uyarilara duyarhdirlar.
Isigin tim dalga boylarina ayni yaniti veren hiicreler
ve spektral duyarlilik gosteren hiicreler icermektedir-
ler. Ayni blobdaki komsu elektrotlardan alinan kayit-
lar, blob alanda bulunan hiicrelerin ayni spektral du-
yarlihga sahip olduklarini gostermektedir, bu da bir
blobun tek tip renkli uyariy1 analiz ettigini destekle-
mektedir. Belirli bir dalga boyuna duyarl bir blob ala-
nin altinda yer alan ve bu blob alana projekte olan 4C
tabakasi hiicrelerinin aym dalga boyuna duyarl oldu-
gu gosterilmistir. Ayrica 4C tabakasinin tstiindeki ta-
bakalarda da az sayida renklere duyarl hiicre tespit
edilmistir. Bu durum oryantasyon siitunlarina benzer
sekilde renk siitunlarinin da varligini desteklemekte-
dir. Ancak renk siitunlari silindir biciminde degil orta
kisimda incelip st kissimda genisleyen sttun yapisin-
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Sekil 7: A) V1 alaninda baglica uyan iletim yollari. (M), LGN magnoseliiler tabakalarindan kaynaklanan; (P), parvoseliiler
tabakalarindan kaynaklanan iletim yolunu gostermektedir. B) V1 alaninin iglevsel siitunlar seklinde organizasyonu sema-
tize edilmistir. Sol okiiler dominans siitununda bulunan hiicreler sol gozden, sag okiiler dominans siitununda bulunan
hiicreler sag gozden agirhkh olarak uyari almaktadirlar (2).




da olabilirler (22, 25). Dustik uzaysal frekansli uyarilar
blob alanlarda aktivasyona neden olur. Renkli uyarila-
rin ¢ozimlenmesi uzaysal frekans arttikca azalmakta-
dir, bu da blob alanlarda diistik uzaysal frekans duyar-
lihgin agiklar niteliktedir (24).

Blob alanlar daha agik boyanan interblob alanlar-
la ayrihr. interblob bolgelerde bulunan hiicrelerin re-
septif alan ve uyarilma o6zellikleri subkortikal parvo
kanaldan input alan 4C-i tabakasina benzemektedir
(24). Hemen tum htcreler dogrusal uyarinin egimine
duyarhdirlar. 4B tabakasina benzemeksizin hareket
yonune duyarliliklari yoktur. Hicrelerin %10-%20"si
dogrusal uyarinin boyuna da duyarhdir. Bu bolgelerde
renk algisiyla ilgili, 1sigin dalga boylarina farkl duyar-
hhk gosteren hiicreler de bulunur. interblob bolgede
yer alan hiicrelerin reseptif alanlari kiicktir, uzaysal
frekans duyarhihklar buytktir, aydinlanma farkiyla
olusan kontras degisikliklerine yanit verirler, es aydin-
lanmali renkli sinirlara da duyarhdirlar. Ancak blob
alanlar difftiz renkli uyarilarla daha fazla aktive olmak-
tadir (22, 23, 24, 27).

Oryantasyon sttunu icerisinde yeralan hticreler
birbirleri ile vertikal olarak baglantilidirlar, ayrica ho-
rizontal baglantilarla farkh sttunlarda ayni tip uyarila-
ra yanit veren hticre tabakalari birbirine baglanmislar-
dir. Horizontal baglantilar, yiizeye paralel integras-
yonda ve hiicrenin impuls aldigi gérme alani disinda-
ki uyarilardan etkilenmesinde rol aliyor olabilir (25,
28).

Tam bu organizasyon, V1 alaninda farkli modali-
telere ait haritalarin Gstiiste bulundugunu ve M ve P

kanallarinin ayriliginin devam ettigini diisiindiirmekte-
dir.

Sekonder Gorsel Alanlar:

V1 alaninin gevresinde bulunan, gorsel uyarilara
yanit veren, projeksiyonlari bilinen kortikal ve subkor-
tikal gorsel alanlardan gelen, gérme alaninin kismi ve-
ya tam haritasini iceren kortikal bolgelere sekonder
gorsel alanlar denir (Sekil 5). Ekstrastriat alan ve prest-
riat alan olarak da adlandirilirlar. Cogu oksipital lobda
yer alir (4). Bu alanlarin her biri mezensefalona, tala-
musa ve ikiden fazla kortikal alana projekte olur, pro-
jekte oldugu alanlardan impuls alir (3). Oksipital lob
disindaki loblarda da gorme ile ilgili alanlar vardir. Or-
negin frontal kortekste gz hareketleriyle iliskili bir
bolge, pariyetal kortekste ve inferior temporal korteks-
te gorme ile ilgili birkag alan vardir (1, 26).

V1 alaninin posterolateralinde, Brodmann’in 18.
alanina karsilik gelen bolgede ikinci bir gérme alani-
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nin varhigi gosterilmistir. Bu alan V2 alani olarak ad-
landirilir (3). insanda V2 alaninin lingual girusun alt
kisminda V1’e bitisik olarak yer aldigi ileri strtlmek-
tedir (29). En biyiik sekonder gorsel alandir, V1 gibi
tam bir retinotopik haritaya sahiptir. Sitokrom oksidaz
enzimi ile V2 alaninin da V1 alani gibi metabolik ya-
pisi ortaya konmustur: V2 alani, korteksten beyaz cev-
here uzanan, koyu boyanan kalin cizgi, az boya alan
cizgiler arasi bolge ve koyu boyanan ince cizgi seklin-
de tekrarlayan cizgili goriiniime sahiptir (8, 23). Birbi-
rini izleyen acik cizgi, kalin cizgi ve ince cizgide bu-
lunan hticreler yaklasik olarak ayni gorme alani bolge-
sinden uyari almaktadir (3). Metabolik yapi, V1 alanin-
da oldugu gibi, anatomik ve fonksiyonel yapi ile bag-
lantihdir, farkli boyanma bolgeleri farkli fonksiyonlar-
la iliskilidir (20, 30).

V1 alanmin 2. ve 3. tabakalarinda bulunan blob
bolge hiicreleri, V2 alaninda ince cizgilere projekte
olurlar. Egime duyarli olmayan hticreler daha cok in-
ce cizgili bolgelerde yer alirlar. Bu bolgelerdeki hiicre-
lerin yaklasik yarisi bloblarda oldugu gibi renkleri kod-
lamaktadir. Ayrica bloblarla benzer reseptif alan 6zel-
likleri tasimaktadir (20, 22).

V1 alaninda 2 ve 3. tabakalarda interblob bélge-
lerde bulunan hicreler, V2'de az boya alan acik renk-
li, cizgiler arasi bolgelere projekte olurlar. Acik cizgi-
lerde bulunan hicreler cizgilerin egimine ve boyuna
duyarli, ancak hareketin yoniine duyarl degildir. Ciz-
gi boyuna duyarhlik bu hticrelerin uyarilarin bicimiyle
ilgili informasyonu isledigini dustindtrmektedir (20,
22, 30). Acik cizgilerdeki hiicreler renkleri kodlama-
maktadirlar ancak muhtemelen es parlak renklerle
olusturulan sinirlara duyarhdirlar (15, 27, 30).

V2 ‘de kalin gizgilere input, baslica V1 alaninda M
kanalindan sinyal alan 4B tabakasindan gelmektedir
(23). Kalin cizgili alanlarda bulunan hiicrelerin cogu
dogrusal uyarilarin egimine ve hareketin yéniine du-
yarlidir, ancak nadir hiicre ¢izgilerin boyuna duyarli-
lik gostermektedir. Bu alanlarda gozlenen belirgin bir
ozellik stereoskopik derinlik duyarlihgichr. Cogu hiic-
renin atesleme frekansi yanlizca tek gézden gelen uya-
rilarla zayif olarak artarken, hiicreler iki gozden gelen
uyarilara siddetle yanit vermektedir. Cogu hiicre, uya-
rinin iki gozdeki birbirine gore horizontal pozisyonun-
daki degisikliklere yanit verir (retinal esitsizlik). Benzer
retinal esitsizlige duyarl hticreler, V1 alaninda 4B ta-
bakasinda da gosterilmistir. Agik boyanan alanlarda
oldugu gibi bu htcreler renk duyarhhgi gostermemek-
tedirler (8, 20, 23, 30).
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Mavmunlarda, V1 ve V2 alanlarinda lezyon olus-
turuldugunda V1 lezyonu sonucunda ¢ogu gorsel ak-
tivite etkilenirken, V2 lezyonunda gorme keskinliginin
ve kontras duyarliliginin etkilenmedigi gozlenmistir.
Bu sonuc, gorsel algi ile ilgili projeksiyonlarin hemen
timintn LGN’dan, once V1 alanina geldigini ancak
V1 alamindan V2 alanmna ugramaksizin diger gorsel
alanlara projeksiyonlarin da varligini desteklemekte-
dir. Ayni calismada V1 lezyonunda gorme keskinligi-
nin azaldigi, V2 lezyonunda ise daha kompleks gorsel
ayirim testlerinin etkilendigi, bir diger calismada V2
alaninda birden fazla modaliteye yanit veren hicre
sayisinin, V1 alanindan daha fazla oldugu bulunmus-
tur. Bu bulgular, V2 alaninin V1 alanina gore daha
kompleks gorsel islemlerle iliskili oldugunu goster-
mektedir (19, 27).

V1 alani ve V2 alani sekonder gorsel alanlardan
farkli olarak derinlik, sekil, renk, hareket gibi tiim gor-
sel mocalitelere yanit verirken, sekonder kortikal alan-
lar farki gorsel modalitelere 6zellesmis gorinmekte-
dir. impulslar diger gorsel alanlara V1 ve V2 alanin-
dan direkt veya indirekt olarak geldigine gore, V2 ve
ozellikle V1 alani farkh gorsel modaliteleri ayirdiktan
sonra diger alanlara impuls gonderiyor olmalidir (29).

V3 alani insanlarda Brodmann’in 18. alaninda, V5
alaninin arka st kisminda, V1 ve V2 alanlarinin gev-
resinde bulunur. Retinotopik bir harita icerir. impuls-
larini baglica V2 ve V1 alanlarinda magno kanaldan
impuls alan bolgelerden alir, V4 ve V5 alanlarina, ay-
rica pariyetooksipital bolgeye projekte olur. Bu alan,
magno kanala benzer sekilde ytiksek kontras duyarli-
lig1 gosterir. V3 noronlarinin yaklasik yarisi uyarilarin
egimine ve sekillerine, cogu hiicre renklere duyarhdir.
Bu alanin hareketli sekillerin analizi ile ve objelerin 3
boyutlu algilanmasi ile iliskili oldugu ileri stirtilmekte-
dir. Hareket analizi yapamayan hastalarda hareketli
uyarilarla V3 alaninda aktivasyon gozlenmesi, bazi
hastalarin yanhzca hareket eden sekilleri taniyabilme-
leri, hareketli sekil analizinin hareket analizinden ayri
olarak bu alanla iliskili olarak gerceklestigini diisiin-
durmektedir (3, 17, 20, 31, 32, 33, 34).

V4 alaninin insanda posterior inferior oksipital
bélgede lingual ve fusiform giruslarda bulunugu diist-
ntlmektedir (21, 29). V4 alani, primer gérme kortek-
sinden direkt impuls alir (17, 29). Ancak impulsunun
gogu, V2 alaninda acik boyanan cizgiler arasi bolge-
lerden ve ince cizgi bolgelerinden kaynaklanir (29,
35). V4 alani, V1 ve V2 alanlari gibi sitokrom oksidaz
enzimi ile farkli boyanma bolgeleri icermez, ancak V2
‘nin ince cizgili ve cizgiler arasi bolgelerinde bulunan

hiicrelerin V4 alaninda ayri hiicre gruplari ile baglan-
tili oldugu ya da ayni hiicre grubunda konverjans yap-
tig1 gosterilmistir (35). V2 alaninin islevsel olarak fark-
It bu iki bolgesinden gelen uyarilarin, V4 alaninda ay-
ni hiicreler tizerinde konverje oldugunu destekleyen
bir bulgu da V4 alanindaki egime duyarli hicrelerin
cogunun degisen derecelerde renklere de duyarli ol-
masichr (15). Bu bulgular, V1 ve V2 alaninda sitokrom
enzimi ile gosterilen modiiler organizasyonun V4 ala-
ninda da devam ettigini ve V1-V2 arasindaki diizenli
baglantilarin, V2-V4 arasinda da bulundugunu destek-
lemektedir (35). V4 alani biytik 6lctide inferior tem-
poral kortekse projekte olmaktadir. V4 hiicreleri, giz-
gisel uyarilarin egimine duyarlidir; kompleks sekillere
yanit vermektedirler (36). V4 alaninda renkli uyarilar
sirasinda kan akim artisi gosterilmistir (29). Objelerin
ve renklerinin analizi ile ilgili oldugu distntlen V4,
gorme alaninin tam hir temsilini icermez. Renkli gor-
menin en iyi oldugu foveal ve fovea cevresi alanin
temsili vardir (3). V4 alanimin hasarinda bigcim ya da
hareket algisi bozulmaksizin renk algisinin bozuldugu
hastalar tanimlannistir (20, 34). Ancak renk ve bigim
algisinin tamamen kaybolmamasi, diger gorsel alanla-
rin da bicim ve renk analizine katkida bulundugunu
gostermektedir (37). V4 alaninda harekete duyarli
hiicreler bildirilmistir (38, 39). V4 alaninin hareketi,
objeleri zeminden ayirmada ve objelerin analizinde
kullandigi ileri stiriilmektedir. Bu alan htcreleri ile V5
alani arasindaki hareket, kontras ve dogrusal uyarila-
rin boyuna duyarhlik arasindaki benzerlikler, V4 ala-
ninin magno kanaldan da sinyal aldigini ve iki alanin
birbiri ile iliskili oldugunu disindiirmektedir (38).

V5 alani; en kigiik sekonder gorsel alandir. Ma-
kak maymununda tst temporal sulkusa gomaltdr.
MT (middle temporal) alan olarak bilinir. insanlarda
oksipital ve temporal lob birlesiminde, temporal loba
daha yakin olarak 19. ve 37. Brodmann alanlarinda
bulundugu ileri strtilmektedir (21, 29, 34). V5 alani,
inputunun ¢ogunu V2 alaninda kalin ¢izgilerde bulu-
nan derinlik algisi ile ilgili hiicrelerden ayrica V1 ala-
ni 4B tabakasindan direkt olmak tizere magno kanal-
dan alir (3, 40). V1 alani inaktivasyonu ile V5 alanin-
da hareketli uyarilara yanitin kaybolmamasi, subkorti-
kal alanlardan direkt input aldigini gostermektedir
(41). Tam bir topografik harita icermez. Diger kortikal
gorsel alanlara gore yiiksek oranda (%90) egime ve
hareketin yontine duyarh hticre icerir (17). Hicreler
yliksek kontras duyarlihgina sahiptir, es aydinlanmall,
renkli, hareketli uyarilara duyarhhklari azdir (33). V5
alaninda hareketli uyarilarla kan akimi artigi gosteril-
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mistir (29, 33). V5 noéronlarinin mikrostimiilasyonu,
hareketli obje olmadigi halde, gozlerin hedefi izleme-
sinde rol alan g6z hareketlerine neden olmaktadir
(42). V5 alani lezyonu ile diger modaliteler etkilen-
meksizin hareketin analizi bozulmaktadir (20, 37). Bu
alanin hareket analizi ve derinlik algisi ile ilgili oldugu
dusuntilmektedir (19, 29, 38).

KORTEKSTE PARALEL iSLEM

Gorsel informasyonun kortekste de subkortikal
alanlardakine benzer sekilde iki buiytik islem kanalin-
da iletildigi ve islendigi ileri stirtilmektedir. Bunlardan
primer gorme korteksinden baglayarak diger kortikal
gorme alanlarindan V2, V3, V4’e direkt ya da indirekt
olarak projeksiyonlarla inferior temporal kortekse uza-
nan ventral kanal objelerin ‘Ne’ olduklari ile ilgili is-
lem yapar, tanimaya yoneliktir (12, 15, 21, 43). Vent-
ral kanalda 2 paralel yol tanimlanmaktadir. V1 alani
Blob bolgeler — V2 alani ince gizgiler —» V4 alani sek-
linde inferior temporal kortekse projekte olan kanalin
renkli gorme ile ilgili oldugu ileri striilmektedir (5, 8,
20). V1'de interblob bélgeler — V2 alani agik boya-
nan gizgiler arasi bolgeler — V4 alani seklinde tempo-
ral kortekse projekte olan kanalin ise sekil algisi ile il-
gili oldugu ileri strtilmektedir (Sekil 8).

Diger kanal, V1 alani 4C-a tabakast — V1 alani
4B tabakasi — V2 alani kalin cizgilere ugrayarak veya
direkt olarak V3 alam — (direkt olarak veya V3 alani
yolu ile) V5 alanindan pariyetal kortekse projekte olan
dorsal kanaldir (3, 5, 20). Dorsal kanal da V2 - V5 —
Posterior pariyetal kortekse giden hareketin analizi ile
ilgili kanal ve' V2 — V3 — Parietooksipital bolgeye
projekte olan objelerin uzaysal konumu ve 3 boyutlu
algilari ile ilgili kanal olmak tizere iki bolim icermek-
tedir (32). Ozet olarak dorsal kanal objelerin ve goz-
lemcinin uzaysal konumlari ile ve hareket analizi ile
iliskilidir. Objelerin ‘Nerede’ olduklarina yoénelik is-
lern yapmaktadir (5, 12, 21, 43)(Sekil 8).

inferior Temporal Korteks ve Posterior Pariyetal
Korteksin Gorsel Algida Rolii:

Kortekste dorsal kanalin projekte oldugu posterior
pariyetal bolgenin gorsel uyarilarin uzaysal yoni ile,
ventral kanalin projekte oldugu inferior temporal lo-
bun ise objelerin taninmasi ile ilgili olarak islev gordii-
guni destekleyen bulgular vardir.

inferior temporal bélge inputunun ¢ogunu V4 ala-
nindan  almaktadir. Ayrica parahipokampal girusla,
temporal- kutupla ve superior temporal sulkusla da
baglantihdir. V4 alani hasarinda bu bélge hiicreleri,

gorsel uyarilara zayiflamig olarak yanit vermektedirler.
inferior temporal korteks, amigdaloid nukleus, entori-
nal korteks yolu ile hipokampus gibi limbik alanlara ve
frontal kortekste gorsel, isitsel ve somatik duysal input-
lar alan, inputunun ¢ogu posterior pariyetal korteksten
gelen 46. alan ve goz hareketleri ile ilgili 8a alanina
projekte olmaktadir (5, 44).

inferior temporal kortekste objenin yapisal ve
fonksiyonel 6zelliklerinin, farkl goriis agilarindan ve
farkli aydinlanmalardan etkilenmeksizin belirlendigi
‘obje merkezli’ bir kodlamadan s6z edilmektedir. No-
ronlarin yerlesimi, V1, V2 ve V4 alaninda oldugu gibi
islevsel gruplar halindedir, bir néron grubu, belirli se-
killerle aktive olmaktadir (35, 45, 46). inferior tempo-
ral lob néronlari, objelerin sekillerine, yiizey ozellikle-
rine duyarli olmakla beraber yiiz, el gibi belirli objele-
re spesifik yanitlar vermektedir. Hatta yanlizca tek bir
ylize yanit veren veya belirli el hareketleri ile uyarilan
noronlar vardir. inferior temporal lob lezyonlu may-
munlarda sekil tanima ve sekil ayirdetme bozulmakta-
dir. inferior temporal lob lezyonlu hastalarda benzer
sekilde objelere ulagma ve yakalamanin bozulmadigi
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Sekil 8: Gorsel uyarinin paralel islenmesi hipotezinde ileri
stiriilen paralel yollar (4, 11).
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ve sekil ayirdetme yeteneginin, obje tanimanin ve gor-
sel bellegin etkilendigi gozlenmistir (5, 11, 12, 47).
inferior temporal korteksin 6n ve arka kisimlarinin
objelerin taninmasi ile iligkili olarak farkh islevlerinin
oldugu diistintilmektedir. Arka temporal lobun objele-
rin fiziksel ozellikleri ile ilgili kodlama yaparken, 6n
inferior temporal lobun arka temporal lobdan aldigi
informasyonu bellek depolari ile ilskili olarak obje ta-
nimada kullandigi ileri stirtilmektedir (44, 48).

Maymunlarda V2, V4, posterior inferior temporal
bolge ve anterior inferior temporal bélge hiicrelerinin
gorev sirasinda aktivasyonlarinin incelendigi bir calis-
mada kompleks sekillere en fazla yanit veren hiicrele-
rin anterior inferior temporal lobda bulundugu bunu
posterior inferior temporal lob ve V4 alani néronlari-
nin izledigi gosterilmistir. Ayni ¢alismada anterior in-
ferior temporal bélge néronlarinin ayni zamanda en
buyiik reseptif alana sahip olduklar da gozlenmistir
(36). Bagka calismalarda anterior temporal lob hiicre-
lerinin posterior temporal loba gore daha kompleks
obje sekilleri ile uyanldigi ancak sekli olusturan basit
cizgilere yanit vermedigi gosterilmistir (46, 49). Ayri-
ca anterior temporal lob néronlarinin kompleks sekil-
lere verdikleri yanitin siddeti, uyari tekrarlandikca art-
maktadir (50).

Bu sonuglar V4 alani ve posterior inferior tempo-
ral alaninin obje kodlama i¢in gerekli integrasyonda
rol aldigini, anterior temporal bolgenin ise biiyiik re-
septif alanli, kompleks yanit 6zeiligindeki hiicrelerle,
obje kodlama ve tanima ile iligkili oldugunu diisiin-
durmektedir (12).

Posterior pariyetal korteks, sekonder goérsel alan-
larla, retina ile baglantil subkortikal bolgelerle (supe-
rior colliculus ve pulvinar), somatik duysal, propri-
oseptif, isitsel, denge ile ilgili, goz hareketleri ile ilgili
alanlarla ve singulat korteksle baglantilidir. Posterior
pariyetal korteksin prefrontal korteksle de yaygin bag-
lantilari vardir. Ayrica posterior pariyetal korteks ve
prefrontal korteks paralimbik korteks , temporal kor-
teks ve hipokampusta ayni bolgelere projekte olur. Bu
baglantilar muhtemelen hareketin gorsel uzaysal kont-
roltinde rol alirlar (1, 5, 51).

Posterior pariyetal lob lezyonlu maymunlar obje-
lere ulagsmakta ve yakalamakta giicliik cekmektedirler.
insanlarda da benzer sekilde posterior pariyetal bolge-
yi etkileyen lezyonlarda hedefe ulagsma ve hedefi ya-
kalama ile ilgili hareketler bozulmakta, ancak hastalar
objeleri taniyabilmektedirler. Hastalar objelerin bii-
yuklagi, bicimi ve oryantasyonu ile ilgili bilgileri ya-
kalama sirasinda el ve parmak hareketlerinin kontrolii

icin kullanamamakta ancak objeleri tanimakta ayni
bilgileri kullanabilmektedirler (1, 11, 12, 51). Ozet
olarak bu bolgenin hasarlanmasinda hareketin kontro-
liine ait gorsel motor ve oryantasyonal uzaysal bozuk-
luklar ortaya ¢ikmaktadir.

Posterior pariyetal loba uzanan dorsal yolda n6-
ronlarin reseptif alan genislikleri ventral yolda oldugu
gibi giderek artmaktadir. Pariyetal lobdaki néronlarin
reseptif alanlari orta hatti gegmektedir ve bu bélgede,
V1 ve V5 alanina gore daha kompleks hareketlere ya-
nit veren hiicreler bulunmaktadir (51). Posterior pari-
yetal lob néronlari, yamit verdikleri stimuluslara gore
farkh simiflara ayrilirlar. Bir maymun hareketli bir ob-
jeye bakarken, once objeye dogru sakkadik goz hare-
ketleri yapar, gozleri objeye fikse olur, izler, ulagmak

.icin hareket eder ve objeyi yakalar. Posterior pariyetal

bolgede, birbirini izleyen bu farkli davraniglara yanit
veren farkli noron gruplari bulunmaktadir (5, 12, 32).
Bu alan objenin hareketinin analizi, yakalama sirasin-
da el ve parmak hareketlerinin koordinasyonuna yo-
nelik sekil kodlama, objenin retinal posizyonundan
bagimsiz olarak uzaysal koordinatlarini belirleme,
gozlerin hedefe ulagsma hareketi ile ilgili olarak obje-
ye yoneltilmesi gibi gorsel duyu ile motor hareketin
bitiinlestirilmesine yonelik islev gorir (5, 12, 51). Bu
islevler harekete hareket sirasinda rehberlik etmekle
beraber uzaysal bilginiry’ sellekte depolanmasina yo-
nelik degildir. ’

Dorsal ve Ventral Kanallar M ve P Kanallarinin
Kortikal Uzantisi mi?

Projeksiyonlari, urtak yamt ozellikleri nedeniyle
subkortikal M ve P kanallarinin V1 alaninda da buytk
olctide ayn kaldigi ve kortikal kanallarin bu iki kana-
lin devami oldugu ileri stirtilmektedir (11, 12, 23). Bu
gortse gore dorsal kanal, retinanin M tipi ganglion
hiicrelerinden pLGN magnoseliiler tabakalari yolu ile
V1’de 4C-a tabakasina projekte olan magno kanalin
devamidir. Blob bolgelerden baglayan renklerin anali-
zi ile iliskili ve interblob bolgelerden baslayan sekil
analizi ile ilgili ventral kanallar ise retinanin P tipi
ganglion hiicrelerinden pLGN parvoseliiler tabakalari
yolu ile V1 alanina projekte olan parvo kanalin deva-
mi niteligindedir.

V1 alaninda 4B tabakasi hiicrelerinin biiyiik oran-
da M kanalindan input almalari, 4B tabakasinin V2
alaninda kalin ¢izgilere projeksiyonu, kalin c¢izgili
bolgelerin ise dorsal kanalla ilgili V5 alanina uyari
gonderiyor olmasi, V5 alanina V1’in 4B tabakasindan
direkt’projeksiyonlarin varhgi ve V5 alani hiicrelerinin
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M kanali hiicrelerine benzer sekilde kontras duyarlili-
g1 gostermesi, M kanalinin kortikal dorsal kanalla de-
vam ettigini desteklemektedir (11, 33).

Benzer sekilde V1 alaninda blob ve interblob bol-
ge hiicrelerinin P kanalindan input almalari, blob ve
interblob bélgelerin V2 alaninda ince ¢izgili ve acik
boyanan c¢izgiler arasi alanlara projeksiyonu, bu alan-
larin ventral kanalla ilgili V4 alaninda belirli hiicre
gruplarina uyari gonderiyor olmasi, P kanalinin korti-
kal ventral kanalla devam ettigini desteklemektedir
(11). Ayrica V2-V4 alani arasi projeksiyonlarda gozle-
nen moduler organizasyonun, V4 alani ile inferior
temporal lob arasinda da devam ettigi gosterilmistir:
V2'de ayr bolgelerle baglantili V4 bolgeleri, inferior
temporal lobda farkli bolgelerle iliskilidir ya da ayni
noron grubu tizerine konverje olmaktadir (35).

Ancak ventral kanalin P kanalinin, dorsal kanalin
ise M kanalinin devami oldugu gorust ile celisen bul-
gular vardir. Subkortikal M ve P kanallarinin birbirin-
den aynldigi kontras, renk, uzaysal frekans ve zaman-
sal frekans gibi modaliteler yoniinden ventral ve dor-
sal kanallar birbiri ile tam olarak ayrilmamakta, néron-
lar birbirine benzer yanitlar vermektedir ve iki kortikal
kanal arasinda baglantilar vardir.

V2 alaninda sitokrom oksidazla gosterilen ve
V1'in farkli islevsel bolgelerinden projeksiyon alan,
farkh fonksiyonlarla iliskili oldugu ileri siriilen acik,
koyu kahn ve koyu ince ¢izgi bolgelerinde bulunan
hiicrelerin yanit o6zellikleri birbirlerine benzerlikler
gostermektedir, acik, ince ve kalin cizgiler birbiri ile
baglantilidir (11, 27, 30).

Renkli gorme ve sekil algisindaki rolii nedeniyle
parvo kanalla iliskili oldugu ileri stiriilen V4 alaninda
harekete duyarli hiicreler de bulunmaktadir ve V4 ala-
nt hem parvo kanaldan hem magno kanaldan input al-
maktadir (16, 38, 43, 52).

V1 alaninda sitokrom oksidazla ortaya konan blob
ve interblob alan hiicreleri iki subkortikal kanaldan da
projeksiyon almaktadir (8, 10, 11, 16). Ekstrastriat
alanlar arasinda da karsilikli projeksiyonlar vardir. Or-
negin V4 alani ve magno kanalla iliskili olan V5 alani
arasinda yaygin baglantilar bildirilmistir (12, 16). V4
ve V5 alaninda bulunan hiicreler hareketin hizi, uya-
ranin boyu ve kontrast duyarhiligi acisindan birbirine
benzer ozellikler icermektedirler (38).

Maymunlarda gerceklestirilen lezyon deneyleri de
kortikal ve subkortikal kanallar arasinda birebir bag-
lantilarin olmachgini desteklemektedir. LGN parvose-
ltler tabakalarinin hasari sonucu olusan renk algisi bo-
zuklugu renkli gorme ile iliskili oldugu ileri stirtilen V4

alani hasariyla olusan renk algisi bozuklugundan fark-
lidir. Hareket analizinde rolii olan V5 alani lezyonu ile
ortaya cikan hareket 1lgisi bozuklugu zamanla diize-
lirken LGN magnoseliiler kanallarinin harabiyeti sonu-
cu olusan hareket algisi kaybi diizelmemektedir. Bu
durum kortekste hareket algisi ile iliskili tek bir alanin
olmadigini gostermektedir. LGN M tabakalarinin hara-
biyetinde V5 alani yanitlari onemli 6lctide azalirken P
tabakasi lezyonunda etkilenme ¢ok az olmaktadir. P
kanali hasarinda oldugu gibi ve M kanali hasarinda da
V4 alani yanitlan etkilenmektedir (53).

Sonu¢ olarak P ve M kanallari V1 alanina kadar
ayri kalmakla beraber korteksten itibaren dorsal yol ve
ventral yol her iki kanaldan ve karsilikli birbirinden in-
put almaktadir (13). Ancak LGN M tabakalari hasarin-
da dorsal kanalla iliskili bolgelerin aktivasyonunun
cok azalmasi, P tabakalari hasarinda dorsal kanalin et-
kilenmeyisi buna karsilik hem M hem de P tabakalari-
nin hasarinda ventral kanal yanitlarinin etkilenmesi,
subkortikal kanallarin kortikal kanallara asimetrik pro-
jeksiyonunu gostermektedir. Buna gore dorsal kanal
biytk olctde subkortikal M kanalindan input alirken
ventral kanal hem M hem de P kanalindan input al-
maktadir (40, 52, 53).

Tim bu bulgular kortekste farkli alanlarin P ve M
kanallarindan izole input almamakla birlikte farkl mo-
dalitelerin farkli alanlarda ve birbiri ile baglantili yol-
larda islendigini gostermektedir (16).

Dorsal ve Ventral Kanallarin Birbiriyle iliskisi:

Kortikal gorme alanlarinin karsihkli projeksiyonla-
ri ve posterior pariyetal bolge ile inferior temporal kor-
teks arasindaki karsilikli baglantilar nedeniyle dorsal
ve ventral kanallarin izole sistemler olmadigi soylene-
bilir (11).

Maymunlarda V5 alaninin 6n tarafi ve V4 alani-
nin, hem posterior pariyetal kortekse hem de inferior
temporal kortekse projekte oldugu gosterilmistir. An-
cak posterior pariyetal bolgeye ve inferior temporal
bolgeye projekte olan hicrelerin yerlesimleri farklicir
(43). Maymunlarda V4 ve V5 alaninin izole ve birlikte
lezyonunda, bu alanlarla iliskili renkli gorme, hareket
algisi, sekil algisi gibi modalitelerde gozlenen kayiplar
alana gore degisiklik gostermekle beraber hicbir mo-
dalitede tamamen bozulma gozlenmemistir (37).

Es parlak, renkli, hizh hareketli uyarilarla hareket
algisi bozulmakta, ancak hareket yavagladiginda hare-
ket algisi korunmaktadir. Burada yavas hareketin algi-
lanmasinda es parlak renkli uyarilara duyarsiz olan M
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sisteminin ve V5 alaninin degil, ventral kanalin rol al-
digi ileri stiriilmektedir. Hareketli uyarilarla V5 ve V4
alanlarindaki hiicre aktivasyonlarinin incelendigi bir
arastirmada, bellege dayanan hareket uyarisi ile V4
alaninda, hareket analizi ile ilgili oldugu ileri stirtilen
V5 alanina gore daha fazla aktivasyon belirlenmistir.
Bu sonuclar, hareket algisinda iki kortikal kanalin da
rol aldigini gostermektedir. Hareketin analizine tzel-
lesmis, hizli ileten, renk korti olan dorsal kanalin ha-
reketli uyarilarin anlik degerlendirmesi ile iliskili oldu-
gu ileri surtilmektedir. Bu kanalda ozellikle V5 alani
hareket analizinde rol almaktadir (17, 39). Ventral ka-
nalin ise hareketi hatirlamaya ve daha 6nceki durum-
larla karsilastirmaya yonelik olarak analiz ettigi belir-
tilmektedir. Harekete dayanan sekil analizi, yon karsi-
lastirma ve harekete dayanan tanima islevleri 6zellik-
le temporal lobla iligkili olabilir (39). Bu goruse gore
hareketli sekillerin taninmasinda V4 ve V5 alanlarina
projekte olan ventral kanalla iliskili V3 alani rol al-
maktadir (17, 20).

Posterior pariyetal korteksin uzaysal dikkatle ilis-
kisi vardir (5, 51). Aslinda hem inferior temporal kor-
teks ve V4 noronlarinin hem de posterior pariyetal
bolge noronlarinin uzaysal dikkatle iliskisi vardir (12).
V4 alani noronlarinin objeye dikkat sirasinda, objenin
parcalarinin uzaysal konumlarina farkli yanit veren
gruplar halinde organize olduklari gosterilmistir (54).
Ancak ventral kanal néronlarinin dikkat islevi objeye
yoneliktir, dorsal kanal néronlarinin dikkat islevi ise
uzaysal alanda verilecek yanita yoneliktir (12).

Sonug olarak, M kanalindan agirhkl uyar alan
dorsal kanal ve M ve P kanallarindan uyari olan vent-
ral kanallar, hiz, keskinlik, kontras, renk gibi ayri mo-
daliteler halinde kendilerine ulagan islenmemis uyari-
yi farkli sekilde ve farkli amaclara yonelik olarak isle-
mektedirler. iki sistemin de oryantasyon, uzayda yer
tesbiti, derinlik algisi gibi uzaysal bilgiyi analiz etme
ozellikleri vardir, ancak ventral sistem objenin sabit
ozelliklerine yonelik islem yaparken, dorsal sistem ob-
jenin gecici ozelliklerine yonelik islem yapmaktadir,
islevi gorsel alanin bitintni algilamaya yéneliktir.
Ventral sistem obje merkezli kodlama, dorsal sistem
gozleyici merkezli kodlama yapmaktadir (1, 11, 17).
Obje sekillerinin islenmesi sirasinda hem dorsal ka-
nalda hem de ventral kanalda aktivasyon gosterilmis-
tir. Objenin yerlesiminin analizi surasinda objeyi tani-
ma ile iliskili olarak ventral kanal da aktive olmakta,
objenin taninmasi sirasinda ise obje yerlesiminin de
analizine yonelik olarak dorsal kanal aktive olmakta-
dir (55).

Dorsal ve ventral kanallarin anatomik yerlegimi
organizmaya avantaj saglamaktadir. Milner ve Go-
odale isimli arastirmacilar, uzaysal gorsel algi ve ‘Ne-
rede’ analizi ile simirh bir dorsal kanaldan ¢ok, motor
fonksiyonlari da kapsayan bir pariyetofrontal sistemin
varhgini ileri stirmektedirler. Boylece primatlarda, in-
ferior pariyetal lobtille premotor ve prefrontal kortek-
sin buna komsu alanlari, hareketin gorsel kontroltine
rehberlik eden, objeye yonelmek icin gerekli duysal-
motor transformasyonlari gerceklestiren bir sistem
olusturmaktadir (51). Posterior pariyetal lezyonlu has-
talarda ve maymunlarda, uzaysal algida defektle bera-
ber gozlenen objeye yonelme, objeyi yakalamak igin
gerekli el hareketleri de etkilenmektedir. Posterior pa-
riyetal bolgenin frontal ve prefrontal motor alanlarla
ozellikle kollarin uzanmast, ellerin ulasmasi ve goz
hareketleri ile ilgili alanlarla yaygin baglantilari da bu
gortst desteklemektedir. Buna karsilik ayni aragtirma-
cilar, oksipitotemporal kanalin, anterior temporal lob-
la beraber objelerin gorsel taninmasi ve gorsel bellek
gibi islevlerle iliskili bir sistem olusturdugunu ileri stir-
mektedirler (1, 10, 12).

GORSEL SISTEM NEDEN ALT BOLUMLERE
AYRILMISTIR?

Gorsel algi, gortlenin kusursuz algilanmasina yo-
nelik olarak degil, amaca yonelik davranis sisteminde
hareketin duysal kontroltinti saglamak (izere evrimles-
mistir. Bu evrimlesme tehlikelere acik bir yasam stir-
diren canliya turtint stirdirme avantaji saglamistir.
Boylece dogay: milkemmel géren organizmalar degil
iyi avlanabilen ve tehlikeleri zamaninda farkedip ka-
cabilen organizmalar dogada varhigini korumustur.

Evrimsel olarak magno sistem parvosistemden da-
ha primitiftir. Muhtemelen primat éncesi memelilerin
tim gorme sisteminin homologudur. Bu durum bu
hayvanlarda gorsel sistemin amaciyla uyumludur. Ha-
reketin analizinde ve uzaysal algida 6zellismis bir sis-
tem organizmaya avlanma ve av olmama yontinden
avantaj saglar. Yanlizca primatlarda iyi gelismis olan
P sistemi ise objelerin sekilleriyle, renkleriyle ilgili da-
ha detayli bilgi vermekte ve gortintiiyi zenginlestir-
mektedir. P sistemi detayli analiz ve tanima gibi daha
yiiksek fonksiyonlarla iliskilidir. insanlarda sekil tani-
ma ile iligkili alanlar maymunlardaki es degerlerinden
daha genistir (34).

iki alt bolim halinde evrimlesme, farkli yonlerin
farkli yollarda daha hizli ve kolay tasinmasini ve ana-
lizini saghyor olabilir. Ayrica her sistem 6zellestigi
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yonlerle ilgili olarak daha kolay gelisebilir (15, 16).

Gunduz gorme ile ilgili koni ve gece gorme ile il-
gili basil fotoreseptorlerinin evrimlesmesi ile gorsel sis-
temin duyarh oldugu aydinlanma siddeti araligi genis-
lemistir. M ve P kanallarinin evrimlesmesi ile benzer
sekilde gorsel sistemin duyarli oldugu modaliteler art-
mistir. Bu modalitelerin birden fazla kanal gerektirme-
sinin nedeni ise modalitelerin 6zelliklerinden ileri ge-
liyor olabilir. Ornegin sekil algisi yiiksek uzaysal ¢o-
ziimleme gerektirir, yiiksek uzaysal ¢oziimleme ise
ancak kiigiik reseptif alanlarla saglanabilir. Ote yan-
dan duragan uzaysal informasyonun iletimi, uyariya
stirekli sekilde yanmit veren hiicreleri gerektirir. Renkli
gorme ise farkli uzaysal yerlesimli konverje olmayan
hiicrelerle gerceklestirilebilir. Ancak bu 6zelliklere sa-
hip bir sistem zamansal ¢éziimleme yetenegini kisit-
lar. Zamansal ¢oziiniirligiin yiiksek olmasi, gegici ve
hizli yanit veren, biiyiik reseptif alanli ve daha fazla
konverje olan bir sistemi gerektirir. Boylece gorsel sis-
tem gorsel alginin zamansal ve uzaysal yonlerini ayri
kanallarda igleyen bir sistem olarak evrimlesmistir
(16).

GORSEL SISTEMDE BUTUNLESTIRME:

Paralel yollarda islenen ayri modaliteler, tam bir
gorsel algi icin buttnlestirilmelidir (2, 3, 56). Biitiinles-
tirme, bir goriintiiniin islenmesi bittikten sonra degil,
gortntliniin analizi islemleri sirasinda birbirine bag-
lantili 3 basamakta gergeklestirilir (20).

ilk islem basamaginda hiicrelerin reseptif alanlari
giderek biiylir ve gorme alaninin gitgide daha biiyiik
pargalarindan informasyon toplanir (2, 3, 36). Gorsel
sistemde en biiyiik reseptif alana sahip hiicreler inferi-
or temporal korteks ve posterior pariyetal kortekste bu-
lunur (12, 19).

ikinci islem basamag birinci islemle ayni zaman-
da olmaktadir. Bu basamakta hiicreler gitgide daha
kompleks ve spesifik uyarilara duyarli hale gelmekte-
dirler. Ornegin inferior temporal korteks hiicreleri V4
alani hticrelerine gore, V4 alani V2 alanina gore, V2
alan1 V1 alanina gore, V1 alani lateral genikulat hiic-
relerine gore daha kompleks uyarilara yanit vermekte-
dir (13, 19, 27, 36).

Ugtincii islem basamaginda, renk, bigim, hareket
gibi degisik gorsel modalitelerle ilgili degisik kortikal
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alanlardan gelen sinyaller buttnlestirilir (3). Gorsel ka-
nallar boyunca giderek belirli modalitelere 6zellesen
bitiin alanlarin projekte oldugu en (st diizeyde bilis-
sel ozelliklere sahip tek bir alan gosterilememistir. An-
cak ozellesmis alanlar birbirleri ile yaygin olarak bag-
lantilidir (6rnegin V4 ve V5 alani arasindaki, inferior
temporal bolge ve posterior pariyetal bolgeler arasin-

. daki baglantilar gibi) (20). Bu nedenle biitiinlestirme-

nin, sinyallerin tek bir kortikal alan {izerinde biraraya
getirilmesi ile degil; birbirine uzak alanlardaki, biitiin-
lestirilen algi ile ilgili hiicrelerin es zamanl aktivitesi
sonucu gercgeklestigi dustiniilmektedir (3, 20, 56).

Gorsel alginin, dikkatin odaklandigi goriinti ile
bellekte depolanmis hayalin birlesiminden olustugu
ileri stirilmektedir. Odaklanmis dikkat, uzaysal segici
spot 15181 gibi goriintiideki objelere yoneltilir. V1 ala-
ninda dikkatin odaklandigi goriintd, farkli modaliteleri
analiz eden kortikal gorsel alanlarda iglenir ve bu alan-
lardaki aktive néron gruplarinin olusturdugu bir kalip
ortaya cikar. Eger bu aktivasyon kalibi depolanmis bir
bellek kalibina benziyorsa tanima gerceklesir. Bu islev
sirasinda ilgili tim gorsel alanlar arasinda ileriye ve
geriye dogru stirekli bir aktivasyon s6z konusudur (57,
58). Ayni sekilde, gorsel sistemde reseptif alanlarin
posterior pariyetal ve inferior temporal kortekse dogru
giderek buytimesi, uyarinin lokalizasyonu bilgisinin
kaybolmasina neden olmaktadir. Uzaysal algi icin de
stirekli geriye-ileriye dogru baglantilarla informasyon
kaybi engellenmektedir (20).

Baglantili paralel sistemlerde, sistemlerin tek bas-
larina ortaya ¢ikaracaklar butiinden farkli bir bitiin
elde edilir. Gorsel sistem, cesitli alanlardan gelen in-
formasyonu basitce toplamaz. Bunun yerine, gorsel
uyariyi kodlarken, aktif bir sekilde uyariyi olusturan
parcalara sadik kalmaz. Gorme alanindaki tamamlan-
mamis sinirlar, alanlar, beyin tarafindan doldurulmak-
tadir. Ornegin kor nokta zemin olarak algilanir. Bu
olay sekil tanimada 6nemlidir. Tamamlanmanmis bir
seklin beyin tarafindan algilanmasi igin eksik bolgele-
rin doldurulmasi gereklidir. Bu, aktivasyonun uyar al-
mayan bolgelere yayilmasi anlamina gelmektedir. Bir-
biri ile baglantili sistemlerde boyle bir islem olasidir.
Boylece beyin sinirli bir informasyonu global hale ge-
tirebilmektedir (59).
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