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Hayvanlarda Evrimsel Siire¢
Boyunca Ortaya Cikan Cesitli
Propriyoseptorler

Various Proprioceptors that
Emerged During the Evolutionary
Process in Animals
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Giinliik yasam aktivitelerinin yapilabilmesi i¢in hareketin esgiidiimii elzemdir.
Uzayda viicut pozisyon ve hareket duyusu olan propriyosepsiyon genellikle bilingli
degildir ve hareketin kontrolii i¢in insanlarda kritik bir dneme sahiptir. Neredeyse
tiim hareketli hayvanlarda viicudun kontrolii i¢in propriyoseptif geri bildirime ger-
eksinim duyulur.

Son 500 milyon yilda omurgalilarda biiyiik bir gesitlilikte uzuvlarin evrimlestigi
gozlenmektedir. Dogada ekstremiteli hayvanlarin propriyoseptif duyuyla ilgili ben-
zesen kisitliliklara (segilim baskilarina) maruz kalmasi benzer evrimsel ¢oziimlere
yol agmis olabilir. Bu kisitliliklar sonucu, farkl tiirlerde benzer 6zellikler gosteren
kimi ortak bir atasal yapidan evrimlesmis, kimi ise evrim agacinin ayri bir dalinda
farkl bir siire¢ (konvergent evrim) sonucu gelismis ¢esitli propriyoseptorlere ras-
tlanmaktadir. Baliklardaki homolog propriyoseptif yapilarin kesfi propriyoseptif
duyunun sudaki yasamdan karasal yasama geciste ugradigi islevsel degisimi ka-
vramamiza yardimet olurken, boceklerdeki analog propriyoseptif yapilarin kesfi ise
ekstremiteli hayvanlarin benzesen kisitliliklara karst evrimsel siirecte kazandiklart
ve konvergent evrime bir 6rnek teskil eden benzer 6zelliklerini anlamamizi saglar.
Milyonlarca yillik evrimsel siiregte hayvanlar dlemi boyunca goriilen morfolojik
ve islevsel propriyoseptor g¢esitliligini olusturan ¢esitli modifikasyonlar meydana
gelmistir. Bu propriyoseptif mekanizmalarin ¢aligilmasi ekstremitelerdeki propriyo-
septif sistemlerin evriminin anlagilmasinda 6nem tagimaktadir.

Anahtar Kelimeler
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ABSTRACT

Coordination of movement is essential for performing ac-
tivities of daily living. Proprioception, the sense of body
position and movement in space, is usually not conscious
and is critical for the control of movement in humans.
Nearly all mobile animals require proprioceptive feedback
for the control of the body.

Over the last 500 million years, vertebrates have evolved a
great diversity of limbs. In nature, animals with limbs may
have been exposed to similar constraints on propriocep-
tive sensation, which may have led to similar evolutionary
processes. As a result of these constraints, various pro-
prioceptors with similar characteristics are found in differ-
ent species, some of which have evolved from a common
ancestral structure and some of which have developed
as a result of a different process in a separate branch of
the evolutionary tree. The discovery of homologous pro-
prioceptive structures in fish helps us to understand the
functional change that proprioceptive sense underwent
during the transition from aquatic to terrestrial life, while
the discovery of analogous proprioceptive structures in in-
sects allows us to understand the similar characteristics of
limbed animals that they have acquired in the evolutionary
process in response to similar constraints and that serve as
an example of convergent evolution.

Over millions of years of evolutionary time, various mod-
ifications have occurred that have produced the morpho-
logical and functional diversity of proprioceptors seen
throughout the animal kingdom. The study of these pro-
prioceptive mechanisms is important for understanding
the evolution of proprioceptive systems in the extremities.
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Biological Evolution, Proprioception, Muscle spindle,
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GIRIS

Hareketin koordinasyonu dogada canlilarin besin arama,
tehlikeden kagma ve kendini savunma gibi islevleri yer-
ine getirebilmeleri i¢in hayati 6nem tagimaktadir. Banks,
hareket ve postiiriin kontroliiniin fevkalade kompleks
oldugunu sdylemistir (1). Biz ozellikle miizisyenlerin
enstriimanlarla karmasik hareketleri neredeyse kusursuz-
ca gerceklestirdigini gordiigimiiz anlarda bunun farkina
variriz. Miizisyenlerin dogustan gelen yeteneklerine ek
olarak, bu becerileri kazanmalarinin ve siirdiirmelerinin
ancak uzun yillar siiren pratiklerle miimkiin oldugunu
biliriz. Bizim kendi eylemlerimizi boyle diisinmemem-
iz ise 6grenme siirecindeki farkindalik seviyemizin daha
diisiik olmasindan kaynaklanmaktadir. Ancak temelde
bizim de giinliik hareketlerimiz tipki mizisyenlerin en-
striimanlarini kullanirken oldugu gibi siirekli geri bildirim
saglayan bir mekanizmaya gereksinim duymaktadir (1).
Postiir ve hareketin kontroliinde kritik olan bu mekaniz-
maya propriyosepsiyon denir (2).

Gorme ve duyma gibi gelencksel duyular dig gevreyi
gozlemleyip insanlar arast ortak duyusal tecriibeler
saglarken, uzayda viicut pozisyonu ve hareket duyusu
olan propriyosepsiyon ise temelde kisiseldir ve sinirsel
siireglerin gogunda bilince ulasmadan galisir. Propriyosep-
tif duyunun insanin bir bedene sahip olma deneyimi i¢in
ne kadar kritik oldugunu 19 yasinda nadir bir otoimmun
hastaliga yakalanan lan Waterman’in durumu gostermistir.
Duyusal ndronlarina hasar veren bu hastalik onu viicudun
hareket ve pozisyon hissinden mahrum birakarak hare-
ketlerinin esgiidiimiinde tam bir yetersizlige sebep olmus-
tur. lan istemli olarak kaslarini kullanabilse de propriyo-
septif geri bildirimin eksikligi nedeniyle ayakta durmak
veya yiirlimek gibi giinliik davranislar1 gergeklestirmesi
imkansiz hale gelmistir (3).

On dokuzuncu yiizy1l fizyologlar1 6zellesmis propriy-
oseptorlerin  varligindan habersizlerdi, ancak Charles
Bell’e atfedilen bir terim olan ‘kas hissi’nin kdkeni hak-
kinda tartismiglardir. Zamanin bazi Alman fizyologlari bu
kas hissinin (Muskelsinn) tamamen santral sinir sistemi
kokenli oldugunu ve beynin motor komutlar: dikkatli bir
sekilde hesaplayarak viicut pozisyonunu izledigini one
stirmiislerdir (3). Daha sonra Charles Sherrington duy-
usal afferentlerin periferik kaynagi oldugunu gostermis
ve bunlarin kas kasilmasina etkileri hakkinda nihai bul-
gular saglamistir. Sherrington ‘Propriyosepsiyon’ terimini
ortaya atmis ve bu terimi viicudun disindan kdken alan
uyartlarin farkindaligr olan ‘dissal duyu (exteroception)’
ve organlardan gelen duyu olan ‘igsel duyu (interocep-
tion)’dan ayirmistir (3-5). Hem omurgali hem de omur-
gasiz canlilarda bulunan propriyoseptorler canlilar arasin-
da yapisal olarak biiyiik farkliliklar gosterir.

Insanda propriyoseptif duyu sinyalinin iiretilmesinde rol
alan reseptorler cilt, eklem ve kaslarda bulunmaktadir (6).
Hareket sirasinda cilt, hareket halindeki eklemin etrafin-
daki genis bir deri alaninin reseptorlerini aktive eden ger-
ilme ve sikismaya maruz kalir (7).



Eklemlerde Ruffini sonlanmalari, Pacini korpiiskiilleri ve
miyelinsiz serbest sinir sonlanmalart bulunur. Bu propri-
yoseptif mekanoreseptorler bulunduklari eklemlerde agi,
yon ve hareket hizi degisimlerine yanit verirler. Cogu hizli
adapte olan reseptorlerdir. Eklem agisini, yoniinii ve hare-
ket hizin1 hesaplamak i¢in eklem reseptorlerinden gelen
sinyaller, kas igciklerinden ve Golgi tendon organlarindan
gelen sinyallerle biitiinlestirilir. Bu reseptor tiirlerinden bir-
inin eksikligi durumunda propriyoseptif duyu algisi diger
reseptorlerden ¢ikan enformasyon ile telafi edilebilir (8).

Kas dokusunda bag doku igine alinmig birka¢ adet mod-
ifiye kas lifi tipi bulunur. Bunlara intrafuzal lifler denir.
Bu lifler kasin diizenli kasilabilir birimleri olan ekstrafu-
zal liflere paralel olarak yerlesmistir. Kas igcikleri kasin
boyunun uzamasiyla uyarilirlar ve kas boyundaki degisim
hizina duyarlidirlar. Bu uyarilmanin sonucu olarak kas
igcikleri hareketin hizi ve kasin statik durumdaki boyu
hakkinda enformasyon saglarlar (8).

Golgi tendon organlari, kas-tendon bileskelerinde bulu-
nan Ozellesmis propriyoseptorlerdir. Ekstrafuzal liflere
seri olarak yerlesmislerdir. Bu yiizden kas igciklerinden
farkli olarak eklem acgist degismese bile kas kasilmasi ile
uyartlirlar. Golgi tendon organlar1 tendondaki gerginligi
6lgerek bir kas tarafindan iiretilen kuvveti kodlayan sin-
yaller tretirler (8).

Her iki reseptor birlikte kasin statik ve dinamik duru-
mu hakkinda biitiinlesmis bir tanim saglarlar. Bu tanim,
mekanik uyaranlarin propriyoseptif mekanoreseptorler
tarafindan alinip, afferent yollarla iletilen bir noral sinyale
doniistiiriilmesi sonucu olugmaktadir (9).

Propriyosepsiyon, klinik ¢aligmalarda statik ve dinamik
olmak iizere ikiye ayrilabilir. Statik propriyosepsiyon,
kisinin bir ekleminin bulundugu pozisyonun farkinda ol-
masini miimkiin kilar. Dinamik propriyosepsiyon ise bir
hareketin yonii ve hiziyla ilgili néromiiskiiler sistem geri
bildirimini saglar (10).

Propriyoseptif duyu, bilingli ve bilingdisi olmak iizere iki
bilesene sahiptir. Bu iki bilesen genelde birlikte ¢alisirken
temelde bilingdis1 propriyosepsiyon kas reflekslerinin
diizenlenmesinde ve viicut postiiriiniin korunmasinda
gorev alip hareketlerin kontroliine yardimci olur (11).
Bilingli propriyosepsiyon ise kisinin karanlik bir ortamda
dengesini koruyarak yiiriimesi gibi gilinliik eylemlerinde
ve spor aktivitelerinde propriyoseptif duyunun bilingdisi
bileseni ile birlikte g¢alisir. Hedefe yonelik hareketler-
in ve istemli davraniglarin diizenli ve etkili bir sekilde
gerceklestirilmesini saglar (12). Bu iki bilesenden kay-
naklanan sinyaller santral sinir sistemine ayri yolaklarla
tasinsa da hareketin kontroliinde birlikte gorev alirlar.
Hareketlerin koordinasyonundaki temel gérevi goz oniine
alindiginda propriyosepsiyon duyusunun, sadece ileri me-
melilere 6zgii bir duyu olmamast sasirtict bir sey degildir
(13). Cesitli canlilardaki propriyosepsiyon duyusunun te-
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melinde yatan reseptorler ise birbirlerinden 6nemli 6l¢iide
farklilik gosterse de son 80 yildir yapilan karsilagtirmali
anatomi ¢aligmalari ekstremiteli hayvanlarin birgok ortak
kisitlilikla karst karstya kaldigini ve propriyoseptif noral
kodlama konusunda benzer evrimsel ¢oziimlere ulagilmis
olabilecegini gdstermistir. Neredeyse tiim hareketli hay-
vanlar viicutlarini kontrol etmek igin propriyoseptif geri
bildirime gereksinim duyarlar (3). Bu propriyoseptif geri
bildirimin aksatilmasinin ise hareket kaliplarini bozdugu
kurbaga, fare, kedi, be¢ tavugu ve insanlarda gosterilm-
istir (14-21).

Omurgahlarda Propriyoseptorler

Son 500 milyon yilda, omurgalilarda ¢ok biiyiik g¢esitli-
likte uzuvlarin evrimlestigi goézlenmektedir. Bu uzuvlar
hem motor hem de duyusal olarak c¢ok ¢esitli iglevlere sa-
hiptir. Tetrapodlarda eller; kavrama, timar yapma, av ya-
kalama, savunma ve nesnelerin sertligini, yumusakligini
degerlendirme gibi envaigesit igsleve sahiptir. Birgok tet-
rapod tilirlinde 6n ayagin distal kismi hareket etmek igin
de kullanilir. On ayak karasal dort ayaklilarda oldugu gibi
kimi tiirlerde arka ayaga benzerken, yarasa ve kuslarda
goriildiigii gibi arka ayaktan 6nemli 6l¢iide farklilik gos-
terebilir (22).

Kas iskelet sisteminin ve ekstremite hareketlerinin evrimi
yogun ilgi ¢ekmistir. Ancak fosil izlerinden ¢ikarim yap-
arak ylriiylis oriintiilerinin tahmin edilmesi miimkiin olsa
da fosillesmenin temel olarak sert dokularda ve iskelet
yapilarinda olmas1 taze dokuda dahi calisilmasi zor olan
bu konunun anlagilmasini geciktirmistir (22).

Cilt ve eklem reseptorlerinin yani sira tetrapodlarda pro-
priyoseptif duyunun ana kaynagi iskelet kasindaki me-
kanoreseptif son organlar olan kas igcikleri ve Golgi ten-
don organlaridir (2).

Kas igcikleri karasal omurgalilarin tamaminda goriliir
(23). Bu kas igcikleri 6zellikle hassas propriyoseptif duyu
gereken bolgelerde yogun oldugundan, farkl: tiir canlilar-
da kas igciklerinin yogunluk dagilimi farklidir. Bununla
birlikte kas igciklerinin her birindeki intrafuzal lif sayist
ve morfolojik yapilari da farkli hayvan tiirlerinde farklilik
gosterir. Maeda ve ark., baliklarda, kertenkele ve yilan-
dakine homolog olan ve tek bir intrafuzal lif igeren kas
igcigi yapisini gostermistir (24). Bu agidan; kapsiiliiniin
icinde birden fazla lif (¢ekirdek torbasi 1, ¢ekirdek torbasi
2 ve ¢ekirdek zinciri lifleri) igeren memelilerden farklilik
gosterdigini ortaya koymuslardir (25). Cekirdek torbasi 1
lifleri propriyoseptif duyunun dinamik alt modalitesinin
degerlendirilmesine aracilik ederken, ¢ekirdek torbasi 2
ve ¢ekirdek zinciri lifleri ise statik alt modalitenin deger-
lendirilmesinde rol alirlar (1).

goriilmistiir. Baliklar dahil neredeyse tiim omurgalilarda,

el |



VNCRBTIBPIPIRPA Yesil E. ve ark.

kas igciginin i¢ ve dis kapsiil olmak iizere ayni kapsiil
yapisina sahip oldugu one siirilmistiir (23, 26, 27).
Omurgalilarda intrafuzal kas liflerinin uzunluk ve gap
acisindan tiirler arasinda ve kas gruplari arasinda farklilik
gosterdigi ve bunun genetik olarak kodlandig: ortaya kon-
evrimsel siire¢ boyunca karaya ¢ikis ve adaptasyon siire-
cinde canlilara avantaj saglamig olabilir. Kas igciklerinin
Ozellesmis fuzimotor sistem tarafindan diizenlenmesi,
merkezi sinir sistemi tarafindan yapilan motor kontrolde
onemli yere sahiptir (28). Bu diizenleme, kas igciklerinin
hareket sirasinda kasin farkli uzunluklarinda dahi me-
kanik duyarliliga sahip olmalarint saglar (29). Fuzimo-
tor aksonlar, intrafuzal lifleri innerve ettigi bilinen gama
motor nérondan veya ekstrafuzal kaslart innerve edip

saglayan alfa motor nérondan kdken alabilir (30, 31).

Gama Motor Niron
Statik Dinamik Gl

Duyusal Lifler

» la Grup 2

yarliligi hem ekstrafuzal hem de intrafuzal liflere inner-
vasyon saglayan beta motor noronlarla diizenlenirken,
motor sisteminin daha kompleks oldugu memelilerde
ise beta motor ndronlarin disinda gama motor néronlar
da bulunur (Sekil 1). Gama motor noéronlarin, alfa mo-
tor noronlar ile ortak bir onciil hiicreden koken alip daha
sonra farklilastigi bilinmektedir. Alfa motor ndronlar
ekstrafuzal kas liflerini uyarirken, gama motor néronlar
intrafuzal lifleri innerve ederler. Sadece intrafuzal lifler-
in innervasyonu i¢in 6zellesmis olan gama motor ndron-
lar, evrimsel siiregte en gelismis halini memelilerde alir
ve hareketin koordinasyonunda kritik bir rol oynar (31).
strafuzal kas liflerinden bagimsiz olarak diizenleyen bir
gama fuzimotor sistemin ortaya ¢ikmasi, kas tonusunun
kontroliinde ve kompleks hareketlerin diizenlenmesinde
evrimsel bir avantaj saglamis olabilir.

Alfa Motor
Niron
)

Beta Motor

: L~ Niron

Ekstrafuzal Lif

intrafuzal
Lifler

Sekil 1. Memelilerde motor noron alt tipleri ve innervasyon ozellikleri Stifani (2014)’den degistirilerek alinmstir (32).

Memelilerde Propriyoseptorler

Memelilerde iskelet kasinin kapsiilli duyusal son or-
ganlarinin tamami mekanoreseptorlerden olusmaktadir.
En kompleks olani kas uzunlugunun dinamik ve statik
bilesenlerine yanit veren ve segici olarak fuzimotor néron-
larla modiile edilebilen kas igcigidir. Daha az karmagik
olan mekanoreseptor ise gerimi saptayan tendon organidir.
Yapisal olarak ¢ok daha basit olan ve muhtemelen sayica
daha az olan mekanoreseptorler ise basing ve vibrasyona
duyarli Pacini ve Paciniform korpiiskiilleridir (33-35).
iskelet kasindaki en 6nemli propriyoseptorlerden biri olan
kas igcikleri bir bedene sahip olma hissinin olusmasin-

| B

da onemli bir rol alir (36). Mezodermden koken alan
kas igciklerinin olusumu embriyonik dénemde baslar ve
farklilagsmasi sinirsel innervasyona ihtiya¢ duyar. Dogum-
dan sonra on dokuzuncu veya yirminci giinde siyatik sini-
gelmedigi goriilmiistiir (37). Insanda intrafuzal liflerin,
ekstrafuzal liflerden farklilagsmasinin intrauterin gelisimin
on birinci haftasina kadar gergeklesmedigi anlagilmigtir
(28). Memeli iskelet kasinda yaygin sekilde bulunan fuzi-
form sekilli kas igciklerinin her biri 2-10 tane liften olusur
ve ince bir bag doku kapsiilii ile ¢evrelenmis bir sekilde
cizgili kasa iki ugtan tutunur.
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Ekstrafuzal Kas Liflerinden Olusan
Bir Fasikiilii intrafuzal Kas Lifleri

Statik Gama
Motor Niron

Cekirdek Zinciri Lifleri

Statik Cekirdek
Torbasi Lifleri

Grup la ve 2 afferent

Kas igcigi

lifleri sonlamr

Grup 2 Afferent

Grup 1a Afferent

Dinamik Cekirdek
Torbas: Lifleri

Motor Niron

Sekil 2. Memeli kas igcigi yapisi ve sinirsel innervasyonu Santuz ve Akay (2023)’dan degistirilerek alinmistir (21).

Intrafuzal lifler kasin kontraktil gerimini iireten ekstrafu-
zal liflerle kiyaslandiginda onlardan daha kiigiiktiir (28).
Cekirdek zinciri lifleri olarak bilinen daha kiigiik lifler ve
cekirdek torbasi lifleri olarak bilinen daha biiyiik lifler
olarak iki farkli boyuta sahiptirler (Sekil 2). Dinamik
gama motor noron aksonlar ¢ekirdek torbasi 1 intrafuzal
liflere innervasyon saglarken, statik aksonlar ise ¢ekirdek
torbast 2 ve ¢ekirdek zinciri liflerini innerve eder ve bu
kas igciklerinin duyusu grup la ve grup 2 afferent liflerle
taginir (Sekil 1) (1, 28).

(primer sonlanma) duyuyu dinamik, daha ¢ok yan hatta
tutunmus olan grup 2 lifleri (sekonder sonlanma) ise statik
olarak kodlar (2). Kas igciklerinin afferent sonlanmalari
kasin gerilmesi veya intrafuzal liflerin kontraksiyonu ile
uyarilirlar (38).

Tendon organi fuziform sekilli, innervasyonunu saglayan
sinirin perinéryumundan tiiremis ¢ok katli bir kapsiille
cevrelenmis, norotendinéz bir yapidir. Miyotendindz
bileskede kaslara seri baglidir ve kasilma kuvvetini
ornekler. Aktif olarak bu kaslar tarafindan iretilen kuv-
vete, disaridan uygulanan pasif kuvvetten ¢ok daha has-
sastir (Sekil 3) (39). Tendon organiyla iliskili olan kasta
iiretilen kuvvet, tendon liflerinde gerilmeye yol acar ve bu

gerim duyusal sonlanmalara taginip onlar1 deforme ederek
gerilime hassas iyon kanallarmin agilmasina sebep olur.
Burada olusan sinyal grup 1b afferent lifleriyle tasinir ve
kedilerde bunlarin ¢ogunlugu sadece tek bir tendon or-
ganinda sonlanir (1).

Insanlarda yapilan genis veri setine sahip ¢alismalar-
yogunlugu, tiim diger bolgelerden yiiksek bulunmustur.
Cok daha az veri olmasina ragmen tendon organi yogun-
lugunun kaslar arasindaki farkliligin1 gosteren benzer
calismalar da vardir. Ancak tendon organi yogunluk fark-
lar1, kas igciklerindeki yogunluk farklariyla iliskisizdir ve
bu konudaki islevsel adaptasyon argiimanini giiclendirme-
ktedir (1).

Kas igcikleri, 6zellikle hassas propriyoseptif duyu gerek-
en yerlerde yogundur. Ornegin baslikli sebeklerde (Maca-
ca radiata) elin intrinsik kaslarinda kas igciginin yiliksek
yogunlukta bulunmasi ince hareketlerin yapilmasindan
sorumluyken, insanlarda ve kedilerde, bas pozisyonuyla
ilgili enformasyonda 6nemli rol oynayan ense kaslarinda
kas igcikleri yogundur (40). insanlarda ve kedilerde daha
la olmasi, ince ayarda kiigiik kaslarin daha ¢ok rol almasi-
na baglanmistir (41).
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Golgi Tendon Orgam

Efferent Alfa Motor Niron

Grup La Afferent

Sekil 3. Memelilerde kas igcigi ve Golgi tendon organi duyusal innervasyonu Biewener ve Patek (2018)’ten degistirilerek alinmstir (39).

Kuslarda Propriyoseptorler

ne derece farklilik gosterdigi hakkinda pek az bilgi vardir
(23, 44-46). Kuslarda kas igciginin morfolojisi memelile-
lif iceren bir kapsiille sarilmistir, duyusal ve motor inner-
vasyon almaktadir (23). Ancak bu intrafuzal lifler meme-
lilerdeki gibi ¢ekirdek torbasi ve ¢ekirdek zinciri olarak
siniflandiritlamamaktadir (23).

melilerden bile yiliksek olmasinin, evrimsel bir avantaj
saglamis olabilecegi diisiiniilmektedir (23, 47, 48). iki
basima diisen intrafuzal lif sayisindaki degiskenliktir. U
ve daha az sayida intrafuzal lif iceren kas igcikleri kuslar-
da yayginken, memelilerde pek sik rastlanmamaktadir (43,
48-51). Tek lif iceren kas igciklerinin kuslardaki gorece
yogunlugu, onlarin siirlingen atalarinin mirasi olarak yo-
rumlanmistir (23). Cilinkii siiriingenlerin bir iiyesi olan

Bs

dorsi (ALD) kasinda rastlarken, hizli posterior latissimus
dorsi (PLD) kasinda boyle bir yap1 bulunamamisgtir (46,
ALD kasinda kas igcikleri esit bir sekilde dagilmigken, hi-
zli PLD’de ise belirli noktalarda yogunlagmislardir (46).

Siiriingenlerde Propriyoseptorler
galilarda en erken tanimlanan kas reseptdrlerindendir (55,
56). Yapisal olarak memeli kas igciklerinden basit olan

yapilar1 hakkinda kullanislt ipuglar verse de, diger canli
gruplarina kiyasla siirlingen kas igcigi iizerinde gorece az
calisma yapilmistir (60). Yilanlarda kas i¢inde bulunabilen
Tonik tip temel olarak gerilmenin genligine duyarhidir ve
kas kasilmasinin statik bilesenine ait enformasyonu tasir,
fazik tip ise daha ¢ok gerilme hizina duyarlidir ve dinamik
bilesene ait enformasyonu tasir (60). Amfibilerdeki intra-
fuzal motor innervasyonun anatomik diizenlenmesinin
siiriingenlerde de korunmasi, bu iki canli grubu arasindaki
evrimsel akrabalik iligkilerini diisiindiirmektedir (54).



Amfibilerde Propriyoseptorler
flkel hayvanlarda hareketin diizenlenmesinde propriy-
oseptif duyu 6nem arz eder (14, 61). Kurbagalarda kas

yapilardan kaynaklanan duyusal geri bildirimlerin, kur-
bagalarda ¢ene-dil koordinasyonunda 6nemli oldugu 6ne
stiriilmistiir (63). Bu kasin beslenme sirasinda genio-
glossus tarafindan saglanan dil uzatma iglevine de katki
verdigi iddia edilmistir (64, 65). Hatta submentalis kasinin
denervasyonunun kurbagalarda beslenme sirasindaki nor-
mal dil zamanlamasimi etkiledigi goriilmiistiir (66). Bu
zamanlamanin ve ¢ene-dil koordinasyonunun dil epitelin-
den kaynaklanan duyusal uyarilarla saglandigini gésteren
calismalar da vardir (67, 68).

Kurbagalarda semitendinozus, iliofibularis ve sartorius
calismada; memelilerdeki alt tiplerle kiyaslanabilir 6zel-
liklere sahip ve iki ¢ekirdek torbasi, iki ¢ekirdek zinciri
olmak tizere dort tip intrafuzal kas lifi tanimlanmistir (69).
Bu intrafuzal kas lifleri, ekstrafuzal liflere gore daha yavas
kisalip daha zay1f bir kuvvet tiretmektedir. Kas igcigi isle-
vinin yerine getirilebilmesi i¢in intrafuzal kas liflerinin
kontraktilitesinin beta motor néron ile siirekli kontrol al-
kaynakl1 geri bildirim sinyalleri de azalir (70). Bu geri
bildirimde rol alan, memelilerde primer ve sekonder ol-
mak iizere iki tlir olarak tanimlanan duyusal sonlanmalarin
kurbagalarda sadece tek tip oldugu gosterilmistir (71).

Baliklarda Propriyoseptorler

Baliklarda tetrapodlardaki 6n ayagin homologu olan pek-
toral yiizgecin temel olarak hareket, ylizme ve manevra-
da rol almasina karsin yiyecek arama, savunma, av igin
sosyal is birligi baglatma ve yavru bakimi gibi bambaska
gorevleri de bulunur (72). Pektoral ylizgeclerin baliklar-
da propriyoseptif sensorler olarak goérev yaptigi One
stiriilmiistiir (73). Onceki birgok calisma baliklarin kas

Kas iﬁt‘iﬁi

Eklem
Reseptorleri

N
Golgi -n...,;’/\
\

Oream
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daki kas igciklerine benzer; memeli, kus ve amfibilerdeki
kas igciklerinden ise farklidir. Bu farklilik kas igcikleri-
nin igerdigi intrafuzal liflerin tipi ve sayisindan kaynak-
lanmaktadir (23, 25, 27, 55, 57). Kapsiil yapist ise i¢ ve
dis kapsiil olarak ayrilmasi bakimindan tiim omurgalilarda
benzer bir yap1 gosterir (26).

Kas igciginin yani sira baliklarda pektoral yiizgec, pelvik
yiizgeg, yanal ¢izgi organindan gelen uyarilarla; vestibiiler
ve gorsel uyarilarin sensdrimotor aga entegre olarak mo-
tor kontrole yardimci oldugu 6ne siiriilmiistiir (75).

Isin yiizgecli baliklardaki pektoral ve pelvik yilizgeclerin,
omurgalilardaki 6n ve arka ayaklarin homologu oldugu
diistiniildiiglinde bu yapilarin propriyoseptif mekanizma-
lariin  ¢alisilmasi, ekstremitelerdeki  propriyoseptif
sistemlerin evriminin anlasiimasinda &nem tasir. Ozel-
likle baliklardaki homolog propriyoseptif yapilarin kesfi,
propriyoseptif duyunun sudaki yasamdan karasal yasama
geciste ugradigi yapisal ve islevsel degisimi kavramamiza
yardimet olabilir. Ayn1 zamanda baliklardaki néromekan-
ik sistemlerin, propriyoseptif girdiyi hareketin optimi-
zasyonunda nasil kullandigini bilmek; su alt1 cihazlarinin
gelistirilmesine katkida bulunabilir (75).

B) BOCEKLERDE PROPRiYOSEPTORLER
Memeli ve boceklerdeki farkli sinir sistemi yapilarinin
karsilastirilip, boceklerdeki propriyoseptif duyunun kas,
tendon ve eklemlerde bulunan {i¢ propriyoseptor lizerin-
den tartigilmasi, evrimsel olarak uzak akraba iki canlida
ortak davranigsal kisitliliklar sonucu gelismis olan ve
farkli mekanizmalar igeren analog ¢ozlimleri daha iyi an-
lamamizi saglayacaktir.

Femoral Kordotonal €
Organ

Campaniform

Sac Plakalan
Sensilla .

Sekil 4. Memeli ve boceklerdeki propriyoseptorlerin karsilagtirmasi Tuthill ve Azim (2018)’den degistirilerek alinmistir (3).
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I) Kordotonal Organ ve Kas igcigi

Bocek propriyoseptorleri de memelilerdeki gibi uzuvlarin
pozisyon ve hizim1 kodlamaya yarar (3). Ornegin bdcek
femurunda bulunup tibiaya sert bir tendonla bagli olan
ve ylizlerce noron iceren kordotonal organin dendritleri,
tibia hareket ettikce olusan mekanik gerilmeyi saptar.
Farkli kordotonal noéronlar; tibia hareketinin pozisyon,
hiz ve ivme gibi farkli parametrelerine hassastir. Boylece
bocekler harekete ait enformasyonu kas igciginin kastaki
gerimi saptamasindan farkli olarak, kordotonal organin
eklem yer degistirme miktarini tespiti iizerinden tasir.
olarak bilinen ve uzunluk/hiz kodlamasi yapabilen effer-
ent innervasyonu da bulunan kas reseptdr organi da iger-
irler. Ancak kordotonal organin daha yaygin olmasi, kas
reseptor organinin kiiciik bocek kaslari icin fazla biiyiik
olmasina ve tek tek kaslardan gelen sinyalleri islemek yer-
ine bir¢ok kasin trettigi hareketin kordotonal organlarla
islenmesinin boceklerde motor kontrolii basitlestirmesine
baglanmistir (3).

ITI) Kampaniform Sensilla ve Golgi Tendon Organi

Memelilerde ekstremitedeki yiik, kas ve tendon
bileskesinde bulunan Golgi tendon organi tarafindan sap-
tanir. Dinlenim durumunda sessiz olan ve kastaki ger-
ilme kuvvetinin artmasi ile atesleme frekansi artan grup
1b lifleri araciligiyla kas kuvvetiyle ilgili enformasyon
merkezi sinir sistemine iletilir. Bocekler ise ekstremiten-
in mekanik yiikiinii, kutikuladaki gerilime duyarh kiigiik
kubbe benzeri yapilar olan kampaniform sensilla ile saptar
(Sekil 4). Kubbenin sekli bazi kampaniform sensillalara
yon seciciligini saglar. Golgi tendon organina benzer
sekilde kampaniform sensilla dinlenim durumunda ses-

(a) Trikoid Sensilla
Kubbe Sekilli

sizdir, ancak bir harekete direng saglandiginda uyarilir. iki
reseptor tipi i¢in de yiik, kas kasilmasina gosterilen direng
olarak kodlanir. Golgi tendon organi kas ve i¢ iskelet
arasindaki yiiksek gerimden faydalanirken, kampaniform
sensilla dis iskelette olusan gerilime hassastir. Yine tek
tek kaslardan gelen sinyali kodlamak yerine, kutikuladaki
gerilimle iliskili enformasyonu tagimak, motor kontroliin
basitlestirilmesinde bocek sinir sistemine yardimer olmus
olabilir (3).

IIT) Setal Plakalar (kiitikiil uzantilar1)) ve Eklem
Reseptorler

Bocekler de memelilerde oldugu gibi eklem hareketi bel-
li bir esige ulasinca uyarilan eklem mekanoreseptorler-
ine sahiptir. Memelilerde ekleme gomiilii olan Ruffini
sonlanmalar1 ve Pacini korpiiskiillerinden gelen uyarilar,
eklem pozisyonunun asiri uglarinda pik yapar ve eklem
hareket agikliginin siir duyargasi olarak gorev yaptiklart
disiindliir.

Boceklerde kiitikiilde bulunan setal plakalarin (hair
plates), eklem belli bir pozisyona geldiginde yon degistir-
erek benzer bir amaca hizmet ettigi ve memelilerde old-
ugu gibi tipik olarak eklem hareket araliginin sinirlarinda
uyarilan bu reseptorlerin yiirime esnasinda faz degisi-
minde rol aldig1 6ne siiriilmiistiir (3). Ayn1 zamanda boce-
klerde kiitikiile yerlestirilmis ve trikoid sensillay1 yapan
seta benzeri ¢ikintilarin, kampaniform sensillaya benzer
sekilde boceklere yon duyarliligi kazandirdigi da one
stiriilmiistiir (Sekil 5) (76). Trikoid sensilla ve kordotonal
organin vibrasyona duyarli olmasinin, havadaki titresim-
leri tespit etmesi sayesinde bu boceklerde ses duyma ve
kulak gelisimiyle iligkili oldugu one siiriilmiistiir (77).

Sa¢ Benzeri Cikint
Kiitikiil

Aksesuar Yapu
Duyu Nironu Dendriti

i — Bipolar Duyu Néronu

Cikinti Aksesuar Yam

(b) Campaniform Sensilla

Duyu Niéronu Dendriti

——— Bipolar Duyu Néronu

Sekil 5. Boceklerde trikoid ve kampaniform sensilla yapist Moyes ve Schulte (2016)’den degistirilerek alinmistir (77).

I



Propriyoseptif geri bildirimin en temel islevlerinden biri
viicudu korumak ve stabilize etmektir. Bunu yapmanin bir
yolu da propriyoseptorlerden motor ndronlara direkt uyari
gecisidir. Memelilerde olan monosinaptik ve disinaptik
geri besleme yollari, boceklerde bacak refleks devresinde
de bulunur. Bir ¢ekirgenin tibiasi fleksiyona getirildiginde,
femoral kordotonal organdaki fleksiyona hassas propriyo-
septorler dogrudan ekstansdr motor ndéronu uyarip, endi-
rekt olarak fleksor motor néronu inhibe eder ve postiiriin
stirdiirilmesini saglar (3).

Bocekler ve omurgalilarin en yakin ortak atasi, yliz mily-
onlarca y1l dnce nesli tiilkenmistir ve muhtemelen uzuv-
suz, solucanimsi bir canlidir. Modern omurgalilar ve boce-
klerin propriyoseptif sisteminin 6ziinde bulunan birgok
molekiiler yolaga temel teskil eden ve piezo gen iiriinleri-
yle iligkili olup mekanotransdiiksiyonda gorevli olan iyon
kanallar1 gibi ¢ekirdek yapilarin, bu soyu tilkenmis ortak
atanin da propriyoseptif sisteminin temelinde bulunmasi
muhtemeldir (3). Milyonlarca yillik evrimsel siirecte, bu
ve diger genler, hayvanlar alemi boyunca goriilen morfo-
lojik ve islevsel propriyoseptdr cesitliligini olusturan ge-
netik degisikliklere ugramiglardir (3).

Boceklerde ve memelilerde propriyosepsiyon muhteme-
len yarim milyar yildir ayr ayri evrimlesiyor olmasina
ragmen, ileri derecede islevsel benzerlikler goriilmesi
sagirticidir. Ornegin pozisyon, hiz ve yiik icin ayri ayri
ileten propriyoseptif yapilarin olmasi iki sinifta da ortak-
tir. Bu benzerlik temel etolojik kisitlamalar sonucu gelisen
konvergent evrimin bir {irlin{i olarak ortaya ¢ikar. Boyle-
si yaygin ve benzer evrimsel siiregleri tanimlamak mobil
robot ya da beyin-makine arayiizii gibi yapay sistemlerin
tasariminda yol gosterici olabilir (3).

C) DIGER OMURGASIZLARDA SiLLi VE
SILSIZ MEKANORESEPTORLERIN PRO-
PRiYOSEPSIiYONDAKI ROLLERI

Isitme, propriyosepsiyon ve yer ¢ekimi duyusunun te-
melinde yatan mekanoreseptorler; siirtiinme, sikigtir-
ma veya gerilme gibi mekanik giigleri saptayan duyusal
hiicrelerdir. Hayvanlarda; bdceklerdeki kordotonal or-
gan, omurgalilarda i¢ kulaktaki tity hiicreleri ve derideki
Merkel hiicreleri gibi genis morfolojik cesitlilikte me-
kanoreseptorler evrimlesmistir (78). Mekanoreseptorlerin
bir veya daha fazla sil igermesi yaygin bir dzelliktir. ¢
kulaktaki tity hiicreleri ve baliklardaki yanal ¢izgi organi
buna &rnek olarak verilebilir (79).

Sucul yasamda omurgasizlar beslenme i¢in akintilar iiret-
mek, viicudu itme ve suyun hareketi ile basincini sap-
tamada motor ve duyusal sillere gereksinim duymaktadir.
Bunlara ek olarak sucul organizmalarda bu mekanik siny-
aller oryantasyon ve yon bulmada 6nemli bir rol alir. Hatta
taraklilarda (Ctenophora) aboral (agizdan uzaktaki) duyu
organinin viicut postiiriiniin diizenlenmesinde rol almasi
ve sucul omurgasizlarda denge duyu reseptorii olarak
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tanimlanan statosistlerin bulunmasi bu yapilarin ilkel suc-
ul canlilarin propriyoseptif sisteminin temelinde yattigini
diistindiiriir (78, 80).

Propriyoseptif sistem ¢ogunlukla memelilerde ve eklem
bacaklilarda ¢aligilmis olsa da, diger canlilarda da vii-
cut postiiriiniin saglanmasi ve hareketin kontroliinde
6nemli rol oynar. Memeli propriyoseptorleri silsiz duyu
hiicreleriyken, boceklerde kordotonal organ gibi bazi
propriyoseptorler silli hiicreler igerirler (78). Silli pro-
priyoseptorlerin omurgalilar ve eklembacaklilar disinda
¢ogunlugu mercan, hidra, deniz sakayigi ve deniz anasi
gibi canlilarin da bulundugu bir grup olan kinitlilerde (Cni-
daria) olmak iizere bilinen birkag 6rnegi vardir. Bunlara
ornek olarak Ceriantheopsis americanus, hidralar, kutu
denizanalar1 (Carybdea marsupialis) ve sucul nematodlar
verilebilir (81-86). Bu silli duyusal hiicrelerin kaslart in-
nerve eden liflerle olan afferent ve efferent baglantilarinin,
bu canlilarda basit bir propriyoseptif sistemin temelini
olusturdugu diistiniilmektedir (78).

Diger bir dzellesmis silli propriyoseptdr sistemi miirek-
kep baliginda gozlenmistir. Bu canlilar baglarini viicuttan
bagimsiz olarak hareket ettirebilmektedir. Bu bas hare-
ket kontroliiniin basarili sekilde yerine getirilebilmesi
icin miirekkep baliginin boyun bolgesinde statosistteki
reseptorlere benzer morfolojide silli propriyoseptorlere
sahiptirler (87). Bu propriyoseptorler boyun bolgesine
birbirlerinden farkli agilarda yerlesmistir ve basin hare-
ket acisina bagli olarak sadece belli propriyoseptorler
uyarilarak olusan sinyali tasir (78).

Baslica denizyildizi, halkali solucan ve yumusakcalar-
reseptoriine benzer sekilde silsiz morfolojiye sahip olan
birgok propriyoseptdr tanimlanmistir (78, 88-92).

Bu durum hayvanlar dlemi boyunca silli propriyoseptorl-
er gibi silsiz propriyoseptorlerin de yaygin olarak bulun-
dugunu distindiirtr.

SONUC

Propriyosepsiyon, viicut pozisyonu ve hareket duy-
usu olarak tanimlanan bu duyu sistemi, c¢esitli me-
kanoreseptorlerden gelen enformasyon sayesinde saglanir.
Evrimsel olarak propriyoseptorler, canlilarda kompleks
hareketlerin yapilmasini miimkiin kilan dnemli bir gelisim
gostermistir.

Memelilerde en 6nemli mekanoreseptorler kas igcikleri ve
Golgi tendon organlaridir. Kas igcikleri kasin uzunlugunu
ve degisim hizin1 kodlarken, Golgi tendon organlari kasin
tirettigi kuvveti saptarlar. Bu mekanoreseptorlerden gel-
en sinyaller, viicut pozisyonunu ve hareketlerin koordi-
nasyonunu saglamak i¢in santral sinir sistemine iletilirler.
igciklerinin tek intrafuzal lif igeriyor olmasi onlara siiriin-
gen atalarindan kalan bir 6zellik olarak yorumlanmustir.

ol



VNCRBTIBPIPIRPA Yesil E. ve ark.

Ciinkii yilan ve kertenkelelerde de tek intrafuzal lif iceren
omurgalilarda en erken tanimlanan kas reseptorlerin-
dendir. Yapisal olarak memeli kas igciklerinden basit
olsa da, siirlingen kas igciginin kendine has bir yapisi
vardir. Amfibilerdeki intrafuzal motor innervasyonun
anatomik diizenlenmesinin siiriingenlerde de korunmasi
bu iki canli grubu arasindaki evrimsel akrabalik iligkil-

ligi, omurgalilarda propriyoseptif reseptorlerin ilk ortaya
¢ikiginin sudaki yasama dayandirilabilecegini diistindiiriir.
Boceklerde ise propriyoseptif sistemlerin omurgalilardan
ayrt evrimlestigi ancak temel islevlerde belirgin benzer-
likler gosterdigi goriilmektedir. Bu benzerlikler, evrimsel
kisitlamalarin veya benzer segilim baskilarinin neden old-
ugu konvergent evrimin bir sonucu olarak ortaya ¢ikan;
pozisyon, hiz ve yiik sinyallerini ayr1 ayrt1 ileten farkli pro-
priyoseptorlerinin 6zellesmesidir.

sekilde saglanmasi intrafuzal liflerin motor innervasyonu
ile saglanir. Siiriingenler ve amfibiler gibi daha ilkel bazi
diizenlenirken, hareket sisteminin daha kompleks oldugu
memelilerde ise beta motor noéronlarin disinda gama mo-
tor noronlar da bulunur. Intrafuzal liflerin innervasyonu
icin Ozellesmis olan gama motor ndronlar, evrimsel
siiregte en gelismis halini memelilerde alir ve hareketin
koordinasyonunda kritik bir rol oynar. Memelilerde kas
den bagimsiz olarak diizenleyen bir gama fuzimotor siste-
min ortaya ¢ikmasi; kas tonusunun kontroliinde ve kom-
pleks hareketlerin diizenlenmesinde evrimsel bir avantaj
saglamis olabilir.

Bo

Sonug olarak, propriyoseptorler evrimsel siire¢ iginde
gelismis ve g¢esitlenmis olup, karmasik hareketlerin
diizenlenmesinde ve viicut pozisyonunun korunmasinda
hayati 6nem tasimaktadir. Gelecekte yapilacak calisma-
larla propriyoseptorlerin daha detayli analizi, hayvan
davraniglarinin anlasilmasia ve potansiyel klinik uygu-
lamalara yonelik yeni bulgularin elde edilmesine katkida
bulunabilir. Ayn1 zamanda ¢esitli kisitliliklar sonucu bu
propriyoseptorlerde meydana gelen yakinsak ve para-
lel evrim siireclerinin incelenmesi, evrimsel fizyoloji
alanindaki diger gelismelerle birlikte insan ve hayvan
davraniglarini daha iyi anlamamizi saglayabilir.
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