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Oz
Anahtar Gorsel sistem i¢in bilgiyi zamana bagh boyutta islemek gerek siire araliklart ve harekete dair etkin bir temsil
kelimeler olugturabilmek, gerekse gorsel olaylar arasinda “A olay1 B olayindan 6nce gergeklesmistir” gibi zamansal bir

Gorsel algl, zaman  siralandirma yapabilmek agisindan ¢nemlidir. Insan, zamansal bilgiyi mikrosaniyeden 24 saatlik biyolojik

algisi, gorsel beyin ~ dongiilere degin olduk¢a genis bir zaman 6lgeginde islemler. Zamansal islemenin beyinde merkezi ya da
dagmik bir sistem ile mi gerceklestigi, farkli zaman olgekleri igin farkli mekanizmalarin sorumlu olup
olmadig1 ve farkli modalitelerin, 6rnegin duyusal ve motor modaliteler i¢in bu mekanizmalarin farklilasip
farklilasmadig1 zaman algist alanmin baslica sorularidir. Bu derlemenin hedefinde milisaniye ol¢egi ve bu
6lgegin islenmesinden sorumlu gorsel zamansal mekanizmalar vardir. Zaman algist literatiirinde en kabul
goren model, beyinde duyulariistii, merkezi bir saat oldugunu ve zaman algisinda olusan yanilsamalarin,
canlmin uyarilmishginda olusan degisikliklerle agiklanabilecegini 6ne siirmektedir. Ancak Johnston ve
arkadaglarmin (2006) baslatip, bu derlemenin yazarlarindan birinin de i¢inde bulundugu arastirmalar silsilesi
gorsel alanin belli bir bolgesini hareket ya da titresime adapte ederek yalnizca o bolgede algilanan zamanin
degistirilebilecegini ortaya koymustur. Zaman, hareket ve uzam arasindaki bu iliski beyinde zamanin
duyulardan soyutlanmis merkezi bir sistemle degil, dalga boyu ya da hareket gibi uyaranin duyusal bir
ozelligiymisgesine kodladigini gostermektedir.

A Theory on The Vision-based Mechanisms of Subjective Time Within The Context of The Neural and
Psychological Models of Time Perception

Abstract

Temporal processing is crucial for interval, duration and motion discrimination, as well as the ability to order
Keywords events. Humans process temporal information over a large scale ranging from microseconds to daily circadian
Visual perception,  rhythms. The basic questions in the time perception literature include whether timing is centralized or
time perception, distributed in the brain and whether different time scales or modalities (such as sensory or motor) are
visual brain processed by different neural mechanisms. In this review, focus will be on visual timing in the millisecond

range and the underlying temporal mechanisms.The classical model of a supramodal centralised clock, in
which scaling between real and apparent time is accomplished by a change in the arousal level, has been
challenged by our evidence, following Johnston et al. (2006), that the apparent duration can be manipulated in
a local region of visual field by adaptation to motion or flicker and that the effects of temporal frequency
adaptation on perceived duration and perceived temporal frequency are dissociable. The relationship between
time, motion and space supports the idea that time is an attribute of a visual stimulus like any other low level
features such as color or motion, which we suggest may imply a time pathway in the brain.
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Tiim duyusal uyaranlarin uzam-zamansal (spatio-temporal) bilesenleri vardir. Oyle ki, gerek uzayda
gerekse zamanda belirli bir yer kaplarlar. Uzamsal bilgi s6z konusu oldugunda retina iizerinde siki sikiya
siralanmig fotoreseptorler uyaranin uzamsal konumunu retinal koordinat sisteminde kodlayabilir. Ne var ki
zamansal oriintiiye secici olarak yanit verebilecek benzer bir fizyolojik diizenek yoktur. Zamani algilamak
icin 0zellesmis bdylesi belirgin bir duyargacin olmayisi zaman algisinin néral temellerini tartigmali kilmustir.
Literatiirde kabul gérmiis gorece geleneksel zamanlama modelleri, gorme, isitme, dokunma gibi farkli duyu
modalitelerindeki uyaranlarin tiimii icin tekil, genelgecer bir i¢sel saat diislincesi etrafinda sekillenmistir.
Oysa son yirmi yilda sayilarn giderek daha da artmis olan zaman algisi ¢alismalart bu duyulariistii saat
diistincesini sorgulamaya itecek bulgular sunmus, g6z hareketleri (Morrone ve ark., 2005; Rose ve Summers,
1995; Yarrow ve ark., 2001) ya da belli bir modaliteye 6zgii uyaran 6zelliklerine (Ayhan ve ark., 2011,
Curran ve Benton, 2012; Johnston ve ark., 2006; Terao, ve ark., 2008) has zaman yanilsamalar1 olabilecegini
gostermistir. Bu c¢aligmalar, zaman araliklarinin islenmesinde araligi belirleyen uyaranlarin hangi duyu
modalitesinde kodlu oldugunun &nemini agiga cikarmaktadir. Ornedin, Morrone ve arkadaslar1 (2005),
balistik goz hareketleri olan sakkadlar sirasinda ekranda gosterilen gorsel uyaranin 6znel zamaninin
kisaldigini, ancak isitsel uyaranlarin algilanan zamaninda sakkadlara bagli boyle bir sapmanin olmadigini
gostermislerdir. Zamansal isleme ve duyu modaliteleri arasindaki bu iligskiyle uyumlu olacak sekilde konuyla
ilgili arastirmalar, zamansal igleme islevine beyindeki duyu bolgelerinin de dahil olduklarini ortaya
koymuslardir (Bueti ve ark., 2008; Bueti ve ark., 2008; Ghose ve Maunsell, 2002).

2006 yilinda Current Biology dergisinde ¢ikan ufuk agici makalelerinde Johnston ve arkadaslari,
gorsel alanin belli bir bolgesini yiiksek zamansal frekansli bir salinim hareketi ya da 151k titresimine adapte
etmis, adapte edilen bdlgede hemen sonra beliren dinamik uyaranlarin algisal zamaninda bir kisalma
meydana geldigini gostermislerdir. Psikofiziksel yontemler kullanilarak yiiriitiilen bu ¢alisma, 6znel zamanin
gorsel alanin farkli alanlarinda farklilagabildigine, altinda yatan mekanizmalarin uzama bagli olarak adapte
edilebilecegine, dolayisiyla zamansal algi sisteminin merkezi degil, daginik olabilecegine isaret etmektedir.
2000’1i yillar boyunca bu derlemenin yazarlarindan birinin de dahil oldugu takip edici deney serileri
zamansal adaptasyon sonrasinda lokal zamanda meydana gelen bu farklilagmayi erken-seviye gorsel
mekanizmalarla iliskilendirmis (Ayhan, ve ark., 2009; Ayhan ve ark., 2011; Bruno ve ark., 2010; Bruno ve
ark., 2011) gorsel sistemde var olan kontrast kazanim (contrast gain) mekanizmasinin zaman algisinda rol
oynayabilecegini (Bruno ve Johnston, 2010) ortaya koymustur. Bu arastirma dizisi, dig uyaranlarin
zamaninin kodlanmasinda zamani soyut bir 6zellik olarak ele alan merkezi bir isleyisi reddeder. igsel saati
yanliglayan bulgular ¢ercevesinde sekillenen kuramda, zaman da tipki renk ya da hareket gibi duyusal
uyaranin bir &zelligi olup, cevresel (periferik) noral sistemlerce kodlanmakta ve uyaran ozelliklerine
adaptasyonla belli bir gorsel alanda (lokal olarak) degistirilebilmektedir (Nishida ve Johnston, 2002).

Gorsel sistemin bilegenlerini anlayabilmeye dair son 60-70 yilda kayda deger birgelisim
gosterilmistir. Gorsel beynin anatomik ve islevsel 6zellesmesine dair bugiin bildiklerimiz sekil, hareket, renk
gibi duyusal uyaranin farkli gorsel 6zelliklerinin anatomik olarak farkli beyin bolgelerinde islendigini ortaya
koymustur. Eger ki zaman da renk ve hareket gibi duyusal bir 6zellikse zamani islemek icin de retinadan
beyne bir yolak oldugu diistiniilebilir. Bu derlemede oncelikle zaman algis1 ¢aligmalarindaki genel soru ve
kuramlara yogunlasilacak, modellerin agikladigi davranigsal bulgular ve one siiriilen néral mekanizmalar
gbzden gecirilecek, sonrasindaysa ¢aligmalarimiz gergevesinde ortaya koymus oldugumuz bu zaman yolagi
fikri detaylandirilacaktir.
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Farkh zaman ol¢ekleri icin farklh mekanizmalar

Insanlar zamansal bilgiyi mikrosaniyeden giinliik sirkadyan ritimlere uzanan genis bir &lgekte
islerler. Biyolojik zamanlama, muhtemelen farkli noral temellere sahip olduklar1 diisiiniilen 4 farkli zaman
skalasinda siniflandirilir: mikrosaniye, milisaniye, saniye ve sirkadyan ritimler (Buonomano, 2007;
Buonomano ve Karmarkar, 2002; Mauk ve Buonomano, 2004). Sirkadyan ritimlerin isleyisi, rastlantisal
anlarda baglayip biten ve dogal periyodik bir Oriintiiyle eszamanlilik goéstermeyen kisa siireli zaman
olgeklerinden farkli olarak daha az esneklik gosteren (Ornegin, jet-lag fenomeni) biyolojik saatlerce
diizenlenir (Derleme i¢in bkz Ayhan ve Canbeyli, 2018). Mikrosaniye ol¢eginde zamansal islemleme ise
insanda en cok ses lokalizasyonunda 6nemli olup, bu konuda giderek daha da genisleyen bir literatiir
olusmustur (Derleme i¢in bkz Joris ve Yin, 2007; Phillips, 2008).

Milisaniye ve saniye 6l¢eklerindeki zamansal islemlerin ardinda yatan mekanizmalar, mikrosaniye
ya da sirkadyan ritimlerin ardinda yatan mekanizmalara nazaran daha az ¢alisilmistir. Oysa ki milisaniye
Ol¢eginde gergeklesen zamansal islemleme konugsma, konusmayi tanima, motor koordinasyon ve hareket
algis1 gibi pek c¢ok algisal ve motor etkinlikte dnemli rol oynamaktadir. Zamana bagl sinyallerin beyinde
nasil islendigine dair yiiriitiilen aragtirmalardan ortak bir sonuca varilirken karsilasilan sorunlardan biri,
farkli calismalarin zamansal islemenin farkli &lgiilerine yogunlasmis olmalaridir. Ornegin, zamansal
siralama ddevlerinde ardi ardina verilmis uyaranlar arasinda algilanan zamansal sira degerlendirilir
(Ornegin, “Hangi uyaran daha &nce belirdi?”). Performans, iki olaym zamanda dogru bir sekilde
konumlandirilabilmesi i¢in gereken en kiigiik zaman araligini belirten zamansal siralama esik degeriyle
Olciiliir. Bu 6devlerde onemli rol oynayan etmen, alginin zamansal ¢oziiniirliigiinii belirleyen ve gorsel
girdilerin birlestirildigi frekans olan zamansal entegrasyon hizidir. Birlesme esik degerinin altinda, birbirinin
aynist iki uyaran farkli addedilemez ve tek bir algisal ¢iktiya dontistiiriiliir. Zamansal siralama 6devlerinden
farkli olarak zaman araliklarnin degerlendirildigi ddevlerde analiz edilense gegen siiredir (Ornegin, “Hangi
uyaran ekranda daha uzun siire kald1?””). Bir olayin zamandaki siirekliliginin ya da iki olay arasindaki zaman
araligiin degerlendirildigi bu yargilar zaman algisi a¢isindan temel bir nitelige sahiptir.

Insanlar, zamam 2 sekilde islerler: Duyusal ve motor ddevler hayatta kalim icin olduk¢a 6nemli
ortiilkk (implicit) zaman yargilar1 igerirken, bu makalenin de odagindaki agik (explicit) zamanlama
etkinliklerinde katilimcilar, zaman araliklarinin uzunluklarina 6zgii yargilarda bulunurlar. Zaman algisi
paradigmalarin1 siniflandirmaya ydnelik bir diger ayrimsa ileriye yonelik (prospektif) ve geriye doniik
(retrospektif) zaman tahminleridir. ileriye ydnelik paradigmada, zamansal 6zellikleri hakkinda yargida
bulunulacak olan uyaran ya da olayin gergeklesme siiresi boyunca kisi, zamana yonelik yargida
bulunacaginin farkindadir. Geriye doniik paradigmada ise kisiye zamana dair yargida bulunacagi olay
gerceklestikten sonra bildirilir. Ilk durumda dikkat zamana verildiginden zaman daha yogun
deneyimlenirken, ikinci durumda devreye hafiza girer (Zakay ve Block, 2004). Dolayisiyla, ileriye yonelik
ve geriye doniik zaman algisindaki biligsel siireclerin farklilastig1 6ne siiriilmiis, geriye doniik zaman algisi
daha ¢ok bellek mekanizmalari ile agiklanmistir (Block ve Zakay, 1997; Hicks ve ark., 1976). Bu derlemede
gbzden gecirilecek modeller ileriye yonelik zaman algis1 ile iliskilidir.

Milisaniye ve saniye olceklerinde zamanlama

Gorece uzun zaman araliklarima yonelik tahminlerde bulunurken araligi daha kiigiik pargalara
bolerek pargalama gibi analitik stratejiler kullanmanin etkin bir yontem oldugu bilinmektedir (Hicks ve
Allen, 1979; Wearden ve ark., 1997). Oysa ki Fraisse (1984), zaman algisina dair kapsamli derleme
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makalesinde 2-3 saniye ve altindaki kisa zaman araliklarinin degerlendirilmesinde bellegin miidahil
olmadigini, dolayisiyla bu olcekte gerceklesen zamansal yargilarin biligsel siireglerin kontroliinde degil,
otomatik, paralel ve algisal oldugunun altin1 ¢izmistir (Lewis ve Miall, 2003; Rammsayer, 1999). Bu goriisle
uyumlu olacak sekilde, beyincigin transkraniyal manyetik stimiilasyon (TMS) yontemiyle tesirsiz
birakilmas1 zamanlama 6devlerinde saniye-iistii Olcekte degil de milisaniye Ol¢eginde bozulmalara yol
acarken, ayni yontemle sag dorso-lateral prefrontal korteksin tesirsiz birakilmasi performansi yalnizca saniye
Ol¢egindeki zamanlama 6devlerinde bozmustur (Fierro ve ark., 2007; Jones ve ark., 2004; Koch ve ark.,
2007; Lee ve ark., 2007). Ancak iki farkli zamanlama mekanizmasinin ayristigi esigi saniye-alt1 ve saniye-
iistli olarak belirlemenin kimi zaman yaniltici olabileceginin de altin1 ¢izmekte fayda vardir. Zira yapilan
arastirmalar, ayrismanin gerceklestigi kritik zaman esiginin sunulan uyaranin duyusal 6zelliklerine, deney
paradigmasina ve zaman aralifim1 tahmin etmede kullanilan yonteme gore degiskenlik gdsterebildigini
ortaya koymustur (Lewis ve Miall, 2006; Petter ve ark., 2016; Rammsayer, 1999). Ornegin, Kagerer ve
arkadaglarinin  (2002) zaman araligini yeniden iiretme (temporal reproduction) yontemi kullanarak
yiirtittiikleri bir calismada sol anteriyor ve posteriyor kortikal lezyona sahip hastalara 1-5.5 saniye arasi farkli
zaman araliklarinda gorsel ve isitsel deney uyaranlari sunulmus, sonrasinda beliren bir test uyaraninin
zamanin1 deney uyaraninin zamaniyla eslestirecekleri sekilde klavyedeki bir tusu kullanarak yeniden
uretmeleri istenmistir. Caligmanin sonuglarinda 2-3 saniyenin altindaki siirelere dair tahminler lezyonlarin
sag ya da sol hemisferde bulunmasina gore degiskenlik gostermezken, sag hemisferik lezyonlara sahip olan
hastalarin 3 saniyenin {izerindeki deney uyaranlarinin zamanini daha kisa algiladiklari bulunmustur. Kagerer
ve arkadaslari, bu sonuglar baglaminda zaman tahminlerinde sag hemisferin baskin oldugunu &ne
stirmislerdir. Benzer sekilde Ulbrich ve arkadaslarinin (2007) saglikli katilimcilar1 zamani yeniden tiretme
Odevinde test ettigi davranigsal bir ¢alismada da kisa ve uzun siireli zamanlama mekanizmalarinin ayrigtigi
zaman aralif1 yine 2-3 saniye arasinda bulunmustur. ilging olarak yazarlar, bu calismada Corsi Block testi
kullanarak isleyen bellek kapasitesini de Ol¢miislerdir. 1 ve 2 saniyelik uyaranlar i¢in isleyen bellek
kapasitesi ve uyaranin sunuldugu duyu kanalinin etkisi goriilmemisken, daha uzun siirelerde (3, 4 ve 5
saniye) isleyen bellek kapasitesi ile algilanan zaman arasinda pozitif bir baglilasim/ korelasyon
gbzlemlenmistir.

Derlemenin son kisminda detaylandirdigimiz beyinde bir zaman yolagi kuramimiz kisa siireli,
milisaniye 0Olgeginde gerceklesen olaylarin ardinda yatan zamansal mekanizmalara 1s1k tutmayi
hedeflemektedir. Bu 6lgekte zaman, gegen siirenin biligsel bir tahmininden ziyade duyusal bir olayin algisal
taniminin bir pargasidir.

Beyinde zamansal islemleme: Merkezi mi yoksa daginik bir sistem mi?

Zaman algisina yonelik temel sorulardan biri zamansal islemenin mekanizmalarinin beyinde merkezi
mi yoksa uyaran modalitesi ve yargida bulunulacak siirenin uzunluguna bagli olarak degisebilen daginik bir
sistem mi oldugudur (Buonomano ve Karmarkar, 2002; Ivry ve Spencer, 2004; Mauk ve Buonomano, 2004).
Eger ki zamanlama beyindeki merkezi bir sistemin isleviyse, somatosensoriyel, isitsel, gorsel ya da motor
modalitelerde tanimli uyaranlarin farkli siire araliklarin1 ayirmak i¢in ayni néral mekanizmanin devreye
girmesi beklenir. Bunun aksine eger ki zamanlama beyindeki dagimik bir sistemin iiriiniiyse uyaran
modalitesi ve ddevin mahiyetine gore farkli beyin bdlgelerinde etkinlik gézlemlenecektir.

Geleneksel zamanlama modelleri tiim duyu modalitelerinin ayni ic¢sel saati kullandiklarini 6ne
siirmektedir. Ornegin, gozler saatin yelkovanma ilk g¢evrildiginde zamanm bir siireligine durmuscasina
algilandig1 kronostazis isimli zaman yanilsamas1 (Yarrow ve ark., 2001) yalnizca gorsel modalitede degil
isitsel uyaranlarin farkli kulaklara verilip iki uyaran arasindaki zamanimn degerlendirilmesinin istendigi bir
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paradigmada isitsel modalitede de gosterilmis, bu bulgular modaliteden bagimsiz olarak uyarilmighik halinin
zaman algis1 tizerindeki roliiyle agiklanmuistir (Hodinott-Hill ve ark., 2002). Buna miiteakip, isitsel, gorsel ve
dokunsal modalitelerdeki kronostazis etkisinin istemli motor hareketle agiklanamayacagi ve uyaranin
uzamsal konumundaki degisiklikten bagimsiz oldugu da ortaya konarak uyarilmighgin zaman algis
tizerindeki etkisi tezi desteklenmistir (Alexander ve ark., 2005). Ancak Yarrow ve arkadaslar1 (2004)
kronostazis etkisinde uyarilmislhigin degil, zamanlamaya baslama siiresindeki farkliligin belirleyici oldugunu
gostererek bu disiinceyi sorgulamislardir. Bu caligmanin bulgulari, kronostazis’in gorsel modaliteye,
ozellikle de g6z hareketlerine 6zgii bir yanilsama oldugunu 6ne siiren 6ncel calismalar1 desteklemistir (Rose
ve Summers, 1995; Yarrow ve ark., 2001).

Kronostazis 6zelinde de goriildiigii tizere her ne kadar literatiirdeki bulgular ¢cogu kez celiskili olsa da
son 20 yilda ortaya konan ¢alismalar zamanlamanin gorsel (Johnston ve ark., 2006; Morrone ve ark., 2005),
isitsel (Bueti ve ark., 2008) ve motor modalitelerde (Jantzen ve ark., 2005) modalitelere 6zgii farkli
mekanizmalarca kontrol edildigini ortaya koymaktadir. Ornegin, ¢oklu-duyusal uyaranlarm zaman algisim
arastiran ¢aligmalar gorsel uyaranlarin zamaninin igitsel modalitede sunulan esit zamanli bir uyarana gore
daha kisa algilandigin1 gostermektedir (Penney ve ark., 2000; Ulrich ve ark., 2006a; Walker ve Scott, 1981).
Kimi arastirmacilar, gozlemlenen bu etkiyi merkezi saat kurami ¢ergevesinde icsel saatin salingacinin isitsel
ve gorsel uyaranlar icin farkli frekanslarda atim (tik) trettigini 6ne siirerek agiklamiglardir (Droit-Volet ve
ark., 2007; Penney ve ark., 2000; Wearden ve ark., 1998). Oysa ki van Wassenhove ve arkadaslar1 (2008),
bu duyulararasi farklarin ancak modalitelere 6zgili salinga¢ ve akiimiilatdrler barindiran daginik bir saat
modeliyle aciklanabilecegini savunmustur. Nitekim kimi duyulararasi zamanlama c¢aligmalardan gelen
veriler de merkezi bir saattense boylesi daginik bir sistemi desteklemektedir. Tipik bir duyulararas: siire
ayristirma 6devinde katilimcilar denemeler boyunca standart kalan bir siireyi (6rn. 200 milisaniye) degisken
bir siireye (standart + At) karsilastirirlar. Bu standart ve degisken siireleri belirleyen baslangi¢ ve bitis
sinirlan igitsel bir ton ya da gorsel bir flag gibi farkli modalitelerde kodlu uyaranlarca isaretlenir. At
katilimcinin performansina baglh olarak denemeler boyunca farkli degerler alir. Deney sonunda veriye bir
psikometrik fonksiyon oturtularak fark esik degeri hesaplanir. Yapilan aragtirmalar, sinirlart farkli duyusal
uyaranlarla isaretlenmis araliklarin zamansal ayrimsama esik degerlerinin ayni1 duyusal uyaranla isaretlenmis
araliklarin esik degerlerine gore anlamli sekilde daha yiiksek oldugunu, diger bir deyisle, duyulararasi
degerlendirmelerde duyarliligin azaldigimi gostermistir (Grondin ve Rousseau, 1991; Rousseau ve ark.,
1983; Ulrich ve ark., 2006a). Eger ki farkli modaliteler ayni saati kullaniyor olsalardi sistemin farkli
kanallardan gelen sinyallere esit duyarlilikta olmasi beklenirdi. Zamansal ayrimsama performansinin
modaliteleraras1 uyaran tiplerinde diisiyor olmasi1 farkli modaliteler i¢in farkli mekanizmalarin isledigi
dagiik bir modeli diisiindiirmektedir. Bu diisiinceyle uyumlu olarak bu derlemenin odaginda, gorsel sisteme
0zgll zaman algis1 mekanizmalarina odaklanmig modeller yer almaktadir.

Gorsel sistemde zaman algis1: Farkh modeller

Zaman algis1 literatiirlinde sorgulanan sorulardan biri de zamani islemeye yonelik olarak sinir
sisteminde adanmig bir mekanizma m1 oldugu yoksa zamansal bilginin temsilinin noral aktivitelerin bir yan
triini olarak mi1 olusturuldugudur. Bu béliimde zamansal isleyisleri agiklamaya yonelik baglica modellere,
sirasiyla i¢sel saat modeli, ritim diizenleyici néronlar modeli, zamana bagli noral ag modeli ve harcanan
enerjiye bagli zamanlama modeline yer verilecek, bu modellerin agikladigi davramigsal bulgular ve one
stiriilen noral mekanizmalar gézden gegirilecektir.
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a. I¢sel saat modeli

Ik olarak Creelman (1962) ve Treisman (1963) tarafindan ortaya konmus olan i¢sel saat modeli
psikolojik zamanin bir salingag ve kalibrasyon biriminden olusan bir mekanizma ile islendigini 6ne siirer. Bu
modelde, cesitli i¢sel ve dissal etkenlere bagli olarak bir kalibrasyon birimi tarafindan ayarlanan sabit bir
frekansta iretilen atimlar (tikler) kayit tutucu bir biriktiricide (akiimiilatérde) biriktirilir. Degerlendirilecek
stire sonunda biriktiricide birikmis olan atimlar sayilarak ne kadar siire ge¢gmis olduguna dair bir karara
varilir (Treisman, 1963). Ornegin, atimlar1 40 Hz’liik bir frekansla olusturan bir salingag sisteminde 300
milisaniye sonunda biriktiricide 12 atim olusurken, 400 milisaniye sonunda atim sayis1 16’ya ulagir. Farkli
siire araliklar1, bu farkli atim sayilar1 arasinda bir karsilastirma yapilarak kiyaslanir (Ivry, 1996). I¢sel saat
modeli ortaya ilk kondugunda erken donem ¢aligmalar daha c¢ok salingag ve biriktirici bilesenlerine
odaklanmig olsalar da ilerleyen donemlerde zamansal bilginin islenmesinde dikkat, bellek ve karar verme
gibi diger bilissel siireglerin de katkida bulunduklari g6z 6niinde bulundurulmaya baslanmistir. Skaler
beklenti kurami, giivercin ve siganlarla yapilan hayvan 6grenmesi ¢alismalarindan gelen verileri kullanarak
hayvanlarda zamansal islemlemeyi agiklamak tizere gelistirilmis bir igsel saat modelidir (Gibbon, 1977;
Gibbon ve ark., 1984). Bu modele gore bir zaman araliginin islenmesi saat, bellek ve karar verme-
karsilastirma evrelerinden olugmaktadir. Saat evresinde merkezi bir salingag sinyalin baslamasindan itibaren
ortalama 200 milisaniye araliklarla atimlar olusturur. Bu atimlar, bir anahtardan gegerek biriktiriciye
aktarilir. Sinyalin sonlanmasiyla anahtar agilir ve salingag¢ ile biriktirici arasindaki baglanti kesilir.
Biriktiricide biriken atimlar igleyen bellege aktarilarak uzun stireli bellekteki referans zamansal degerler ile
karsilastirilir ve sinyalin zamanmna dair bir karara varilr. Ilk olarak hayvanlarda zamanlama ve &diil beklenti
zamanlari i¢in kullanilan bu modelin insanlardaki daha karmagik davraniglari ve zaman yanilsamalarini
aciklamakta yetersiz kaldigin1 6ne siiren Zakay ve Block (1995), modelde salingag¢ ve biriktirici arasinda
kalan anahtara ek olarak dikkat ile modiile edilen bir gegit bileseni eklemistir. Bu revize modelde zamana
daha ¢ok dikkat verildiginde gecit daha genis bir sekilde agilacak, bu sekilde biriktiriciye daha ¢ok tik / atim
gececektir. Keyif alinan etkinlikler sirasindaysa dikkat zamandan ¢ekilecegi igin biriktiricide daha az atim
birikecek, algilanan zaman kisalacaktir. Modeldeki salingacin atim iiretim hizi, gegit ve anahtarin dikkatle
degisebilen kapanip agilma zamanlamasi ve bellek mekanizmasinin farkli sekillerde modiile edilebilmesi
zaman algisinda ortaya ¢ikan yamilsamalari agiklamak icin kullanilan degiskenlerdir. Ornegin, saat
bileseninin hizi viicut 1sisina, uyarilmiglik seviyesine ve sinyalin ait oldugu duyu tipine gore degiskenlik
gosterebilir. (Cheng ve ark., 2016; Meck, 1983; Penney ve ark., 2000; Wearden ve Penton-VVoak, 1995).

Zaman algisindaki kimi yanilsamalar, i¢sel saatin hizindan bagimsiz olarak dikkat ve bellegin smirl
kapasiteleriyle agiklanmistir. Oyle ki, zamanlanmas1 istenen uyaran sunulurken, yani zamansal bilginin
heniiz kodlanma asamasinda, katilimciya ikinci bir 6dev daha verildiginde uyaranin siiresi daha kisa
algilanirken, aym1 ek Odev yeniden iretme asamasinda verildiginde uyaranin siiresi daha uzun
algilanmaktadir (Fortin ve Rousseau, 1998; Zakay, 1993). Zakay bu bulguyu, uyaran kodlanirken dikkatin
ikincil géreve kaymasi nedeniyle biriktiricide daha az sayida atim biriktigi teziyle agiklamigstir. Dikkat bagka
bir d6deve yeniden liretim agsamasinda verildigindeyse biriktiricideki atimlarin sayimi i¢in daha uzun bir
zaman harcanacagindan uyaran siiresi daha uzun iiretilmektedir (Zakay ve Block, 1997). Bellek ile i¢sel saat
arasindaki iligkiye dair Fortin ve Rousseau (1998) biriktiricinin isleyen bellegin bir pargasi oldugu ve isleyen
bellegin (ya da kisa siireli bellegin) zaman tahminini kontrol ettigi fikrini ortaya atmistir. Bu anlayista,
gozlemlenen yanilsamalar isleyen bellegin ikincil gorev ile artan yiikiiniin birikim (akiimiilasyon) siirecinde
kesintilere neden olmasiyla agiklanmaktadir.
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Igsel saat modelinin farkli bilesenlerinin néral karsiliklarini bulabilmek adna pek ¢ok arastirma
yapilmistir. Lezyon ve beyin goriintilleme teknikleri kullanilan birgok zamanlama caligmasinda bazal
gangliyon ve beyincigin etkinlikleri bu iki bolgenin zamansal bilgiyi islemeye yonelik bir takim islevleri
oldugunu gostermistir. Beyincik daha ¢ok milisaniye skalasinda motor zamanlama ile iliskilendirilirken,
bazal gangliyonun daha ¢ok kisa zaman aralig1 tahmini gérevlerinde devreye girdigi one siiriilmiistiir (Ivry,
1996). Motor zamanlama haricinde kisa ses araliklarinin siirelerini ayirt etme gibi algisal gorevlerde de etkin
olan beyincik, hassas zamanlama gerektiren 6devlerde zamansal bilginin islenmesinde onemli bir gorev
istlenir (Ivry ve Keele, 1989; Ivry ve Spencer, 2004). Nitekim beyincikteki bir anomali ya da tiimdoriin
varlig1 zamansal sapmay1 da arttirabilir (Harrington ve ark., 2004; Schlerf ve ark., 2007). Parkinson hastalari
ve beyincik anomalisi olan hastalarla yapilan ¢aligmalarda beyincik anomalisine sahip hastalarin Parkinson
ve diger hasta gruplarina gore daha kotii bir performans gosterdigi ortaya konulmustur (Beudel ve ark.,
2008; Ivry ve Keele, 1989). Bazal gangliyonlardaki lezyonlardan kaynaklandigi diigiiniilen Parkinson
hastalarmin ve beyincik anomalisine sahip hastalarin performanslarindaki bu farklilik bu iki beyin bolgesinin
zaman algis1 ve zamanlamadan sorumlu farkli mekanizmalarda gorev aldig1 goriisiinii desteklemektedir.

Arastirmalar, bazal gangliyonun zamani islemedeki roliiniin burada iiretilen dopamin diizeyiyle
alakali oldugunu 6ne stirmistiir (Derleme igin bkz Marinho ve ark., 2018). Bazal gangliyonun substantia
nigra pars kompakta bdlgesinde dopamin iireten néronlarin kaybiyla karakterize olan Parkinson hastaliginda
hastalarin zamani daha uzun algilamasi dopamin seviyesinin ig¢sel saatin hizin1 degistirdigi fikrini
disiindirmistiir (Malapani ve ark., 1998). Bu savda dopamin seviyesinin yiikselmesi igsel saatin hizlanip
zamanin daha kisa algilanmasina sebep olurken, dopamin seviyesinin azalmasi tersi bir etki yaparak icsel
saati yavaslatir ve zamanin daha uzun algilanmasiyla sonuclanir. Bunu destekler sekilde farmakolojik
calisgmalar dopamin agonistlerinin zaman algisinda bir kisalmaya, dopamin antagonistlerininse &6znel
zamanda uzamaya sebep olduklarini gostermistir (Golombek ve ark., 2014; MacDonald ve Meck, 2005).

Dopaminin 6znel zamanin uzayip kisalmasma neden olabildigine ek olarak zamana duyarlilig
etkileyebildigine yonelik bulgular da vardir. Ornegin, farelerle yapilmis olan bir saniye dlgeginde zaman
araligr siniflandirmasi calismasinda substantia nigra pars kompakta bdlgesindeki dopamin néronlarinin
farmakogenetik baskilanmasi zamana kars1 hassasiyeti azaltmig, diger bir deyisle ayni fiziksel siiredeki bir
olaya farkli denemelerde degisken cevaplar verilmesine yol agmistir (Soares ve ark., 2016). Ayni1 calismada,
dopamin noéronlariin optogenetik yontemlerle etkin hale getirilmesi zamanin daha kisa algilanmasina yol
acarken, bastirilmast zamanin oldugundan daha uzun algilanmasi ile sonuglanmis, bu bulgular dopaminin
zaman algisina dogrudan etkisini géstermistir. Dopaminin zaman algisina yalnizca icsel saati hizlandirarak
ya da yavaslatarak degil, dikkat durumunu degistirerek de etkiyor olabilecegine dair goriisler vardir.
Dikkatin zamansal islemede salingag ve sayag arasindaki gegitin islevselligini manipiile ederek biriktiricide
daha c¢ok ya da daha az tik birikmesine sebep olabilecegine ya da i¢sel saat hizinin zamana yoneltilen dikkat
ile degiskenlik gosterebilecegine ndrobiyolojik kanit olarak dopamin noéronlarinin ateslenme hizinin
gergeklesecek bir olayin sonucunun belirsizligine bagl oldugu bulgusu verilmistir (Fiorillo ve ark., 2003).
Yoneltilen dikkatin gergeklesecek olayin belirsizligi ile orantili olmasi, dopamin seviyesinin de dikkat ile
orantili olabilecegini gostererek igsel saat hizinda dopaminden kaynakli degisimlere isaret etmektedir
(Matell ve Meck, 2004; Pearce ve Hall, 1980;).

Zamani iglemede bazal gangliyon ve beyincige ek olarak suplementer motor korteks, prefrontal
korteks ve sag pariyetal korteks bolgelerinin de devreye girdigine yonelik pek ¢ok bulgu vardir (Harrington
ve ark., 1998; Koch ve ark., 2003; Macar ve ark., 2002; Macar ve ark., 2006; Nani ve ark., 2019; Rao ve
ark., 2001). Prefrontal korteksin zaman aralig1 tahminindeki gorevinin daha ¢ok dikkati yoneltme, siirdiirme
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ve isleyen bellek ile ilintili oldugu 6ne siiriilmiistiir (Gibbon ve ark., 1997). Ancak Coull ve arkadaslarmin
(2004) yaptig1 fonksiyonel manyetik rezonans goriintiileme (fMRI) ¢aligmasi, bu bdlgenin zaman islemede
daha segici gorevler istleniyor olabilecegine yonelik sonuglar da sunmustur. Bu ¢alismada katilimcilardan
dikkatlerini farkli denemelerde uyaranlarin farkli 6zelliklerine vermeleri istenmistir: Sadece siire ya da
renge, hem siireye hem de renge, renkten daha ¢ok siireye ya da siireden daha ¢ok renge. Gorsel sistemde
cisimlerin renk ve sekil ozelliklerini isledigi bilinen V4 bolgesindeki etkinlik dikkatin renge verildigi
denemelerde artis gostermisken, kortikostriatal devre, presuplementer motor bolge, premotor korteks,
pariyetal korteks, putamen, temporal korteks ve sag frontal operkulum bolgelerindeki etkinlik uyaranin
siiresine verilen dikkatin artistyla baglilasim gostermistir. Coull ve arkadaslari, motor bolgeler ve
putamendeki etkinligin bu bolgelerin zamani islemedeki gorevlerinin motor harekete bagl dolayli bir etki
olmadigina isaret ettigini ve zaman algisinda daha segici bir gorevlerinin oldugunu gosterdigini
savunmuglardir. Katilimcilarin renk ve siire karsilastirmalarindaki tepki siireleri ve hata oranlarinin
benzerligi bu iki 6devin zorluk agisindan farklilik gostermedigini ortaya koyarak, siire karsilastirmalarinin
yapildig1 deneme bloklarinda frontal bolgelerdeki etkinlikte gézlemlenen artigin bu bolgelerin dikkat verme
islevine ek olarak zaman algisindaki segici iglevlerle de ilintili olabilecegi fikri desteklenmistir.

Gorece basit yapisi goz oniine bulunduruldugunda, igsel saat modelinin bir¢ok zamansal fenomeni
basarili bir sekilde agiklayabilmesi dikkate degerdir. Ancak Johnston ve arkadaslarmin (2006) ortaya
koymus olduklar1 yiiksek zamansal frekansli uyaranla gorsel alanin belli bir bolgesinin adaptasyonu
sonrasinda yalnizca adapte edilen alanda meydana gelen zamansal kisalma paradigmasi ve bu c¢alismay1
takiben bizim ylrittiigiimiiz bir seri deney (Ayhan ve ark., 2009; Ayhan ve ark., 2011; Bruno ve ark., 2010)
zamanlamanin yalnizca modalitelere 6zgii degil, ayn1 zamanda uzamsal bir bileseni oldugunu da ortaya
koymustur. Nitekim literatiirde giderek daha da destek kazanan goriis, gorsel sistemde zamansal ve uzamsal
etmenlerin birbirlerinden bagimsiz islenmedigini, zaman ve uzamin islenmesinde ortak mekanizmalarin
devreye girebildigini éne siirmektedir. Ornegin, sakkadik goz hareketleri yalmzca zamansal bir yanilsama
degil, uzamda bir kisalma etkisi de tetiklemekte, bu bulgular zaman ve uzamin beyinde ayri olarak
islenmedigini agiga ¢ikarmaktadir (Bruno ve Cicchini, 2016; Morrone ve ark., 2005). Keza yine, zamansal
degerlendirmeler uyaranin gorsel alanda hangi bolgede gosterildigine gore degisebilmekte, diger bir deyisle
zaman algisinda uzamsal anizotropilerden s6z edilmektedir (Vicario ve ark., 2008). Zaman ve uzam
arasindaki bu iliski beynin zamani duyulardan soyutlanmis, merkezi bir sistemle degil, dalga boyu ya da
hareket gibi duyusal bir 6zellikmisgesine kodladigi diisiincesine destek vermektedir.

b. Ritim Diizenleyici Noronlar Modeli

Yukarida detaylandirdigimiz salingag-saya¢ modelinde Treisman, lineer islemeyen bir temporal
osilator olarak tanimlanan salingacin atim hizinin alfa bandindaki (8-13 Hz) noral salimmlarla yiiriitilityor
olabilecegini Onermistir (Surwillo 1966; Treisman, 1984). Ancak ilerleyen yillarda zamansal bilginin
kaynagmin alfa bandindaki salinimlar olmayabilecegini, birden fazla salingacin farkli frekans hizlarinda
paralel isledigini ve bunun da harmonik bir sekilde dagilim gosteren frekanslardaki néral salimimlar ile
gerceklestigini savunmustur (Treisman ve ark., 1990; Treisman ve ark., 1994). igsel saatin kortikal
salinimlarla isledigi fikri farkli modeller tarafindan da benimsenmistir. Miall tarafindan 1989 yilinda ortaya
atilan ritim diizenleyici néronlar (Beat Frequency, BF) modeline gore sistemde farkli frekanslarda salinimlar
olusturan bir grup salingag, diger bir deyisle ritim diizenleyici néron bulunmaktadir. Basta es zamanh
etkinlik gostermeyen bu bir grup salingac¢ bir noktada es zamanl etkinlik géstermeye basladiginda bir vurug
(beat) frekansi olugmakta ve zamansal bilgi bu noral kodda temsil edilmektedir. Mekanizma su sekilde
islemektedir: Sistemdeki tiim salingaclar bir entegrasyon birimine, diger bir deyisle ¢ikt1 ndronuna baghdir
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ve sinyal sirasinda hangi salingaclarin etkinlik gosterdigi bu entegrasyon birimine iletilmektedir.
Entegrasyon birimindeki degerlere gore hangi salinga¢ gruplariin etkin oldugu belirlenmekte, bu gruplarin
salinim frekanslarina bagli olarak beraber olusturacaklar1 vurus frekansi belli oldugu icin de belli bir siire
araligmin temsili olusturulabilmektedir. Birlikte etkinlik gosteren salingaglarin es zamanlh etkinlik
gostermeye baslayacaklart an vurus frekansini belirleyen kritik bir etmen oldugundan zamam islenecek
sinyal sisteme ulastiginda salinga¢ gruplarinin fazlarinda bir resetlenme (sifirlanma) gerceklesir. Sinyalin
sona ermesi ile birlikte etkin haldeki salingaglar arasindaki baglantilar Hebbian 6grenmesi ile giiclendirilir
ve bu salinga¢ gruplari i¢in entegrasyon birimine 1, diger etkinlik gdstermeyen salingag gruplari icinse O
degeri gegilir. Entegrasyon birimindeki degerlere gore sinyal ile birlikte salimm yapan salingaglarin salinim
periyotlarinin en diisiik ortak katina esdeger olan zaman aralig1 sinyalin siiresini verir.

Salinim-¢akisma saptama modellerinin ¢ikis noktasi olan bu kuramin gelistirilmesi ile striatal ritim
diizenleyici noronlar modeli 6nerilmistir (Matell ve Meck, 2004). Bu modelde striatumda bulunan medyal
striatal spiny sinir hiicrelerinin ritim diizenleyici ndronlar modelindeki es zamanli etkinligi saptayan
entegrasyon birimi olabilecegi Onerilmistir. Striatum, bazal ganliyanin temel giris katman1 olup korteksten
cok sayida uyarici (excitatory), substantia nigra pars kompakta bolgesindense dopaminerjik sinyaller alir.
Beyin goriintiileme teknikleri kullanilan zamansal ayrimsama calismalarinda bu bolgelerde etkinlik
goriilmesi ve dopamin seviyelerinin zamani islemedeki etkileri g6z 6niinde bulundurularak kortikostriatal
devrenin zamansal bilginin islenmesinde olduk¢a 6nemli bir rol {istlendigi 6ne siiriilmiistiir (Hinton ve ark.,
1996; Lejeune ve ark., 1997). Korteksten striatuma yaygin projeksiyonlar olmasi sebebiyle belirli bir
davranigsal durumun beyinde tetikledigi cesitli kortikal bolgelerdeki es zamanli ve es zamansiz salinim
kombinasyonlarinin striatumun entegre ettigi saat sinyalleri olabilecegi diisiiniilmiistiir (Lebedev ve Wise,
2000; Matell ve Meck, 2004). Bu savda 6ngériilen es zamanli salinimlar igin ihtiyag duyulan sifirlanma
mekanizmasinin néral sistemde gozlemlenebildigine yonelik destekleyici bulgular vardir. Ornegin, Rizzuto
ve arkadaglart (2003) isleyen bellek 6devi sirasinda neokorteksteki alfa salimimlariin sifirlandigini
gostererek beyindeki noral salinimlarin fazlarmin da islevsel bir rol oynayabilecegini gostermislerdir.
Buradan hareketle Matell ve Meck, siiresi degerlendirilecek sinyalin baslamasiyla kortikal ve talamik néron
gruplariin fazlarinin sifirlanip es zamanh etkinlik gostermeye bagladigini, bu salinimlarin ise saat sinyali ve
atim olarak islev gosterdigini 6nermislerdir. Bu sinyaller daha sonra medyal striatal spiny sinir hiicrelerince
entegre edilerek talamus vasitasiyla premotor ve primer motor kortekse iletilmekte, bu sayede “siirenin
yeniden lretilmesi” davranigi ger¢eklesmektedir.

Herhangi bir biriktirici gerektirmeyen ritim diizenleyici noronlar modeli her ne kadar saniye
Olcegindeki oOdevlerde gozlemlenen davramiglari belli bir Olgiiye kadar agiklayabilse de milisaniye
skalasindaki zamanlama O&devlerini aciklamakta yetersizdir (Buhusi ve Meck, 2005; Karmarkar ve
Buonomano, 2007; Matell ve Meck, 2004). Saniye ve milisaniye Olgeklerindeki zamanlama islevlerinin
farkli mekanizmalarca yiriitildiikleri diisiiniilmekte, bu derlemede bizim Onerdigimiz “zaman yolagi”
diisiincesi, gorsel sistemde milisaniye dlgegindeki isleyisleri agiklamay1 hedeflemektedir.

C. Zamana bagh noral ag modeli

Yukarida detaylandirdigimiz igsel saat ve ritim diizenleyici noronlar modellerinde zaman
degerlendirmeleri, atim ya da ritimlerin entegrasyonlari ya da birbirleri ile  karsilasgtirilmalariyla
gerceklesmektedir. Bu modellerin aksine saat diisiincesi igermeyen modeller de vardir. Bu modellerden biri
olan zamana bagli noral ag modelinde (Buonomano ve Karmarkar, 2002; Buonomano ve Merzenich, 1995;
Karmarkar ve Buonomano, 2007; Mauk ve Buonomano, 2004) ndral devreler, zamana bagli ndronal
ozellikleri vasitasityla dogalari geregi zamansal islemleme yapabilme kapasitesine sahiptirler. Oyle ki
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zamansal bilgi, belirli noral aglarin zamana bagl yapiici, sinaptik ve hiicresel 6zelliklerindeki degisimler ile,
yani noral agin kisa bir zaman igerisindeki evrimiyle kodlanir. Ornegin, iki ses sinyali ile tamimli kisa bir
zaman aralif1 saptanirken ilk sinyalle etkinlesen néron popiilasyonunun kisa siireli plastisite ile degisiklige
ugramasindan hemen sonra ikinci sinyal sisteme ulastiginda sistemin durumu ilk sinyalin ulastig1 andaki
durumdan farklidir, bu nedenle de ikinci sinyal farkli bir ndron grubunu aktive eder. Bu sekilde noral
aglardaki etkinlik Oriintiisiiniin zaman igerisindeki degisimi metrik bir saate ihtiyag duyulmadan zaman
tahmininde kullanilabilir (Karmarkar ve Buonomano, 2007). Ayni uyaran ¢esitli araliklarla sunuldugunda
noral aglarda birikimsel degisimler meydana geleceginden iki siireyi ayirt etme disinda model, daha
karmagik zamansal araliklarin iglenmesini de agiklayabilir (Buonomano ve Merzenich, 1995). Bu modelde
zamani isleme islevinin noral aglara dagilmis olmasi, zamansal kodu uzamsal koda geviren bir sistem
ongorerek bazal gangliya, beyincik, suplementer motor bdlge, striatum, dorsolateral prefrontal korteks ve
pariyetal korteks gibi farkli beyin bdlgelerini zamanlamayla iliskilendiren ¢alismalarla uyum gostermektedir.
Zamana baglh noéral ag modelinin 6nemli bir 6zelligi zamansal temsilin baglama 6zgii olusudur. Ayn
modalite iginde bile belli bir siirenin temsili baglama baglidir. Oyle ki bir 151k uyaranmnin siiresini belirleyen
yalnizca uyaranin gosterildigi andaki noral etkinlik degil, ayn1 zamanda uyaranin basinda néral agin i¢inde
bulundugu durumdur. Kisa dénem sinaptik plastisitenin gerceklestigi zaman aralig1 ve diger zamana baglh
noronal yapilar sebebiyle bu baglam etkisi ancak 100-500 milisaniye civarindaki zamansal araliklarin
islenmesini agiklayabilmektedir (Buonomano, 2005).

Ritim diizenleyici ndral ag ve zamana bagh noral ag modellerinin ortak yani zamanin bash basina
zaman kanallarinda iglendigini varsaymalaridir. Bu diisiincede algilanan zamana adaptasyon yine zaman
ozelinde gerceklesmelidir. Oysa Johnston ve arkadaslarinin (2006) ortaya koymus olduklar1 paradigma
cergevesinde yaptigimiz deneyler, zamanin yalnizca zamana degil zamansal frekansa adaptasyon sonucu da
modiile edilebilecegini ve zamansal frekansin zamansal frekans ve zaman {izerindeki etkilerinin
ayristirtlabilecegini gostermistir (Ayhan ve ark., 2009; Ayhan ve ark., 2011; Bruno ve ark., 2010). Bu
bulgular, zamanin ve zamansal frekansin / hareketin ayn1 noral birimlerde farkli mekanizmalarca kodlandig1
diisiincesini desteklemektedir.

d. Harcanan enerjiye bagl zamanlama modeli

Eagleman ve Pariyadath, zamana bagli noral ag modelinin pek ¢ok zaman yanilsamasini agiklamada
yeterli olmadigini 6ne siirerek bir uyaranin siiresinin uyaranin temsilini olusturmak i¢in harcanan enerji,
diger bir deyisle noral etkinlik miktarina bagl oldugu varsayiminm ortaya atmislardir (Eagleman, 2008;
Pariyadath ve Eagleman, 2007). Uyaranin islenmesi igin gereken noral etkinlik miktar1 uyaranin biyiikligii,
siddeti, hareketliligi ve beklenirligi gibi 6zelliklerine baghdir. Tekrarli uyaranlara kiyasla beklenmedik ve
yeni bir uyarana beyinde daha genis bir agin etkinlik gostermesi ve hareketli uyaranlarin duragan uyaranlara
gore kortekste daha fazla etkinlik tetikliyor olusu uyaran ozellikleri ve noral etkinlik arasindaki iligkiye
ornek verilebilmektedir (Dupont ve ark., 1994; Linden ve ark., 1999). Hakkinda zamansal yargiya varilacak
uyaranlarin bu gibi 6zellikleri manipiile edildiginde 6znel siirenin de degiskenlik gosterdigi literatiirde ¢ok
sayida davranigsal bulgularla gosterilmistir (Brown, 1995; Kaneko ve Murakami, 2009; Rammsayer ve
Lima, 1991; Xuan ve ark., 2007). Ornegin, oddball paradigmasinda, tekrar eden bir uyaran serisi icerisinde
gosterilen farkli bir uyaranin (oddball) 6znel siiresi tekrar eden uyaranin siiresinden daha uzun algilanir (Tse
ve ark., 2004; Ulrich ve ark., 2006b). Bu etki, literatiirde 2 farkli sekilde agiklanmustir: 11k agiklama, oddball
uyaranina yoneltilen dikkatteki artis sebebiyle bu uyaranin 6znel siiresinin genisledigini 6ne siirer (Tse ve
ark., 2004). Harcanan enerjiye bagl zamanlama modeli ¢ercevesinde Eagleman ve Pariyadath (2009) ise
tekrarli uyaranlara yonelik kortikal etkinligin zamanla diistiigiiniin, yeni ve beklenmedik bir uyaran
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geldigindeyse bu uyarana yanitin halihazirda diisiik seviyede etkinlik gosteren sistemde goreceli bir artisa
neden oldugunun altini ¢izer.

Bruno ve arkadaslarinin (2011) grubu olarak gorsel uyaranlarin 6znel zamanini karanlik bir odada
karanliga adaptasyon sonrasinda 6l¢iimledigimiz galigma, bu sartlar altinda zamanin daha uzun algilandigini
gostermistir. Karanlik ortamda noral etkinligin diismesine ragmen algilanan zamanin uzuyor olusu harcanan
enerjiye bagli zamanlama modelini yanlhislamaktadir. One siirdiigiimiiz kuram gergevesinde bu bulgu daha
ziyade karanlikta zamansal impils yanitinin uzuyor olusuyla uyumludur. Bir sonraki boliimde, bu sav
detaylandirilacak ve gorsel sistemde bir zaman yolagi olabilecegi diisiincesi temellendirilecektir.

Gorsel bir olayin zamanlamasi icin duyusal bir mekanizma modeli

Johnston ve arkadaglarinin ¢aligmasi (2006), milisaniye Olgegindeki kisa siirelerin 6znel
zamanlarinin gorsel alanin belli bir bdlgesinde degistirilebilecegini gostermistir. Bu ¢alismada 20 Hz gibi
yliksek zamansal frekansta kirpisan bir 1zgara uyarani adaptor uyarani olarak kullanilmis, bu uyarandan
hemen sonra ayni pozisyonda gosterilen 10 Hz’liik zamansal frekansa sahip dinamik test uyaraninin zamant
gercekte oldugundan daha kisa algilanmistir. Cizgisel uyaranlara ve bu uyaranlarin egim yonlerine duyarlilik
primer gorsel kortekste basladigindan (Hubel ve Wiesel, 1959) 06znel zamandaki bu kisalmanin
biiylikliiglinlin adaptdr ve test Orlintiilerinin egim yonlerinden bagimsiz olusu, bu etkinin korteks dncesi
etkinlikle ortaya c¢iktigini diisiindlirmiistiir. Johnston ve arkadaslarinin algilanan zamanda uzama 6zgii
adaptasyon etkilerini gosterdikleri bu ilk g¢alismalarimin ardindan siirelerin zamanlamasindaki uzam-
zamansal etkilesimleri daha detayli olarak aragtirmak amaciyla yiiriittiiglimiiz arastirmalar silsilesi, bu
paradigmada adaptasyon etkisinin gozlemlenebilmesi i¢in kiiciik reseptif alanli néronlarin bulundugu bir
hedef bolgeyi diisiindiirecek sekilde adaptor ve test uyaranlarinin pozisyonlari arasinda tam bir Ortiisme
olmasi gerektigini (Ayhan ve ark., 2009), etkinin uzamsal olarak iist-seviye gorsel alanlardaki gibi g6z
pozisyonuna bagl olarak gercek diinya koordinatlarinda degil, retinotopik referansli kodlandigini (Bruno ve
ark., 2010) ve bu bulgulardan yola ¢ikarak milisaniye 6lgegindeki zamansal degerlendirmelerin altinda yatan
mekanizmalarin gorsel sistemin erken seviyelerine uzandigini1 géstermistir. Literatiirde var olan genel goriis
retinadan primer gorsel kortekse uzanan yolak boyunca kromatik ve akromatik sinyallerin farkli néron
gruplarinca iglendigidir (Derrington ve ark., 1984; De Valois ve ark., 1966; De Valois ve ark., 2000; Hubel
ve Wiesel, 1966). Anatomik ve islevsel bu ayrismanin kendisini apagik belli ettigi bolgelerden biri de 6
katmanl bir yap1 olan talamustaki lateral genikulat ¢ekirdektir. Parvoseliiler katmanlar olarak adlandirilan
iist katmanlar renkli goriis ve uzamsal detay1 kodlarken, alt kisimda kalan magnoseliiler katmanlar kromatik
duyarlilik géstermeyip, sinyaldeki zamansal degisimleri kodlarlar (Livingstone ve Hubel, 1987). Konumuzla
birebir ilgili olmayarak gorece daha yakin zamanda bir ii¢lincii katman olarak konioseliiler ndron grubu da
kesfedilmistir (Irvin ve ark., 1993; Martin ve ark., 1997). 2011 yilinda akromatik sistemin kodladig: 1giklilik
(liminans) sinyalinin adaptasyonla tetiklenen zamansal kisalma etkisine baktigimiz ¢alismamiz (Ayhan ve
ark., 2011) bu zamansal kisalma etkisinin ortaya ¢ikabilmesi i¢in liiminans sinyalinin 6énemli oldugunu ve
etkinin salt kromatik kontrasta sahip uyaranlar kullanildiginda ortadan kalktigimi ortaya koymustur. Bu
bulgu, gorsel zamanin kodlanmasi islevinde devreye magnoseliiler sistemin girdigini gostermektedir. Daha
da 6nemli olarak arastirmalarimiz, 6znel zamanda meydana gelen degisimlerin adaptasyon sonrasi 6znel
zamansal frekans ya da uyaran hizinda meydana gelen degisimlerden bagimsiz oldugunu gostermis, bu da
hareket ve zamanin ayni hiicre gruplarinda, farklt mekanizmalarca kodlandigini diigiindiirmiistiir. Zamansal
degisim ve hareket arasindaki iliski literatiirde desteklenmektedir. Aym fiziksel zamana sahip hareketli
uyaranlar, duragan uyaranlara gére ekranda daha uzun siire kalmis gibi algilanmaktadirlar (Brown, 1995).
Kanai ve arkadaslar1 (2006) bu zamansal uzama etkisinde 6nemli olan etmenin hiz degil zamansal frekans
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oldugunu savunmusken, Kaneko ve Murakami (2009) gidilen uzamsal uzunluk ve hiz etkilerini ayrigtirarak
dinamik gosterimlerdeki zamansal yanilsamalarda kritik etmenin hiz oldugunu géstermistir. Bu baglamda
Johnston ve arkadaglarinin calismasinda 6znel zamandaki degisimlerin belli bir siire araligina degil,
zamansal frekansa adaptasyonla tetiklendiginin ve bu nedenle de bir zaman kanali diislincesini varsayan
ritim diizenleyici noronlar modeline ters diistiigiiniin altin1 ¢izmekte fayda vardir. Johnston ve arkadaslarinin
ilk caligmalar1 ve bunu takiben yaptigimiz arastirmalar, adaptasyona bagli zamansal degisimlerin hareket ve
hiz1 kodlayan yolagin daha erken seviyelerinde zamana bagli olarak liiminans kontrast degerlerindeki
degisimleri kodlayan magnoseliiler katmanin etkinligiyle ortaya ¢iktigini gostermektedir.

Zamansal frekans adaptasyonu sonrasinda Oznel zaman ve hizda meydana gelen degisimleri
aciklamak i¢in 6ne siirdiigiimiiz kuram magnoseliiler hiicrelerin zamana bagli etkinlik oriintiilerine (temporal
tuning) odaklanmaktadir (Ayhan ve ark., 2009; Johnston ve ark., 2006). Zamansal impiils yanit1 fonksiyonu
(temporal impulse response function) gorsel sistemin ¢ok kisa bir an i¢in gosterilen 151k sinyallerine verdigi
zamana bagli ndral yaniti tanimlar. Fizyolojik bulgular dyle gostermektedir ki retinal gangliyon (Shapley ve
Victor, 1978) ve lateral genikulat ¢ekirdek hiicrelerinde (Mante ve ark., 2008) adaptasyon sonrasi olusan bir
tiir kontrast kazanim mekanizmas: vardir. Bu mekanizma, hiicrelerin diisilk zamansal frekanslara
hassasiyetini diistirmekte, bu etkiyle beraber kisa siireli sinyallere verdigi yanit1 hizlandirmaktadir. Bizim de
deney paradigmamizda kullanmis oldugumuz zamansal frekansa uzun-siireli (8 saniye civari) adaptasyon,
tipk1 kontrast kazanim mekanizmasinda oldugu gibi kangrularin optik yolaginda diisiik zamansal frekanslara
duyarlilikta bir azalmaya ve zamansal impiils yanitinin fazinda bir hizlanmaya neden olmaktadir (Clifford ve
ark., 1997; Ibbotson, 2005; Ibbotson ve ark., 1998). Bu bulgu bize, benzer bir etkiyi insanda magnoseliiler
sistemde de yapiyor olabilecegini diistindlirmiistiir. Zamansal impiils yamtindaki degisimlerle &znel
zamandaki degisimler arasindaki iliskiyi ortaya koymak amaciyla Bruno ve Johnston’in (2010) tasarladiklari
bir psikofiziksel deney paradigmasi yiiksek-kontrastli bir uyaran baglaminda gosterilen test uyaranlarinin
0znel zamanlarinin diisiik-kontrastli bir uyaran baglaminda gosterilen test uyaranlarininkine gore daha kisa
algilandigimi ortaya koymus, bu bulgu kontrast kazanim mekanizmasiyla baglantili olacak sekilde lateral
genikulat ¢ekirdekteki magnoseliiler hiicrelerin zamansal impiils yanitlarinin fazinin algilanan zamani
etkileyebildigini gostermistir.

Zamansal frekans adaptasyonunun algilanan zaman iizerindeki etkilerini agiklayabilmek amaciyla
Johnston (2010) duyusal icerige bagl bir saat modeli ortaya koymustur. Bu modelde halihazirda sisteme
giren gorsel sinyal, sistemin bu sinyale yonelik yakin gegmiste yapmisg oldugu Ongdriilerle
karsilastirilmaktadir. Ongoriilerle sinyalin uyumlu olma durumu bir saat atimi (tik) ile sonuclanir. Yakin
gelecege dair ongdriilerde bulunabilmek igin sistem, retinal imgedeki parlakligin degisimlerine hakim
olmalidir. Magnoseliiler néronlar, zamansal degisimleri kodlayan bir filtre gorevi gorerek bu islevi yerine
getirir. Halihazirdaki parlaklik degerleri ise - fizyolojik olarak kontrast kazanim ozellikleri gostermedigi
bilinen (Benardete ve Kaplan, 1999; Kaplan ve Benardete, 2001) - parvoseliiler néronlarin etkinliklerinden
gelir. Yiiksek zamansal frekansa adaptasyon sonrasinda magnoseliiler sistemin zamansal impiils yaniti
hizlanarak Ongoriileri zamanda daha da oteler. Bu da adaptasyondan etkilenmeyen parvoseliiler sinyalle
uyusmalarin daha ge¢ olmasina ve akiimiilatérde daha az saat tiki birikmesine neden olur. Psikofiziksel
deneylerle gosterilen algisal zamansal kisalma bu siirecin sonucudur. Adaptasyon sonrasi magnoseliiler
ndronlarin parvoseliiler ndronlara nazaran noéral yanit biiyiikliiklerindeki degisimler (6rnegin, birim zamanda
olusan aksiyon potansiyel sayisi) algilanan 6znel zamansal frekans ve hizdaki degisimleri agiklarken,
zamansal impils yanitinin fazindaki degisim 6znel zamandaki kisalmayi agiklar. Dolayisiyla modelde zaman
ve hiz aym1 noronal birimde (sistemde hareketi kodlayan yolak) ancak farkli ndral mekanizmalarca
kodlanmaktadir.
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Adaptasyon sonrasi ortaya cikan art etkiler literatiirde uzunca zamandir renk, hareket ya da biiytikliik
gibi secici Ozelliklere duyarli ndronlarin bilgiyi nasil kodladiklarim arastirmak iizere kullanilagelmektedir.
Bizim kullandigimiz bu adaptasyon paradigmasi da nasil ki hareket ve renk algist on yillardir benzer
yontemlerle calisiliyorsa, zaman algisinin da benzer sekilde caligilabilmesini miimkiin kilmigtir. Bu
paradigma, zamani soyut bir kavram olmaktan cikarip, tipk: renk, hareket gibi duyusal uyaranin bir 6zelligi
olarak degerlendirmekte, mekanizmalarinin sistemde retinaya kadar izlenebilecegini ortaya koymaktadir
(Nishida ve Johnston, 2002).

G12°

Gorsel sistemde duyusal bir “zaman yolag1” olabilir mi?

Kisa stireli (transient) sinyaller magnoseliiler noronlarda islendikten sonra hareketi islemekten
sorumlu yolak hiyerarsisinin daha ileriki agamalarina yonlendirilir. Gorsel hareket, sinyalin tek bir vektdrden
mi yoksa bir vektdr grubundan m1 olustuguna bagli olarak sirasiyla lokal ve global hareket olarak adlandirilir
(bkz. Cropper, 2001). V3/V3a ve MT+ bolgesi gibi daha genis reseptif alanl {iist-diizey hareket isleme
merkezleri kiiglik uzamsal alanlardaki hareket sinyallerini entegre ederek cizirtili bir sinyalin igine gomiilii
global hareket oriintiilerini ortaya ¢ikarir (Braddick ve ark., 2001). Yakin zamanda bu {ist-seviye hareket
isleme bolgelerini hedef alan uyaran setleriyle yiiriittiiglimiiz deneyler, Johnston ve arkadaglariin (2006)
gorece daha uzun zamanli (8-32 saniye civari) adaptorler kullanarak zamansal frekans adaptasyonu etkilerini
gosterdikleri paradigmadan farkli olarak, 700 milisaniye gibi kisacik bir adaptasyon siiresinde ortaya ¢ikan
ve yalnizca uyumlu (coherent) global hareket sinyalinin varliginda gézlemlenebilen yeni bir adaptasyon
etkisini ortaya ¢ikarmistir (Gulhan ve Ayhan, 2019). Bu bulgu, milisaniye 6l¢eginde zamanlama etkilerinin
yalnizca erken-Seviyelerde degil, hareket isleme yolagi boyunca iist-seviye merkezlerde de modiile
edilebildigini gostermistir.

Magnoseliiler sistemde gozlemlenen kontrast kazanim etkilerinin MT+ bolgesi gibi daha iist-seviye
hareket isleme bolgelerinin noral etkinliginde de agiga ciktigi bilinmektedir (Kohn ve Movshon, 2003).
Kohn ve Movshon’un yapmis oldugu tek hiicre ¢alismasi (2003), MT+ hiicrelerinin duyarl olduklar1 hareket
yoniine adapte edilmeleri sonrasinda bir kontrast kazanim mekanizmasi aracilifiyla noral yanitlarinin
distiigiinii ortaya koymustur. Priebe ve Lisberger (2002), bu kisa siireli hareket adaptasyon etkisinin MT+
bolgesine Ozgii ve erken-seviye hareket isleme bolgelerinden gelen sinyalden bagimsiz oldugunu
gostermistir. Zaman algisinda olusan degisimleri zamansal impiils yamitinin faziyla iliskilendirdigimiz
onceki arastirmalarimizla uyumlu olacak sekilde yakin zamanlh arastirmamiz da fizyolojik olarak MT+
hiicrelerinin zamansal impiils yanitlarin1 etkiledigi bilinen uyaranlarla kisa siireli uyumlu global harekete
adaptasyonun algilanan zamani kisalttigin1 agiga ¢ikarmistir (Gulhan ve Ayhan, 2019). Bu kisa siireli hareket
adaptasyonunun algilanan zamani kisaltip algilanan hizda gézardi edilebilecek bir degisim yaratmis olmasi
bu iki gorsel ozelligi modiile eden mekanizmalarin farkliligina isaret etmekte, onceki bulgularimizi
desteklemektedir.

Gorsel sistemdeki harekete duyarli hiicrelerin zamansal impiils yanitlarinda degisiklik yaratan bir
diger etmen motor harekettir. Farkli tiirlerde lokomosyon (Chiappe ve ark., 2010; Maimon ve ark., 2010),
ugma (Jung ve ark., 2011) ve goz hareketleri (Burr ve Morrone, 1996; Ibbotson ve ark., 2008; Reppas ve
ark., 2002) gibi farkli hareket tiplerinin zamansal impiils yanitin1 hizlandirdigi ve noral gecikmeleri azalttig1
gosterilmistir. Son 15-20 yilda yapilan ¢aligmalar motor hareketlerle zaman algis1 arasinda da bir iligki
oldugunu ortaya koymaktadir. Ornegin, gozlemcilerden ekrana dogru bir uzanma hareketi yapmalari
istendiginde hemen once ekranda beliren beyaz bir disk uyaraninin siiresini degerlendirirlerken - motor
harekete hazirlik evresinde - algilanan zamanin yavasladigi bulunmustur (Hagura ve ark., 2012). Keza yine
yakin zamanl bir ¢aligmada Tomassini ve arkadaslar1 (2018), ritmik parmak vurma hareketinin, bu vurus
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serisiyle es zamanli gosterilen gorsel uyaranlarin siiresinde algisal degisimler yarattigim ortaya
cikarmiglardir. Kisa zaman araliklart sakkadik gz hareketleri sirasinda da olduklarindan daha kisa
algilanmaktadir (Morrone ve ark., 2005). Lateral intrapariyetal korteks (Janssen ve Shadlen, 2005; Leon ve
Shadlen, 2003), siiperiyor kollikulus (Walker ve ark., 1995) ve frontal g6z alanindaki (Umeno ve Goldberg,
1997) noronlarin sakkadik g6z hareketi sirasinda reseptif alanlarini dinamik olarak goziin gevrilecegi
pozisyona kaydirdiklarin1 gdsteren norofizyoloji ¢alismalarini referans alarak Morrone ve arkadaglari,
sakkadik goz hareketleri sirasinda 6znel zamanda gézlemlenen degisimleri iist-seviye duyumotorsal beyin
bolgelerinde gozlemlenen goz hareketlerine 6zgii noronal etkinlige baglamistir. Gorsel zamansal impiils
yanitinin yalmizca gz hareketleri degil, diger motor hareket tiirleri sirasinda da degisim gosteriyor olusu
bize zaman algistyla motor hareket arasindaki bu iliskinin Morrone ve arkadaglarinin 6ne stirdiikleri gibi
gozle iligkili harekete 6zel bir mekanizma tarafindan kontrol edilmiyor olabilecegini diislindiirmiistiir.
Klavye iizerindeki bir tusa basma hareketinin de sakkadik géz hareketlerine benzer sekilde es zamanl
gosterilen gorsel bir uyaranin 6znel zamanini degistirip degistirmeyecegini test etmek iizere dizayn ettigimiz
bir paradigmada duyu-motorsal araliklarin zamansal degerlendirmeleri motor hareketin yoklugunda pasif bir
sekilde gozlemlenen gorsel uyaran araliklari ile karsilastirilmistir (Ayhan ve Ozbagci, 2020). Sonuglarimiz —
literatiirde ilk kez — es zamanli olarak siirekli bir tusa basma hareketiyle beraber gosterilen dinamik gdrsel
uyaranlarm algilanan siirelerinde de bir kisalma meydana geldigini gostermistir. Calismamizin takip
deneyleri motor hareketle tetiklenen bu zamansal kisalmanin hareketsiz ya da esit liiminansh kromatik
uyaranlarla yok oldugunu ortaya koymus, dinamik gosterimlerdeki etkinin motor bellek kaynakli olmadigini
aciga c¢ikarmistir. Bu sonuglar, tipki zamansal frekansa (Ayhan ve ark., 2009, 2011; Bruno ve ark., 2010;
Johnston ve ark., 2006) ve harekete (Gulhan ve Ayhan, 2019) adaptasyon gibi motor hareketin de es zamanli
gosterilen uyaranlarin algilanan zamanlarinda farkliliklara neden olabilecegine isaret etmektedir. Bu bulgular
1s1ginda  diislincemiz, adaptasyonla tetiklenen zaman yanilsamalartyla motor hareketin zaman algisi
tizerindeki etkilerinin benzer mekanizmalarin sonucu olarak beyinde harekete duyarli yolakta meydana
geldigi yoniindedir. Algilanan hiz ve algilanan zaman her ne kadar ayn1 ndral yolakta isleniyor olsalar da,
psikofizik yontemler kullanarak yaptigimiz testler bu iki 6zelligin bagimsiz olarak kontrol edilebilecegini ve
artlarindaki mekanizmanin farkli oldugunu agiga ¢ikarmigtir. Dolayisiyla zaman da tipki hareket gibi gorsel
uyaranin duyusal bir 6zelligidir ve zamansal impiils yanitin1 gerek erken-seviye, gerekse iist-seviye beyin
bolgelerinde degistiren etmenler zaman algimizi da etkilemektedir. Bu baglamda beyinde bir zaman
yolagindan bahsetmek miimkiin gériinmektedir.

Sonuc¢

Zamanin beyinde duyulariistii ve merkezi bir sistem ile mi yoksa modalite ve zaman 6lgegine baglh
olarak degisen daginik bir sistem ile mi islendigi sorusu deneysel bulgular ve baslica zaman algis1 modelleri
tizerinden tartisilmistir. Geleneksel haliyle igsel saat modeli, zamanlamanin beyinde merkezi bir mekanizma
tarafindan diizenlendigini ve ayni noral devrenin tiim modalite ve siire araliklari i¢in kullanildigini savunur
(Creelman, 1962; Treisman, 1963; Treisman ve ark., 1990). Zamansal frekansa uzun siireli, hareketeyse kisa
stireli adaptasyonun gorsel zaman algisinda kisalmalar tetikleyebildigini gosterdigimiz ¢aligmalar, belirli bir
duyu kanalina 6zgli uyaranlarin alt seviye Ozelliklerinin zaman algisin1 degistirebildigini gostererek,
duyulariistii, Ust-seviye bilissel bir mekanizma 6ngdren boylesi genel bir saat fikrine ters diismektedir.
Hareket ve zamansal frekansa adaptasyon etkilerinin adaptdér pozisyonuyla sinirli olmast gorsel sistemde
zaman ve uzam arasindaki ilintiye, dolayisiyla da modalitelere 6zgli zamanlama mekanizmalarina isaret
etmektedir. Duyu sistemlerindeki bilgi isleme siirecinin noral etkinlikteki uzam-zamansal Oriintiilere bagl
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oldugu bilinmektedir. Eger ki zaman da renk ve hareket gibi duyusal uyaranin bir 6zelligi olarak kabul
edilirse, zamam kodlamak i¢in retinanin duyusal yiizeyinden baglayarak korteks alti ve korteksteki beyin
bolgelerine uzanan bir noral devreden bahsedilebilir. Bu zaman yolagi hareketi isleyen néron gruplartyla
aym yolakta, farkli mekanizmalarca diizenleniyor olabilir. Bu sav, uzamsal gérme ve hareket algisindan
sorumlu duyusal isleme yapan beyin bolgelerinin gorsel zaman algisi islevlerine de dahil oldugunu gosteren
calismalarla (Bueti ve ark., Walsh, 2008; Bueti ve Walsh, 2009) uyumludur. Halihazirda grubumuzca
yiriitillen psikofizik deneylerine ek olarak ileriki zamanlarda yapilabilecek islevsel beyin goriintiileme
calismalari, beyindeki bu duyusal zaman yolaginin ve mekanizmalarinin aciga ¢ikarilmasinda énemli bir rol
oynayabilir.
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