
DİJİTAL KÜTÜPHANE KANALI

Keyifli Okumalar Dileriz
Binlerce kategoride milyonlarca PDF e-kitap, ders kitapları, dergiler ve romanlara platformumuz
üzerinden ücretsiz ulaşabilirsiniz.

RESMİ WEB SİTEMİZ

https://rantey.org

Yedek ve Duyuru Kanallarımız
Sitemize erişim engeli gelmesi veya adres değişikliği durumunda aşağıdaki kanallardan güncel giriş
adresine erişebilirsiniz:

• Telegram: https://t.me/birkitapbir

• WhatsApp Kanalımız : https://whatsapp.com/channel/0029VbDHv8uE50Us4IvMoc0Y

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


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



DOLANIK BEYiN 

LUIZ PESSOA 

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



VakifBank Kultiir Yaymlan: 0334 
insan ve Toplum: 029 

DOLANIK BBYiN 
ALGI, BiLi§ VE DUYGU 
NASIL BiRLiKTB ORULUR7 
LUIZ PESSOA 

OzgilnAd1 
The Entangled Brain 
How Perception, Cognition, and Emotion 
Are Woven Together 

Turk�esi 
Mustafa Bilici 
Erol Ytldmrn 
Ozge Ytlrnaz 
Mahir Ye�ildal 

Yaym Dam§mam 
Ekrern Demirli 

Proje Editorii 
Merve Nur Yaman 

Kapak ve Sayfa Uygulama 
FarukOzcan 

Kitap Editoril 
Mustafa Bilici 

SonOkuma 
Merve Nur Yaman 

Vaktf'Bank Ktiltiir Yaymlan 
lnkilap Mahallesi 
Dr. Adnan Biiyiikdeniz Caddesi 
No:7/A1-Kat13 
34768 Omraniye I istanbul 
Telefon: o 216 285 9571 
www.vbky.com.tr - info@vbky.com.tr 
Sertifika No: 40141 

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

I<itabtn tum yayin haklan VakifBank 

I<iiltar Yayinlan'na aittir. Tamtim 

amactyla, kaynak giistermek §artiyla 

yapilacak sintrli alintilar di§tnda., 

yayincintn yazili izni olmaksmn 

hifbir elektronik veya mekanik arafla 

fOga.ltilama.z. Eser sahiplerinin manevi ve 

mali haklari saklid1r. 

T his work is subject to a Creative Commons 

CC-BY-NC-ND license. Subject to such 

license, all rights are reserved. 

Bask1 
Turkuvaz Haberle§me ve Yay. A. $. 
Giizeltepe Mahallesi Mare§al Fevzi 
<;akmak Caddesi B Blok No: 29/1/1 
Eyiipsultan istanbul 
Telefon: 0212 354 3000 
Sertifika No: 46403 

1. Bask1: Kas1m 2024 

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



DOLANII< BEYiN 
ALGI, piLt� VE :puyay NASIL BIRLIKTE ORULUR? 

LUIZ PESSOA 

TURK<;:ESI 

MUSTAFA BiLiCi  

EROL Y ILD IR I M  

OZG E  Y IL MAZ 

MAHiR YE$iLDAL 

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



LUIZ PESSOA 
Maryland Universitesi, College Park'ta 
Psikoloji Profesoru olan Luiz Pessoa, 1989 

ytlrnda Brezilya, Rio de Janeiro Federal 
Oniversitesi Bilgisayar Bilimleri'nden 
mezun oldu. Aym ilniversitede yilksek 
lisans �ah§mas1n1 yapay sinir aglan uzerine 
yazdigi teziyle tamamlayan Pessoa, 
doktoras1m ise Boston Oniversitesi'nde 
hesaplamah sinirbilim alanmda yaprni§hr. 
Pessoa, Neuroscience and Cognitive 
Science Program uyesi ve Maryland 
Neuroimaging Center direktorudur. 

MUSTAFA BiLiCi 
i990 y1lmda tip doktoru oldu. Psikiyatri 
uzmanhgmm ardmdan (1995), do�ent 
(2000) ve profesor oldu. Erenkoy Ruh ve 
Sinir Hastahklan Egitim ve Ara§brma 
Hastanesi'ne kurucu ba§hekim olarak 
gorev yapti. Halen Marmara Oniversitesi 
lnsan ve Toplum Bilimleri Fakultesi 
Psikoloji Bolumu ogretim uyesi olarak 
gorev yapmaktad1r. Editorlugunu 
yapt1g1 Psikiyatride Sinema Sinemada 

Psikiyatri kitab1 ve 'ok say1da bilimsel 
makalesi bulunmaktadu. Bilici aynca 
yaymevimizden '1kan Afet Psikolojisi 

kitabmm da editorlugunu yaprm§hr. 

MAHiR YE§iLDAL 
Tip egitimini 2004 y1lmda tamamladi. 
2008-2012 ytllan arasmda Erenkoy Ruh 
ve Sinir Hastal1klan Egitim ve Ara§brma 
Hastanesi'nde Psikiyatri alarunda 
uzmanhk egitirnine devam etti. Bu sure 
zarfi.nda cinsel terapi, bili§sel-davran1§'I 
terapi, dinamik psikoterapi, hipnoterapi 
ve ruya ile terapi konulanyla ilgili 
'ah§rnalar yaprn1§br. Bir donem Marmara 
Oniversitesi Psikoloji Bolumu'nde lisans 
dersleri vermi§tir. Halen serbest psikiyatr 
olarak ,ah§maktadtr. 

0ZGB YILMAZ 
Lisans egitimini istanbul Oniversitesi 
psikoloji b6lumunde tamamlami§br. 
Yuksek lisans1m, istanbul Oniversitesi 
Aziz Sancar Deneysel Tip Ara§brmalan 
Enstitus(i'nde norobilim alamnda, 
doktoras1m ise Almanya' da Max Planck 
Enstitusu'nde beyin bilgisayar arayilzleri 
ve beyin goruntilleme alanlannda 
yapmt§tlr. Bah,e§ehir Universitesi 
ve Altmba§ Oniversitesi psikoloji 
bolumlerinde ve tip fakultelerinde 
norobilim dersleri veren Ytlmaz, §U 
an Marmara Oniversitesi Psikoloji 
Bolumu'nde doktor ogretim uyesi olarak 
'al1§malanna devam etmektedir. 

EROL YILDIRIM 
Lisans, yilksek lisans ve doktora 
egitirnini lstanbul Oniversitesi'nde 
tamamlad1. Klinik Kognitif Norobilim 
yilksek lisans programmda klinik 
noropsikoloji uygulamal1 egitirnini 
Prof. Dr. Oget Oktem'den ald1, tezini 
Prof. Dr. Hakan Gurvit dan1§manl1gma 
haztrladi. Adli Bilimler doktora 
programmda ara§brmalanm istanbul 
Tip Fakultesi Kognitif Elektrofizyoloji 
Laboratuvan'nda Prof. Dr. Tamer 
Demiralp daru§manl1gmda yilrtittu. 
Halen Medipol Oniversitesi Psikoloji 
Bolumu'nde ogretim uyesidir. 

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



Amelie ve Meq'e 

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



Turki;e Bask1ya Onsoz 

Yazann Ons6zt1 

i<;iNDEKiLER 

Tiirki;e <;:eviri Edit6rt1nt1n Ons6zt1 

1 Tekil Alanlardan Aglara Ges:i§ 

9 
11 
17 

21 
2 Biraz Anatomi Ogrenmek 41 
3 Minimal Beyin: Basit Savunmalar Olu§turmak ve Oduller Aramak 63 
4 Beyin Bolgeleri Ne i§e Yarar? 83 
5 Duygu ve Motivasyon: Subkortikal Oyuncular 

6 Duygu ve Motivasyon: Korteks Partiye Katihyor 

7 Bili§ ve Prefrontal Korteks 

8 Karma§1k Sistemler: Etkile§en Pari;alann Bilimi 

9 Be§ Yuz Milyon Yilhk Evrim 

10 Biiyiik Ag: i§leri Bir Araya Getirmek 

n Korkunun Sonmesi 

12 Her �ey Karma§1k, Dolamk Aglarla ilgili 

Son Dii§iinceler 

Sozluk 

Notlar 

Kaynaklar 

Dizin 

107 

145 
169 
193 
215 
245 
279 
309 

331 

333 
339 
353 
371 

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



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



TURK<;E BASKIYA ONSOZ 

Dolanik Beyin'in Tiirk�e �evirisini okurlara sunmaktan onur du­
yuyorum. Bu �ah§may1 sizlerle bulu§tururken elinizdeki kitab1 
sinirbilim ve beyin uzerine yazilm1§ diger kitaplardan ayiran baz1 
temel ozelliklerin altm1 �izmek istiyorum. Her §eyden once bu 
kitap, geleneksel apklamalara k1yasla beynin organizasyonuna 
ve i§levine temelde farkh bir baki§ a�1s1 getiriyor. izole beyin bol­
gelerine ve bunlarm varsayilan ozel i§levlerine odaklanmak yeri­
ne, beyni biiyiik ol�iide birbirine bagh, dinamik bir sistem olarak 
sunmaktadir. Kitabm temel tezi ,  zihinsel siire�lerin kortikal ve 
subkortikal bolgeleri kapsayan biiyiik ol�ekli, dag1tilm1§ sinir ag­
larmm koordineli faaliyetlerinden ortaya pkhg1dir. Bu "dolamk" 
gorii§, beynin i�sel karma§1khgm1 kucaklamak i�in basit modii­
ler teorilerin otesine ge�mektedir. Kitabm bir ba§ka farkh yom1 
de disiplinler aras1 yakla§1m1dir. Sinirbilim, psikoloji, karn'la§Ik 
sistemler teorisi ve evrimsel biyolojiden gelen i�goriileri entegre 
ederek, beyin i§levi iizerine sinirbilim metinlerinde tipik olarak 
bulunandan daha biitiinsel bir baki§ a�1s1 kitap boyunca ortaya 
konmu§tur. Bu nedenle, bu �ah§ma yalmzca sinirbilimcilerin de­
gil, aym zamanda psikologlarm, norologlarm, psikiyatristlerin 
ve bili§sel ve davram§sal bilimlerdeki ara§hrmacilarm da ilgisini 
�ekecektir. Zira beynin karma§ik dogas1 ,  i§leyi§ini tam olarak an­
lamak i�in disiplinler aras1 i§ birligini gerekli kilmaktadir. Daha 
da onemlisi, kitapta beyni ayn i§levsel birimlerden olupn bir 
koleksiyon olarak degil, entegre bir biitiin olarak davram§ iiret-
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mekten sorumlu bir organ olarak sunmaya �ah§tim. qonkO alg1, 
bili§, duygu ve eylem, dag1tilm1§ beyin aglan arasmdaki dinamik 
etkile§imlerden kaynaklanan ozellikler olarak dikkat �ekmek­
tedir. Bu baki§ a�1s1, zihinsel sure�leri kavramsalla§tlrma ve be­
yin-davram§ ilieykilerini inceleme yaklaey1m1m1z a�1smdan onemli 
sonu�lar dogurmaktadir. 

Bu kitabm Turk okurlarma geleneksel norobilimsel apkla­
malara dii§iindiirucu bir alternatif sunacagm1 umuyorum. Uzun 
suredir devam eden varsay1mlan sorgulayarak ve yeni bir teorik 
�er�eve sunarak, genel okuyucular arasmda beyin hakkmda yeni 
dii§iinme bi�imlerine ilham vermeyi ama�lad1m. Aynca bu ki­
tabm, beynin karma§Ik i§leyi§ini daha derinlemesine anlamak 
isteyen Turkiye' deki bilim insanlan, klinisyenler ve ogrenciler 
i�in de degerli olacagm1 umuyorum. Sinir sistemlerinin tum kar­
ma§1khgm1 benimseyerek hem temel bilim hem de klinik uygu­
lamalarla ilgili daha kapsamh beyin i§levi teorileri geli§tirebiliriz . 

10 I D O L A N I K  B E Y I N  

Luiz Pessoa 
College Park, Maryland 
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YAZARIN ONSOZU 

Oretken bilim insanlarmm yazd1g1 kaliteli kitaplar biyoloji, ev­
rim, fizik ve matematik alanlarmdaki karma§tk konulan anla­
§thr bir §ekilde ele ahyor. Gern;:ligimden beri bahsettigim bu tiir 
kitaplar benim i'j'.in buyuk bir ilham kaynag1 olmu§tur. Dolanik 
Beyin'de de bu bilim insanlanyla aym §eyi yapmay1 ve son otuz 
yildir ara§hrmalanmm konusu olan bu en sevdigim konu hak­
kmda yazmay1 istedim. 

Norobilimle ilgili genel okuyucu kitlesine hitap eden pek 
'j'.Ok iyi ve mukemmel denebilecek kitap, zihin ve beynin bag1mhhk, 
bili§ ve hafiza gibi belirli yonlerine odaklamr. Bu 'j'.aba manhkhdir, 
�nku muhtemelen a'j'.1klanacak 'j'.Ok fazla §ey var ve siralad1g1m 
konular bir iiniversite ders kitab1 i'j'.in daha uygun olabilir. Ancak 
ben "duygu" veya "odul" gibi daha dar bir konu hakkmda degil, 
geni§ anlamda beyin hakkmda yazmak istedim. Bu kitapta tam da 
bunu yapmaya 'j'.ah§tlm. Ancak bu nispeten kii'j'.iik bir kitap, 1000 
sayfahk bir kulliyat degil. Dolay1s1yla se'j'.id olmak ve pek 'j'.Ok §eyi 
dt§anda birakmak zorunda kald1m. Bu tutumumun aym zamanda 
daha kendine ozgii olmas1, beyne bakt§ a'j'.1m1 daha iyi yans1tmas1 
ve bir'j'.ok kavram ve fikrin art1 ve eksileriyle daha kapsamh bir §e­
kilde a'j'.1klanmas1 gerekmedigi anlamma geldigini belirtmeliyim. 
Bu tutum, beyin hakkmda sinirbilimciler arasmda \Ok da yaygm 
olmayan bir dii§iince tarz1m takip etmemi gerektirdi . 

Kitabm temel tezi, biyolojinin fizik gibi, hatta muhendis­
lik gibi 'j'.ah§mad1gm1 anlatmakhr. Biyolojik sistemler, bir araya 
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getirildiklerinde butiinu olu§turan birimlere kolayca indirgene­
mez . Ne yaz1k ki, bana gore, sinirbilimciler (en azmdan bir\'.ogu) 
bu fikri tam olarak benimsemiyor; Beyinle ilgili apklamalan, 
sanki ayn par\'.alar yan ozerk bir §ekilde i§lev goruyormu§ gibi, 
beyin bolgelerinin X (mesela "korku") veya Y (mesela "odul") 
i§levini yerine getirdiklerini belirten izahatlarla doludur. Bizim 
dii§iincemiz, yap1 (anatomi) ve i§lev (davram§) arasmda bir yliz­
y1ldan daha eskiye dayanan bir butiinle§meyi yans1tmaktadir. 
Ornegin, yirminci yuzy1lm ba§larmda, ilk noroanatomistle:rden 
Korbinian Brodmann, insan beynini, nispeten farkh i§levlerle 
e§le§tigini dti§tindugu yakla§ik 50 ozgul anatomik birime ayu­
mi§hr. Brodmann'm haritas1 gunumuzde de ara§hrmaolar tara­
fmdan rutin olarak kullamlmaktadir. Ger\'.ekten de sinirbilimin 
temel yakla§tmlarmdan biri, tiim beyni, sozde dogru bir §ekilde 
anla§ilabilecek alt bile§enlere ayirmaya \'.alt§an bir "bol ve yonet" 
stratejisine dayandmlm1§hr. Bu yakla§tma gore daha sonra bu 
par\'.alar, genel i§levselligin tek tek par\'.alarm toplamm1 yans1ta­
cag1 umuduyla tekrar bir araya getirilebilir. Bu stratejinin sorun­
lu olduguna inamyorum; zira par\'.alar arasmdaki etkile§imlerin, 
par\'.alara ayn ayn bakilarak elde edilemeyecek mekanizmalar ve 
sure\'.ler yaratan beyin (ve bu arada genetik) gibi sistemleri anla­
mada yetersiz kalacaktir. 

Dolanik Beyin'de, genel okuyucu kitlesine hitap eden pek 
\'.Ok kitapta rastlad1g1m bir egilimden yani beyni zaman zaman 
karikaturize edecek kadar basitle§tiren a\'.1klamalardan ka\'.m­
mak istedim. Bu basitle§tirmeye bir ornek olarak duygu ve moti­
vasyon baglammda s1khkla duydugumuz bir yap1 olan amigdala 
(muhtemelen "korkudan sorumlu") ve striatum (muhtemelen 
"odulden sorumlu") gibi ilkel subkortikal (korteks alb) beyin 
bolgelerinin, anksiyete bozukluklan ve bag1mhhk gibi otomatik 
davram§lan urettigi §eklindeki y1k1lmas1 neredeyse imkans1z olan 
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fikirdir. Benzer bir basitle§tirme, beynin " (evrimsel a<;1dan) daha 
yeni ve daha rasyonel" kism1 olan prefrontal korteksin (korteksin 
en ondeki bolumu) ,  subkortikal bolgeler uzerinde kontrol kur­
mam1z1 ve uygun oldugunda davram§lan duzeltmemizi saglad1-
g1 §eklindeki gorii§tiir. ilerleyen sayfalarda ele alman konularda, 
bu tur basit sebep-sonu<; §eklindeki apklamalardan ka<;man bir 
dii§iince tarzma bagh kalacag1z .  <;:unku ortaya konan hikil.ye o 
kadar basit degil, ancak yine de okuyuculann karma§ikhkla 
yuzle§meye fazlas1yla hazir olduguna inamyorum. Fonksiyon­
lan beynimizdeki kfo;uk kutulara yerle§tirip duzgun hikayeler 
anlatmak zorunda degiliz .  Zira ger<;eklik <;ok daha karma§Iktir. 
Bu kitapta formule edilen gorii§, beynin bolumlerinin koordineli 
bir §ekilde <;ah§tig1 ve i§levlerin buyilk ol<;ekli "noral aglar" ola­
rak da adlandmlan geni§ kapsamh dag1tilm1§ devreler tarafmdan 
yilriltiildugudur. Ba§ka bir deyi§le, beynin gri madde par<;alann­
dan olu§an devreleri birbirleriyle sinyal ah§veri§inde bulunur ve 
bunu yaparak davram§lan meydana getirir. Bu devreler yerel de­
gil dag1t1ktir ve korteks ve subkortikal bolgedeki farkh par<;alan 
i<;erir. Bu devreler "buyuk ol<;eklidirler" <;ilnkil sadece bir <;ift ya 
da birka<; bolgeyi degil, aym anda <;ah§an bir<;ok bile§eni i�erirler. 
Kitabm ba§hgmdaki "dolamk beyin" ifadesi tam olarak bu anla­
ma gelir. 

Kitabmm genel amac1, merkezi sinir sistemini okuyucula­
ra sofistike ve ilgi �ekici bir §ekilde tamtmaktir -umanm oyle de 
olur. Bu metinde okuyuculan teknik ayrmtilar tsunamisine ma­
ruz birakmadan, beyin anlay1§1m1z1 �evreleyen baz1 karma§ikhk­
lar a�1klanmaya <;ah§ilacaktir. 

Meslekten olmayan bir<;ok okuyucu (ve baz1 sinirbilim­
ciler) ,  insan beyninin korteksinin (Korteks Latincede "kabuk" 
anlamma gelen bir kelime, bir agacm govdesi ve dallanmn di§ 
kaplamas1 gibi) olduk<;a benzersiz oldugunu dolayh olarak varsay-
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maktadir. Bununla birlikte, son birka<;: on ydda noroanatomistler 
tilm omurgahlarm (bahklar, amfibiler, silriingenler, ku§lar ve me­
meliler) beyninin genel "plamnda" <;:arpm benzerlikler oldugunu 
ortaya <;:1karm1§tir. Bu nedenle, insanlarm merkezi sinir sistemini 
bu kaqda§tirmah mercekten anlamaya <;:ali§mak hem yararh hem 
de onemlidir. Bu evrimsel baglantiy1 9. Bolilmde ele ahyorum. 
Karma§Ik sistemler kavram1 Dolamk Beyin' e nilfuz eder ve bu sis­
temler, nispeten basit etkile§imli bir<;:ok par<;:adan olu§ur ve ortaya 
<;:1kan davram§lan ger<;:ekle§tirir. Yani, tek tek par<;:alar diizeyinde 
bulunmayan ancak bir biltiin olarak sistem oldugunda gozlem­
lenen ozellikleri ger<;:ekle§tirir. 194o'larda sibemetik ve sistem bi­
yolojisi gibi entelektilel hareketlerle ba§layan karma§1k sistemler 
teorisi, unsurlar arasmdaki etkile§irnlerin (geri bildirim dongilleri 
dahil) belirli bir sistemin nas1l <;:al1§hg1m <;:ozme yetenegimizi zor­
lad1g1 bir<;:ok bilgi alamna yay1lm1§hr. Gilnilmilzde sinirbilim, eko­
loji ve evrim <;:alI§malan da dahil olmak ilzere pek <;:ok alan, bu bilgi 
alanlanndan elde edilen i<;:goriileri kullanmaktadir. 

ilerleyen sayfalar okuyucuya beyni sistemler dilzeyinde 
tamtmaktadir. Kitap kapsamh olmay1 ama<;:lamamaktadir. Si­
nirbilim o kadar geni§ bir ara§tirma alamdir ki, <;:ok kapsamh ol­
mak ger<;:ekten milmkiin degildir. Metin, beyne ili§kin "yeni" bir 
goril§ ortaya koymasa da bir dizi hakemli kavramsal makalenin 
yam Sira, kar§Ila§hrmah bir bah§ a<;:lSlyla (yani tilm omurgahlar 
goz oniine ahnd1gmda) "bili§sel-duygusal etkile§imler" ilzerine 
yaymlanm1§ makalelerde ana hatlanm <;:izdigim ve geli§tirmeye 
devam ettigim bir dil§ilnce <;:izgisini derinlemesine yans1tmaya 
<;:ah§maktadir. Ozellikle, son 30 y1ldaki ara§hrmalanmm sonucu 
ortaya <;:1kan ve tum metnin temelini olu§turan, alg1, eylem, duy­
gu ve bili§ gibi kavramlarm beyinde birbiriyle yakmdan ili§kili ol­
dugu anlatilacakhr. Beyne i§aret edip "§u davram§m ger<;:ekle§tigi 
yer buras1dir" diyemezsiniz . 
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Pek �ok kitap uzun y1llar silren �ah§malarm ilrilnildilr. Bu 
kitabm ilk taslaklan 2016'nm sonuna kadar uzamyor. Metin, ital­
ya'nm Torino kentinde ge�irdigim birka\ keyifli ay boyunca bu­
gilnkil halini ald1 ve burada k1sa bir izinle bu materyale dayah bir 
ders verdim. Torino Oniversitesi'ne bana ev sahipligi yaptig1 i�in 
ozellikle de arkada§Im Marco Tamietto'ya muhte§em misafirper­
verligi i�in minnettanm. Aynca Maryland Oniversitesi ,  College 
Park'a da ilcretli izin destegi i\in minnettanm. Torino Oniversi­
tesi'ndeki ogrencilere derslerim ve taslak bohimlerim hakkmdaki 
geri bildirirnleri i�in te§ekkilr ederim. Marco Viola da 4. Bolilm 
("Beyin Bolgeleri Ne i§e Yarar?") hakkmda milkemmel geri bildi­
rimde bulundu. Torino'daki orijinal dersin devam versiyonunu 
verdigim Maryland Oniversitesi'ndeki sm1fimdaki ogrencilerden 
ald1g1m geri bildirimler i\in de milte§ekkirim. Loreta Medina ve 
Ester Desfilis'e ge�tigimiz y1llar boyunca omurgah noroanatomi­
si konusundaki muazzam bilgilerini payla§tiklan i\in minnetta­
nm; onlann rehberligi beynin organizasyonu konusundaki (geli­
§en!) goril§ilmil §ekillendirmeme yard1mc1 oldu. Sydni Roberts, 
Kelly Morrow, Govinda Surampudi ve ozellikle Trang Nguyen'e 
bu kitaptaki §ekillerle ilgili yard1mlan i�in te§ekkur etmek istiyo­
rum; Trang aynca dizin konusunda da �ok yard1mc1 oldu. 

Twitter' daki meslekta§lanmm geri bildirimleri de kitabm 
ba§hgmm belirlenmesinde kilit rol oynad1. Meslekta§Im Michael 
Anderson'a beni MIT Press 'ten Phil Laughlin ile temasa ge�ir­
digi i\in minnettanm, kendisi projeye hemen ilgi gosterdi. MIT 
Press 'in hakemleri de bu konuda �ok yard1mc1 oldular, onlara da 
onerileri i�in te§ekkur ederim. 

Son olarak, Meg ve Amelie'ye muazzam sevgileri i�in te­
§ekkur ederim. 

Luiz Pessoa 
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TURK<;E <;EViRi EDiTORUNUN ONSOZU 

MUSTAFA B!LiC! . 

insan davram§larmm kokenini anlama c;:abas1 eski tarihlere 
kadar uzamr. Davram§larm kokeninde sadece bir etken oldu­
gunu dil§ilnmek yamltic1dir. insan soz konusu oldugunda, 
kulturden maneviyata ve sosyal etkenlerden beynin en ilcra 
alanlarma kadar pek c;:ok faktoriln karma§ik etkile§imlerinin 
davram§lan §ekillendirdigini soyleyebiliriz .  Ancak son y11lar­
da teknolojik geli§melere paralel olarak davram§larm olU§U­
munda beynin rolu hakkmda daha fazla bilgi ilretilmektedir. 
Norobilimden, beyin gorilntuleme yontemlerine, noropsiko­
lojiden norofizyolojiye ve psikiyatriye kadar uzanan pek c;:ok 
bilimsel disiplin davram§larm olu§umunda beynin rolunil in­
celemektedir. Bu kapsamda pek c;:ok kitap, lisan, bili§ ve hafi­
za gibi davram§m belirli yonlerine odaklamr. Bu tilr c;:abalar 
ormandaki agac;:lan tek tek incelemek gibidir. Oysa "ormana 
yukardan bakmak" ya da davram§larda beynin rolunil butiln­
cul bir manbkla degerlendirmek konuyu butilncul kavramak 
isteyenler ic;:in c;:ok kiymetlidir. 

Beyin-davram§ ili§kisini inceleyen kitaplar ya beyni yil­
celtmekte ya da bu ili§kiye ilstilnkoril deginmektedir. Bu kitab1 
c;:evirmemizin ana nedenini, beynin davram§lardaki rolunil bu­
tilncul bir §ekilde Turk okuruna sunma arzusu olu§turmakta­
dir. Elbette duygu veya odul gibi daha ozgul konulan irdelemek 
onemlidir, ancak geni§ anlamda beyin hakkmda yazan bilim 
insam saylSl c;:ok azdir. Bu kitap insan davram§iyla ilgili pek c;:ok 
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konuyu d1§anda buaksa da beyin davram§ ili§kisini en temel­
den kavramak isteyenler i�in iyi bir kilavuz niteligindedir. 

Kitapta beyin-davram§ ili§kisi incelenirken pek �ok si­
nirbilimcinin aksine yazar, indirgemeci yakla§imlardan uzak 
durmaya ozen gostermektedir. <;:ogu sinirbilimci, sanki beyin 
bag1ms1z ve ozerk par\alardan olu§uyormu§ gibi davram§lan 
a�1klamaya �ah§ir. Bu indirgemeci yakla§1ma gore davram§ tek 
tek par\alarm toplam1 gibi dii§ii.niilur. Oysa bu kitap beyin ana­
tomisi ve davram§ arasmdaki butunle§meyi one \tkarmaktadir. 

Dolamk Beyin hem genel okuyucu kitlesine hem de ko­
nuyla ilgili akademisyenlere hitap eden bir yakla§1m1 benimse­
meye �ah§ml§hr. Bu yiizden anla§thr bir dille akademik bilgiyi 
okuyucuya sunmay1 ba§anyla ger\ekle§tiri;ni§tir. Biz de \eviri ya­
parken teknik terimleri miimkun oldugunca Tiirk\e kaq1hklan 
ile vermeye ve akic1hg1 on planda tutmaya gayret ettik. Yazar ki­
tap boyunca, basit sebep-sonu\ §eklindeki apklamalardan ozen­
le ka�mmaya \ah§mt§br. Bu tutum, okuyuculann davram§m an­
la§ilmasmdaki karma§ikhkla yuzle§tirilmesini ama\lamaktadir. 
Bu karma§ikhk, beyin alanlarmm i§ birligi i\inde \ah§hgm1 ve 
davram§larm "noral aglar" olarak adlandmlan devreler tarafm­
dan yiiriitiildiigilnil ileri silrerek giderilmeye \ah§ilm1§hr. Ki­
tabm ba§hgmdaki "dolamk" ifadesi tam olarak bu karma§1khg1 
ifade eder. 

Sinirbilimci Luiz Pessoa kitapta beyin-davram§ ili§kisini 
incelerken insan beyni ile diger canhlarm merkezi sinir sistem­
lerini kaqila§brmaktadir. Boylece kitapta sistem teorisi ,  ekoloji 
ve evrim \ah§malan da dahil olmak iizere pek �ok disiplinden, 
bu ili§kinin anla§1lmasma katkilar sunulmaktadir. Neticede ki­
tap tamamen entegre, aga bagh bir organ olarak beyne dair yeni 
bir vizyon ortaya koymaktadir. Pessoa, biiyiik ol\ekli sinir agla -
nnm �oklu ve �e§itli sinyalleri nasil birle§tirdigini anlarsak bey-
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nin davram§lan nasil urettigini kavrayabilecegimizi savunuyor. 
En sonunda yazar, beynin ara§brmalannda dinamik ve ag bag­
lanhh bir a<;:1klamamn hakim oldugu bir doneme ge'i'.ilmesinin 
zamanmm geldigini dii§iindugunu belirtmektedir. Gelecekteki 
beyin-davram§ ara§hrmalarmm merkezi olmayan hesaplama, 
belirme ve rekabet gibi alanlarda yogunla§acag1 tahmini kitabm 
en 'i'.arp10 kis1mlarmdan birini olu§turmaktadir. 

Yakin bir gelecekte sinirbilimde quantum bilgisayarlarm 
devreye girmesiyle belki de bir davram§m olu§umu s1rasmda 
beyindeki milyarlarca noronda aym anda ne olup bittigi tespit 
edilebilecektir. Ancak bu tur teknik ilerlemelere ragmen yine de 
sadece noronlardaki aktivitenin davram§lan kesin olarak olu§­
turdugunu soyleyemeyecegiz. Yazarm, yerinde bir ifadeyle, "ne­
densellik saplanhs1" dedigi ve "noronal aktivite e§ittir belirli bir 
davram§"  §eklinde ozetleyecegimiz yakla§im her zaman sorunlu 
kalmaya devam edecektir. Yukarda da belirttigimiz gibi insan 
davram§lan sadece beynin didiklenmesiyle tam olarak de§if­
re edilebilecek turden bir davram§ degildir; beyin di§mda diger 
insani boyutlan da birlikte dii§U.nmek gerekmektedir. Yani beyni 
apklamak i<;:in, biyoloji, psikoloji ,  ekoloji ,  matematik, bilgisayar 
bilimi, felsefe ve diger disiplinler arasmdaki duvarlan y1kmak ge­
rekir. Ezcumle, davram§lan anlamak i'i'.in beyin i'i'.indeki smrrlar 
kadar beynin di§mdaki smrrlan da 'i'.ozmemiz gerekmektedir. 

Kitabm 'i'.evirisi konuyla yakmdan ilgili akademisyenler ta­
rafmdan yogun bir emekle Tilrk<;:eye kazandmldi. Emekleri i<;:in 
Do'i'.. Dr. Erol Y1ldmm'a, Dr. Ozge Yrlmaz'a ve Dr. Mahir Ye§ildal'a 
te§ekkur ederim. Kitabm Turk<;:e <;:eviri ve bas1mm1 ustlenen Vakif­
Bank Kultur Yaymlan 'i'.alI§anlanna da §iikranlanm1 sunanm. 

Faydah olmas1 dilegiyle. 
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TEKiL ALANLARDAN AGLARA GE<;if 

Beynin zihni, yani alg1lanm1z1, eylemlerimizi, dii.§U.ncelerimizi 
ve duygulanm1z1 nasil meydana getirdigine dair yolculugumu­
za ba§hyoruz. Onceden beridir beyin ara§hrmalan bol ve yonet 
yontemiyle ilerlemi§, noron i\eren gri madde kumelerinden 
olu§an her bir alanm i§levini tek tek anlamaya \ah§ml§hr. Beyin 
birbirinden ayn birimlerden olu§an moduler bir sistem olmad1-
gmdan, bu kitap, son derece dolamk, karma§1k sistemlerin nasil 
\alI§hgm1 anlamam1za yard1mc1 olabilecek kavramsal ara\lara 
ihtiyac1m1z oldugunu ortaya koymaktadir. 

Bir grup ara§hrmao 2016'da prestijli bir dergi olan Natu­
re'da insan serebral korteksinin (beynin di§ kism1) belli ba§h alt 
alanlarmm bir haritasm1 yay1nlad1 ($ekil u). Bu haritalamayla 
her hemisferde 180 alan (toplamda 360) tammland1 ve bu alanlarm 
her biri "mimari, i§lev ve baglanh" a\1smdan ayn birimleri temsil 
etmekteydi (Glasser ve digerleri, 2016, 171) .1 Bir\ok ara§hrmac1, fi­
ilen ge\erli olan "Brodmann haritas1" standardmm degi§mesinin 
bir ihtiya\ oldugunu uzun suredir dii.§U.nduklerinden bu geli§meyi 
sevin\le kar§iladilar. Korbinian Brodmann tarafmdan 1908 y1lmda 
yaymlanan bu haritada, mikroskop altmda ke§fedilen, hucre tipi 
ve yogunlugu gibi bolgesel ozelliklere dayah, her bir hemisferde 
yakla§1k 50 alan (toplamda 100) tammlanmaktaydi. 

* <;eviri: Erol Y1ldmm. 
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2016'daki haritalama \alI§malan, Birinci Dunya Sav�1'n­
dan once olu§IDU§ bir standardm otesine ge\me ihtiyacma ragmen 
daha onceki \abalann merkezinde yer alan "beyin dokusu sm1rlan 
belli, iyi tammlanm1§ bir dizi sektor olarak anla§1lmahdir" fikrine 
dayanmaktadir. DolaylSlyla beyin a.lam veya bolqesi kavram12 hem 
anatomik hem de i§levsel a\tdan anlamh bir birim ha.line gelmi§tir. 
Bu alan/bolge kavram1, hucre dedigimiz maddenin davram§lara 
nastl kaynakhk ettigini anlamaya \alt§an sinirbilim disiplininin 
merkezinde yer alir. Ba§ka bir deyi§le, (kendini davram§lar olarak 
gosteren) fonksiyon, (farkh noron tipleri ve bunlann duzenlenme­
si §eklindeki) yap1yla nasil ili§kilidir? Beynin hucreleri olan noron 
gruplan duyulara ve eylemlere nas1l yol a\ar? 

�ekil 1.1 Korteksin alanlannm 2016' da yaymlanan haritas1. Her yanm ktire 

(veya beynin yarm) grinin farkh tonlarmda ve ana hatlarla gosterilen 180 alan 

i�ermektedir. (a) Beynin yandan gorilnilmil. (b) Beynin i�-yan yilzeyi. Kaynak: 

Glasser ve arkada�lan (2016) tarafmdan tammlanan bolgelerdir. 

Noronlann ve diger hucre turlerinin buyiik ve heterojen bir topla­
m1 olan merkezi sinir sistemi (korteks ve korteks alb kis1mlar dahil) 
son derece karma§tk bir organdir. (Korteks, oluklar ve \Ikmhlara 
sahip di§ yiizeydir; korteks alb ise altta bulunan hucre kutlelerin-
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den olu§ur. Beyin anatomisinin temellerini 2. Boh.imde ele alaca­
g1z .) Beynin nastl i;:ah§bg1m anlamak ii;:in bol ve yonet stratejisinin 
gerekli oldugu gort.ilmektedir. Beyin, alt bile§enlerine aynlmadan 
ba§ka ti.irli.i nastl anla§ilabilir? Ancak bu yakla§Im bizi a§ilamaz 
gibi gori.inen yumurta-tavuk i;:1kmazma getiriyor: Nas1l i;:ah§hgm1 
bilmiyorsak, onu alt boh.imlere ayirmanm "dogru" yolunu nasil be­
lirleyebiliriz? 0 hfilde dogru bir i§levsel birim bulmak, zihin-beyin 
problemini i;:ozme aray1§1mn merkezinde yer almaktadir. 

Geriye donup bakbg1m1zda goruyoruz ki bu tur birim ara­
yi§mm iki kazanam noron ve beyin alamdir. Hucresel duzeyde 
noron hukum surer. Sinirbilimin bag1ms1z bir disiplin olarak ku­
rulmasma yard1mc1 olan buytik ispanyol bilim insam Ramon y 
Cajal'm3 i;:ah§malarmdan beridir beynin ana hi.icre tipinin noron 
oldugu kabul edilmektedir (ve noronlarm hem morfoloji hem de 
fizyoloji ai;:1smdan pek i;:ok i;:e§idi bulunmaktadir) .  Bu hucreler 
birbirleriyle elektrokimyasal sinyaller yoluyla ileti§im kurarlar. 
Diger noronlar tarafmdan yeterince uyanhrlarsa, denge halinde­
ki voltajlan degi§ir ve bir "diken (spike)" uretirler: Noronun ak­
son denilen ince uzanblan boyunca yayilan bir elektrik sinyali, 
hpki bir telden akan akim gibi. Bir norondan gelen diken (sinyal) 
sonraki noronlan etkileyebilir ve bu boyle devam eder. 

Hi.icre i.istu duzeyde ana birim alandir. Peki, bir alam ne 
olu§turur? Avrupa Ronesans1 s1rasmdaki diseksiyon teknikleri 
ve noroanatomi i;:ah§malan, Thomas Willis'in 1664'te yay1nlanan 
tarihi Cerebri anatome'si (Beyin anatomisi) ile ba§ka bir duzeye ta­
§mdi. Kitap, korteks alb yap1lann ve korteksi de ii;:erecek §ekilde 
(serebral hemisferlerin) beyin yankurelerinin aynnhh i;:izimleri de 
dahil, insan beyninin morfolojisini en ince ayrmbsma kadar ortaya 
koymu§tur. Ornegin Willis, sonraki bolumlerde uzun uzad1ya tar­
b§acag1m korteks alb onemli bir yap1y1, striatumu tammlamI§br. 
Zamanla, daha gui;:lu mikroskoplar ve hucresel ortamda kimyasal 
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bile§iklerin varhgma i§aret eden c;:e§itli boyalar sayesinde anatomik 
yontemler geli§tikc;:e, giderek dahafazla subkortikal alan ke§fedildi. 
1819' da Alman anatomist Karl Burdach, temporal lob dilimlerinde 
gorulebilen bir gri madde kutlesini tammladi. Badem §eklinde ol­
dugu ic;:in bu yap1ya Latincede badem anlamma gelen "amigdala"4 
adm1 verdi ki bu yap1 art1k korku siirec;:lerindeki rolu nedeniyle c;:ok 
iyi bilinmektedir. Yirminci yilzy1lm ikinci yansmda geli§tirilen tek­
nikler, genel s1mrlan ic;:inde en az bir duzine alt bolgeyi tammlama­
nm miimkun oldugunu ortaya c;:1kardi. 

Gorunil§te masum olan "neyin bir alan ola:r:ak kabul edi­
lebilecegi" sorusu aslmda c;:ok da basit degildir. Mesela amigdala 
tek bolge mi yoksa 12 bolge midir? Bu bolge ezoterik bir vaka ol­
maktan uzaktu. Tum korteks alti alanlar birden fazla alt alanlara 
sahiptir ve baz1larmm sm1rlan kesin c;:izgilerden ziyade bulamk 
bolgelere benzer. Bir katman §eklinde, serebrumu (beyni) bir 
manto gibi saran korteksi bolmek de epeyce zordur. Brodmann 
ile digerlerinin ve yakm zamanda korteksi 180 k1sma ayiranlarm 
c;:ah§malan (�ekil 1.1) i§te burada devreye giriyor. Bu geli§meler, 
korteksi temel bile§enlerine ayirmak ic;:in bir dizi olc;:ut sunmak­
tadir. Ornegin korteksteki noronlar katmanlar §eklinde dizilmi§ 
olsa da hucre katmanlanmn saylSl farkhhk gosterebilir. Bu ne­
denle, iki kortikal alan arasmdaki smmn belirlenmesine hucre 
yogunlugu ve katmanla§madaki farkhhklar yard1mc1 olur. 

BEYiN NE KADAR MODULERDiR? PEK D E  FAZLA DEGiL 

c;ok say1da parc;:adan olu§an daha buyuk bir sistemi alt bolum­
lere aymrken modulerlik kavram1 devreye girer. Genel anlamda 
modulerlik, soz konusu sistemi olu§turan birc;:ok parc;:anm bir­
birine bag1mhhk derecesini ifade eder. Bir yandan, ayrt§tinla-
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bilir bir sistem, her alt sistemin digerlerinden bag1ms1z olarak 
kendi i�sel ilkelerine gore �ah§tig1 bir sistemdir; boyle bir siste­
min olduk�a modiiler oldugunu soyleriz . Ote yandan, ayn§ti­
nlamaz bir sistem ise par�alarm baglanhsalhgmm ve kar§thkh 
ili§kilerinin apa�1k olarak aynlamayacak halde oldugu sistem­
dir. Bu iki u� durum dii§ilncemizi yonlendirmek i�in yararh 
dayanaklar sunsa da uygulamada olas1 organizasyonlann bir 
silrekliligi vardir, dolaymyla bir sistemin modulerlik derecesini 
dii§ilnmek daha faydahdir. 

Bir disiplin olarak bilim, varhklan bfr dizi bile§eniyle bir­
likte anlamaktan vazge�mez. Sinirbilim, ilk gunlerinden bu yana 
bu anlayi§la milcadele etmektedir ve "lokalizasyonculuk"a kar§l 
"baglanhsalhk" (beyin mekanizmalannm ne kadar lokal veya ne 
kadar baglanhsalhk i�inde oldugu) tarh§malan her zaman disip­
linin merkezinde yer almi§hr. Sinirbilimde genel olarak olduk�a 
modii.ler bir goril§ hakim olmu§tur. Bilime iyi hizmet eden ve in­
dirgemed bir diirtiiyle beslenen �ogu ara§hrmac1, beyin ara§hr­
malanm, onu olu§turan �ok say1da "alt orgamn" par�alara aynl­
mas1 sorunu olarak formiile etti. Dogrusunu soylemek gerekirse, 
beyin par�alan birbirinden ayn adalarmt§ gibi dii§ilnulmez ve 
birbirleriyle ileti§im halinde oldugu goriilmektedir. Ancak genel­
likle tum �abalar, sinir sisteminin, iyi tammlanmt§ hesaplama­
lan ger�ekle§tiren doku par�alan ($ekil 1 .l'deki gibi) a�1smdan 
anlamh bir §ekilde ayn§tmlabilir oldugunu varsayar5- tabii bun­
larm ne oldugunu belirleyebilirsek. 

Modiiler olmayan i§leme onerileri de olmu§tur. En iinlii 
ornek, 193o'lardan ba§layarak "kortikal ewotansiyellik" fikri­
ni, yani korteksin �ogunun ortakla§a, tek bir birim olarak i§lev 
gordiigil fikrini savunan Karl Lashley'ninkidir. Bu nedenle, bir 
lezyonun neden oldugu davram§ bozuklugunun boyutu, zarar 
goren korteks miktarma baghyd1; ku�iik lezyonlar ku�iik hasar-
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Iara, buyilk lezyonlar ise daha buyilk hasarlara neden olur. Lash­
ley'nin 6nerisi ai;;:1ki;;:a i;;:ok a§m olmasma ve ampirik (deneysel) 
olarak reddedilmesine ragmen, tarihsel silrei;;:te merkezi olmayan 
i§lemeye ili§kin pek i;;:ok fikir sinirbilimciler tarafmdan benim­
senmi§tir. Gelin bunlarm bazilarmm kokenlerini tarh§ahm. 

D OLANIK BEYiN 

Yapay zeka (AI) alanmm 1956 y1lmda Dartmouth Universitesi'n­
deki bir i;;:ah§tayda dogdugu soylenir. ilk yapay zeka, basit tUrden 
problem i;;:ozme, planlama, bilginin temsili ve dili anlama da da­
hil olmak ilzere insan "zekasm1" taklit edebilecek bilgisayar al­
goritmalannm geli§tirilmesine odaklandi. Yapay sinir aglari veya 
kisaca sinir aglan alam haline gelecek olan paralel ve rekabeti;;:i 
bir yakla§im, ilhamm1 dogal zekadan alm1§ ve sinir sistemleri bi­
yolojisinin temel ilkelerini benimsemi§tir. Algoritmik olmayan . 
bu i;;:eri;;:evede, basit i§lemleme elemanlan toplulugu bir gorevi 
yilriltmek ii;;:in birlikte i;;:ah§ir. ilk 6rneklerden biri , o'lar ve 1'ler­
den olu§an dizilerin tanmmas1 gibi 6runtil tamma problemiydi . 
Daha sezgisel ve modern bir uygulama, gorilntil s1mflandirma 
hedefine yoneliktir. Piksel yogunluklan toplulugu olarak kodlan­
m1§ bir dizi resim verildiginde gorev, ilgilenilen bir 6zelligi i§aret 
eden bir i;;:1kh ilretmektir; 6rnegin resimde bir yilz varsa "1" , aksi 
halde "o" pkhs1 ahmr. Yapay sinir aglarmm arkasmda yatan fikir, 
"ak1lh" davram§larm, girdilerini toplayan ve toplamm belirli bir 
e§ik degerini a§mas1 durumunda bir i;;:1kh ureten yapay noronlar 
gibi basit i§lem elemanlarmm ortak i;;:ah§masmdan kaynaklan­
mas1ydi . Sinir aglanm 8. Bolumde tekrar tarh§acag1z , ancak bu­
rada bu aglarm bir sistemi kolektif hesaplama apsmdan dil§ilnme 
bii;;:imindeki kavramsal yonelimlerini vurguluyoruz.  
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194o'lar ve 195o'ler aym zamanda belki de ilk kez, bilim 
insanlarmm sistematik bir §ekilde ve genel anlamda sistem teo­
rilerini geli§tirmeye ba§lad1klan bir donemdi. Entelektuel siber­
netik hareketi, temelde sistemlerin istikrarh rejimler i\'.erisinde 
kalacak §ekilde kendilerini nasil duzenledigiyle ilgileniyordu; 
ornegin normal, uyamk bir insanm sICakhg1 dar bir arahkta kahr 
ve bir santigrat dereceden daha az degi§ir. Genel sistem teorisi 
veya karma§tk sistem teorisi olarak da adlandmlan sistem teorisi, 
belirli 6zelliklerin \'.oklu ve muhtemelen basit bile§enlerin etkile­
§imlerinden nasil kaynaklanabilecegini formulle§tirmeye \'.ah§h. 
"Butunluk" par\alann ozellikleriyle hemen kolayca apklanama­
yacak bir §ekilde nasil ortaya pkiyor? 

Hizh bir §ekilde 1998' e ve '"K11\11k Dunya' Aglarmm Ko­
lektif Dinamikleri" ba§hkh bir makalenin (Watts ve Strogatz 
1998) yaymlanmasma kadar ilerleyelim, <;ah§ma, bir\'.ok biyolo­
jik, teknolojik ve sosyal agm organizasyonunun onlara geli§mi§ 
sinyal yayilma hlZl, hesaplama gucu ve par\'.alar arasmda senkro­
nizasyon saglad1gm1 one surdu. Ostelik bu ozellikler, \'.ogu unsu­
run yerel olarak birbirine bagh oldugu, yalmzca baz1 bile§enlerin 
"keyfi" baglanhlara sahip oldugu sistemlerde bile mumkundur. 
( Ornegin, internet gibi birbirine bagh bilgisayarlardan olu§an bir 
ag d11§iinun. <;ogu bilgisayar digerlerine yalmzca olduk\'.a yerel 
bir §ekilde baglamr- 6rnegin bir §irket veya universitenin bel­
li biri biriminde oldugu gibi. Ancak birka\ bilgisayann uzakta 
bulunan ba§ka yerlerdeki diger bilgisayarlarla baglantlSl vardir) .  
Duncan Watts ve Steven Strogatz kendi tekniklerini 200.000' den 
fazla aktor i\'.eren bir sosyal agm organizasyonunu incelemek i\'.in 
uygulad1lar. 10. Bolumde tarh§acag1m1z gibi, ellerindeki bilgiler­
den bir "ag" olu§turmak i\in bir filmde birlikte rol almI§ aktorleri 
"baglanhh" olarak kabul ettiler. Belirli bir oyuncunun yalmzca az 
say1daki diger oyuncuyla (yakla§ik 60 ki§il baglantlSl olmasma 
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ragmen, herhangi iki oyuncu .arasmda k1sa "yollar" bulmanm 
mumkun oldugunu ke§fettiler. (A-B-C yolu, eger her ikisi de ak­
tor B ile rol ald1ysa, aym filmde yer almayan aktorler A ve C'yi 
birbirine baglar.) $a§irbc1 bir §ekilde, rastgele se\'.ilen 200.000 ak­
torden ikisini birbirine baglayan ortalama yol uzunlugu sadece 4 
baglant1dan olu§uyor. Yani A-B-C-D-E gibi bir zincir yolu arac1-
hg1yla, herhangi iki aktor birbirine ortalama 4 ara oyuncu uze­
rinden bagh. Bu da aktorler arasmdaki ili§ki agmm ne kadar s1ki 
orulu ve "kii\ilk dunya" ozelliklerine sahip oldugunu gosteriyor. 

Ara§hrmac1lar bu ozellige, toplumda bilinen "alh derece 
uzakbk" fikrine at1fta bulunarak "kil\ilk dunya" adm1 verdiler ve 
bunun bir\ok ag tilrunun ayirt edici bir ozelligi oldugunu one 
surduler; yani A noktasmdan Z noktasma \Ok h1zh ve kolayca 
ula§mak mumkundur. 

Watts ve Strogatz makalesi, bir yil sonra Albert-Laszlo Ba­
rabasi ve Reka Albert tarafmdan yay1mlanan ilgili makale (1999) ile 
birlikte gilnilmuzde "ag bilimi" olarak bilinen ara§hrma alanmda . 
ger\ek bir pgir a\h. Ag bilimi, bireylerden olu§an bir sosyal ag gibi, 
temel bile§enlerden olu§an birbirine bagh sisternlerin incelenme­
sine odaklamr. Bu ara§brma alam o zamandan beri muazzam bir 
§ekilde buyildu ve "kolektif davram§lar" hakkmdaki gorii§ilmu­
zu geli§tirmek amac1yla sosyal, biyolojik ve teknolojik sorunlan 
\Ozmek uzere yeni teknikler uygulanmaktadir. Bu fikirler beyin 
bilimi ara§hrmalarmda da etkisini gosterdi ve ara§brmac1lar \Ok 
ge\meden verilerini incelemek i\in ag bilimi tekniklerini uygula­
maya ba§lad1lar. Bu durum ozellikle, \e§itli deneysel ko§ullarda 
beyindeki aktiviteyi ol\mek i\in manyetik rezonans goriintuleme 
(MRI) tarayicilanm kullanan insan norogoriintulemesinde ge\er­
liydi. Ag bilimi, beyin verilerini ele almak i\in geni§ bir analiz ara\­
lan yelpazesi sunar. <;:er\eve, her §eyden once ara§hrmacilan sinir 
sistemini ag duzeyindeki ozellikler a\tsmdan kavramsalla§hrmaya 
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te§vik eder. Bu, tekil par\alann (beyin bolgeleri veya diger benzer 
birirnler) onernli olmasma ragmen, kolektif veya sistem \apmdaki 
ozelliklerin hedeflenmesi gerektigi anlamma gelir. 

S i N iRBiLiMiN A <;IKLAMALARI 

Sinirbilim §U temel soruya yamt arar: Beyin davram§mas1l ilretir ?6 
Genel olarak il\ tilr \ah§ma vardir: Lezyon, aktivite ve manipil­
lasyon. Lezyon \ah§malan, dogal olarak olu§an yaralanmalardan 
da yararlanarak (tilmorler ve damar hasarlan gibi) veya ins an d1§1 
hayvanlarda cerrahi mildahalelerle hassas lezyonlar olu§turarak 
bu hasarlarm ilzerinde daha iyi bir kontrol saglay1p onlarm han­
gi davram§lan etkiledigini ara§tmr. Bu tilr lezyonlardan ne tilr 
davram§lar etkilenir? Hasta belki gorsel bilgiye eskiden oldugu 
gibi dikkat edemeyebilir veya bir uzvunu hareket ettirmekte zor­
luk \ekebilir. Aktivite \ah§malarmda ise beyin sinyalleri 61\illilr. 
Klasik teknik, ilgili dokuya mikro elektrot yerle§tirerek noronla­
rm yakmmdaki elektriksel sinyalleri 61\mektir (n6ronun kendi­
sinden de sinyal 61\ilmil milmkilndilr ancak bu deneyler teknik 
olarak daha zorludur) . Voltaj degi§iklikleri, elektrotun ucuna 
en yakm n6ron(lar)m durumunda bir degi§iklik oldugunu gos­
terir. Bu degi§ikliklerin hayvan davram§iyla ili§kilisini anlamak, 
bu degi§ikliklerin davram§lara nas1l katkida bulunduguna dair 
ipu\lan verir. Manipulasyon \ah§malarmda ise sinyaller bastm­
larak veya gil\lendirilerek beynin durumu dogrudan degi§tirilir. 
Yine ama\ , duyularm ve eylemlerin nas1l etkilendigini g6rmektir. 

Sinirbilim \ah§malan inamlmaz derecede \e§itli olsa da 
bunlan ozetlemenin bir yolu §Udur: "X alam veya devresi Y dav­
ram§mda yer a!ir" (devre, bir grup alan anlamma gelir) . Bir lez­
yon \ah§mas1, korteks alam say1lan insulanm on tarafmda hasar 
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olan hastalann sigaray1 kolayca buakabildigini ve sigaraya sonra­
dan tekrar ba§lamad1klanm (nilksetmedigini) gosterebilir; bu da 
bizi insulamn sigara bag1mhhgmda kritik bir noral yap1 oldugu­
na sonucuna gotilrilr (Naqvi et al. 2007) . Neden? Elbette sigaray1 
buakmak genelde zordur. Ancak ki§inin on insulasmm i§levini 
yitirmesi durumunda bunun kolay oldugu ortaya �1kar. Bu ne­
denle, bu bolgenin i§leyi§i bozulmadan kald1gmda bir §ekilde ba­
g1mhhg1 te§vik ettigini varsaymak manbkhdu. Fonksiyonel MR 
kullanarak yap1lan bir aktivite fi:ah§masmda, kabhmcdar yilz 
ifi:ermeyen resimlere (fi:e§itli sandalye, ayakkab1 veya diger nesne 
tilrlerinin resimleri) bakhklarma k1yasla yilz resimlerine bakar­
ken onlarm gorse! kortekslerinin baz1 klSlmlannda daha gii.fi:hi 
sinyaller gozlemleyebilir. Bu, gorse! korteksin bu bolumunun 
yilz alglSl ifi:in onemli oldugunu dil§ii.ndurebilir. Maymunlarda 
prefrontal korteksteki aktiviteyi artuan bir manipillasyon fi:ah§­
masmda, gorse! bilgiye iyice dikkat etmeyi gerektiren gorevlerde 
performans arh§l gozlemlenebilir. 

<;:ogu bilimsel dergi, yazarlarm fi:ah§malannm onemini 
daha geni§ bir kitleye ozetledikleri "onemli hususlar" bolumleri­
ni zorunlu tutar. Onceki paragraftaki orneklere bakarsak, yazarlar 
§Oyle bir §ey soyleyebilirler: (1) lnsula, uyu§tUruCU kullanmay1 bi­
linfi:li olarak istemede ve nilksetmeye yol a�an karar verme silrefi:le­
rinde rol oynar; (2) Fusiform girus (yilzlere gilfi:lil tepki veren gorsel 
korteksin belirli bir alam) yilz alg1smda yer altr; (J) Prefrontal kor­
teks, zorlu ve dikkat gerektiren gorevlerde performans1 artinr. 

Yukandaki ornekler oylesine verilmedi; hepsi de olduk­
fi:a saygm bilimsel dergilerde yaymlanml§ onemli fi:ah§malardu. 
Bunlar titiz deneysel fi:ah§malar olmasma ragmen, altta ya tan me­
kanizmalar hakkmda tam olarak bilgi vermiyor.7 Aslmda, alanla 
ilgili hakemli makaleleri tararsamz, yukandaki ($ekil i.2) "rol 
ahr", "yer ahr" ve "artmr" gibi sozcukler de dahil olmak ilzere fi:Ok 
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say1da doldurucu terimle8 kar§1la§acaksm1z, ki bunlar, "ger�ek" i§i 
yaphgm1 varsayd1g1m1z siire�lerin yerine kullamlmaktadir. Bu­
nun nedeni , sinirbilim �ah§malanmn genellikle beyni davram§a 
baglayan altta yatan mekanizmalan yeterince belirlememesi veya 
hatta gii�lii bir §ekilde smirlamamas1dir. 

Bilim insanlan, inceledikleri olgulan (fenomen) destek­
leyen mekanizmalan ke§fetmeye �ah§irlar. Peki, mekanizma tam 
olarak nedir? Filozof William Bechtel' den almh yaparsak, "Me­
kanizma, par�alan, i§levleri ve/veya organizasyonu sayesinde bir 
i§levi yerine getiren bir yap1 olarak tammlanabilir. Mekanizma­
nm i§levi, bir veya birden fazla fenomenden sorumludur" (Bech­
tel 2008, 13) .  Bu tamm elbette olduk�a soyuttur, ancak oziinde bir 
§eyin nastl gerfekle§tiqini anlatir. Bir konuda ne kadar net olursak 
o kadar iyi olur. Ornegin, fizikte kesinlik aslmda matematiksel 
denklemleri i�erir. Mekanizmalarm ve a�1klamalarm her zaman 
bir apklama diizeyi oldugunu unutmaym. Otomobillerdeki yan­
mah motorlar hakkmda tipik bir a�1klama, pistonlar, yakit veya 
kontrollii patlamalarla ilgili olacaktir. Soz konusu a�1klama mese­
la bu fenomenleri par�ac1k fizigi a�1smdan tarh§mayacak; elekt­
ronlardan, protonlardan veya notronlardan bahsetmeyecektir. 

Yans1tir Kodlar Ortaya '1kam indukler 

Dahil eder Etkinle§tirir Duzenler Saglar 

Arac1hk eder Destekler Oretir Te§vik eder 

Module eder Belirler Bi,imlendirir R oi oynar 

Katkida bulunur Altmda yatar Oretir ... ile ili§kilidir 

�ekil 1.2 Beyin rnekanizrnalarmm davram§lan nasil ortaya r;:1kard1gma <lair 

r;:ok az §ey bilindiginden, norobilimciler r;:ogunlukla soylenen §eyin ir;:erigini 

r;:ok belirlemeyen "dolgu" fiilleri kullamr. 

Kaynak: Krakauer ve digerlerinden (2017) alman kelirne listesi. 
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�u anda beyin bilimi fenomenlerinin c;ogunu anlamakta 
yetersiz kahyoruz .  Bu nedenle, bir deney, ornegin klasik kac;mma 
ko§ullanmas1 s1rasmda (daha once zarars1z bir uyancmm art1k 
bir §Okun onculu oldugunu ogrenme; bkz . 5. Bolum) amigdalada 
degi§iklikler oldugunu buldugunda, hucre cevaplarmm gozle­
nen davram§la paralel olarak artt1gm1 gorebiliriz -tepki edinimi 
guc;lendikc;e, hucre cevaplan da e§ zamanh olarak artar. Bu c;ok 
onemli bir bulgu olsa da olup biteni apklamada nispeten yuzey­
sel kalmaktad1r. Elbette, bir dizi c;ah§ma yoluyla amigdala aktivi­
tesinin nasil artt1gm1, azald1gm1 veya aym kald1gm1 ayirt edebilir 
ve ogrenmenin de buna gore degi§tigini gosterebilirsek, altta ya­
tan mekanizmalan kavrad1g1m1z1 soylemeye daha yakm oldugu­
muzu soyleme hakkim1z olur. 

CEHALETiMizi KABUL E D E LiM 

Bugun beyin hakkmda ne kadar bilgi sahibiyiz? Neden stresli 
oldugumuzu, fazla yemek yedigimizi veya yeni yil kararlanm1-
za sad1k kalamad1g1m1z1 apklayan yeni ke§iflerle ilgili haberler 
medyada eksik olmuyor. Her yerde bulunan ve beyin biliminden 
elde edildigi iddia edilen bilgilerle dolu ki§isel geli§im kitaplanm 
saymasak, beyin ve davram§ uzerine yaz1lm1§ genel okuyucuya 
hitap eden kitaplar son derece populerdir. Aynca, yiiksek lisans 
ders kitaplarmm boyutuna bakihrsa (baz1lan kaldmlmas1 bile 
zordur) ,  mevcut bilgi derin bir kuyudur. 

Gerc;ekte oldukc;a az §ey biliyoruz .  Bildiklerimiz devede 
kulak. 

Ornegin, onde gelen sinirbilimcilerin §U ifadesini ele ala­
hm: "Yuzy1llardir beyin-davram§ ili§kileri uzerine yapilan c;ah§­
malara ragmen, birc;ok beyin bolgesinin i§levlerinin net bir §e-
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kilde a\1klanmas1, bu bolgelerin farkh davram§sal i§levlerde yer 
almas1m a\1klamakta yetersiz kalmaktadir" (Genon et al. 2018, 

362) .9 Kalifomiya Teknoloji Enstitusil'nde tanmm1§ profesorler 
olan Ralph Adolphs ve David Anderson, The Neuroscience of Emo­
tion (Duyqulann Sinirbilimi) adh kitaplarmda cehaletimizin bo­
yutu hakkmda net bir tammlama yapmi§lardir: 

Bir arabanin hareket edip etmediqini ve ne kadar hizh hareket 
ettiqini hiz qosterqesini "qoruntuleyerek" tahmin edebiliriz. Bu, 
bir otomobilin nasil fali§tiqim anladiqimiz anlamina qelmez. 
Sadece i§levselliqinin bir yonuyle kuvvetli bir korelasyona sahip 
olfebileceqimiz bir §ey buldugumuz anlamina qelir. Ttpkt hiz 
qosterqesi iirneqinde olduqu qibi, amiqdaladaki (veya beynin 
herhanqi bir yerindeki) aktiviteyi goruntUlemek (iilfmek) , daha 
fazla bilqi yoksa, bize nedensel mekanizma hakkinda hifbir §ey 
soylemez ve yalnizca bir duygu ile ili§kili olabilecek bir "i§aretle­
yici" saglar (Adolphs ve Anderson 2018 , 31). 

Bu yazarlar· duygu ve beyinle ilgili ne bilindigini tarh§iyor olsalar 
da yaptiklan ozetin daha genel olarak sinirbilim i\in de ge\erli 
oldugunu soylemek yanh§ olmaz; beyin ve davram§ bilimi hala 
(\ok) erken a§amadadir. 

Bilimsel bilgi ile bunun medya tarafmdan nas1l yans1hl­
d1g1 arasmdaki bo§luk -hayir, U\urum- ger\ekten de olduk\a bil­
yilk. Bu durumla sadece muayenehanede bulunan populer bir 
dergide degil, The New York Times veya The Guardian gibi ciddi 
gazetelerde de kar§da§abiliriz .  Bu sorun, ozellikle klinik veya tib­
bi agirhkh olanlarm \Ogu olmak iizere, bilim ileti§imi kitaplan­
nm \Ogunda bile bulunmaktadir. 
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BiYOLOJiDE MEKANiZMALAR VE KARMA� IKLIK 

Bir §ey nas1l \ah§ir? Yukanda tarti§ild1g1 gibi bilim bu soruya me­
kanizmalan \=Ozmeye \ah§arak yakla§Ir. Eski, karma§Ik bir saatin 
nasil \=ah§tigm1 a\=1klamaya benzer §ekilde "makine benzeri" a\=1k­
lamalar aranz. Bir Rube Goldberg aparatm1 (ornegin bkz . §ekil 
i.3) ve bunun bir ampulii'0 yakmak i\in nas1l kullamlacagma ili§­
kin talimatlarla birlikte dii§iiniin: 

- Boks eldiveni harekete ge\=irilir. 
- Eldiven bowling topuna vurur, top a§ag1 kayar ve lobu-
tun dii§mesine neden olur. 
- Lobut dii§erken kafesin kaplSlm a\an (ku§U serbest bua­
kan!) bir ipi \=eker ve ah§ap kalaslan egerek bilardo topu­
nun rampalardan a§ag1 dii§mesini saglar. 
- Bilardo topu ilk bloga \arparak tum bloklan devirecek 
bir domino etkisi yaratir. 
- <;:eki\ ele \arpar, el dii§er ve ipi �eker. 
- Ampul yanar! 

�kil 1.3 Mekanik a"1klamaya bir ornek olarak Rube Goldberg aparatJ. 

3 4  I D O L A N ! K  B E Y I N  Ücretsiz PDF Kitap Arsivi - https://rantey.org



Yukandaki "a\1klama" nedensel bir anlatim oldugu i\in 
i�e yarar: yava§ ama emin ad1mlarla sonuca gotUren bir dizi ne­
den-sonu\ ad1m1dir. Bu ornek yapay olsa da (kimse boyle bir am­
pul yakmaz) bilimin altm standard1 olan bir a\1klama tarzmm 
somut ornegidir. 

renkler 

Saldm 

mesafesindeyken 

olas1 renk 

de�i§lmi 

Daha zay1f 

zindelik 

gOstergeleri 

�kil 1.4 Giiney Amerika lepistesleri arasmdaki morfolojik ve davram§sal 

varyasyonu etkileyen \Ok!u a\1klay1c1 fakti:irler, zengin ili§kiler agm1 gi:ister­

mektedir. ili§kilerden ikisi \ift yi:inliidiir (bkz. paralel oklar) . 

Kaynak: �ekil Endler'den (1995) esinlenmi§tir. 

Ancak, biyolojik fenomenler genellikle karma§ik, birbiri­
ne dolanm1§ apklaym faktor aglanm i\erir. Giiney Amerika'da­
ki akarsularda ya§ayan kii\iik bahklar olan lepistesleri dii§ii­
niin; bunlar renk desenleri dahil olmak iizere bir\ok ozellikleri 
bakimmdan cografi farkhhklar gosterir." Biyolog John Endler, 
lepistesler arasmdaki morfolojik ve davram§sal \e§itliligi a\1kla-
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mak i\in bir "etkile§im agi" ( �ekil 1.4) dii.§ii.nmemizi onermi§tir. 
Onemli clan etkile§imlerin ayrmhlarma odaklanmak degil, var 
olduklan ger\egidir. Goriinii.§te ne kadar karma§Ik goriinse de 
Endler' in ag1, biyolojik sistemlere gore "basittir" .  A'.nm B'yi, B'nin 
de A'.y1 etkiledigi iki yonlu etkile§imleri (\ift yonlu oklar) i\ermez 
(bkz. 8. Boliim) . Yine de \Ogu biyolojik sistem bu §ekilde organi­
ze edilmi§tir. 

Bu durumu Isaac Newton'un "hakikat her zaman basitlik­
te bulunur, §eylerin \oklugunda ve karma§asmda degil" (Maz­
zocchi 2008, 10) ifadesinde ozetlenen anlay1§1yla kaqila§hrm.12 
Bu tutum, bilim kanonunun aynlmaz bir par\as1dIT ve bir tiir 
Birinci Emir'i olu§turur. Newton, Bah dil§ilncesinin ve felsefesi­
nin bir par\as1 olarak indirgemeciligi (bkz . 4. Bolum) kutsalla§­
tITmaya yard1mc1 clan Frans1z bilgin Rene Descartes'm omuzla­
rma yaslamyordu. Ona gore dunya, bir saat mekanizmas1 olarak 
gorulmeliydi . Yani bir §eyi anlamak ii;:in par\alan incelemek ve 
ardmdan butunil tekrar olu§turmak ii;:in bile§enleri yeniden bir 
araya getirmek gerekir- indirgemeciligin ozil budur. H1zla yir-· 
mind yuzyilm ikinci yansma gidelim. Kartezyen zihniyetinin 
ba§anlanm geni§letme hayali biyologlan buyuledi. DNA yap1s1-
nm ka§iflerinden biri clan Francis Crick'in dedigi gibi, "Modern 
biyoloji hareketinin nihai amac1, tum biyolojiyi fizik ve kimya 
terimleriyle a\1klamakhr" (Mazzocchi 2008, 10) . Ger\ekten de 
indirgemecilik boyledir. 

Peki sinir bilimi bugiln nerede? Newton'un Principia Mat­
hematica'smm (muhtemelen §imdiye kadarki en etkili bilimsel 
ba§an) ba§latt1g1 mekanistik gelenek, beyin bilimcilerinin dil§iln­
me §eklinin ardmdaki onemli bir kavramsal itici gil\tilr. Mesela 
pek \Ok biyolog kendi konulanm fizikten farkh gorse de bilimsel 
uygulamaya mekanistik bir yakla§tm hakimdir. Elinizdeki kitap, 
"kolektif fenomenler" ,  aglar ve karma§tkhkla ilgili fikirler etra-
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f mda dolanan farkh bir dti§tinme biirimini benimsiyor. Ki tap, be­
y in hakkmda bildiklerimizle ilgili oldugu kadar, beyni son derece 
karma§Ik, -hatta dolamk- bir ag olarak nas1l dti§tinebilecegimizi 
te§vik eden bir metindir. 

Yolculugumuza ba§lamadan once birkair terimi tammla­
mam1z ve anatomi hakkmda biraz bilgi edinmemiz gerekiyor. 

ONUMUZDEKi YO L 

Merkezi sinir sistemi ger\:ekten de son derece ag baglanhhysa, o 
zaman biraz anatomi ogrendikten sonra, dogal olarak bir son­
raki bolumun biraz ag bilimine giri§ bilgisini de i\:erecek §ekilde 
karma§tk sistemler uzerine olacagm1 tahmin edersiniz .  Ancak ben 
bu yakla§1m1 benimsemedim. Bunun yerine amac1m, beyni kar­
ma§Ik, birbirine dolamk bir sistem olarak gorme ihtiyac1m orta­
ya koymakti. DolaylSlyla, 2'den ?'ye kadar olan bolumler beyin 
bOlgelerini oldukira izole bir §ekilde ele almaktadir. Bu k1smen, 
okuyucunun aslmda bu dti§tince tarzmm smirlanm yava§ yava§ 
takdir edebilmesi i\:in yap1lmaktadir. Bu yakla§Im aym zamanda 
pragmatiktir, \:tinku sinirbilim beyin bolgelerini ayn ayn incele­
me egiliminde olmu§tur. DolaylSlyla, bu tur bir tamrnlamanm 
otesine geirme ihtiyacm1 unutmadan, elde ettigimiz bilgiyi bir 
ba§lang1ir noktas1 olarak kullanacag1z. 

Karma§Ik sistemleri tarh§an 8. Bolume geirmeden once 
yol boyunca birkair durag1m1z olacak. Hedef bolge etrafmda nasil 
yon bulacag1m1Zl ve genel organizasyonunu ogrenmemiz gerekti­
gi i\:in baz1 noroanatomi bilgileriyle (2. Bolum) ba§hyoruz. 3. Bo­
lumde, bir hayvanm kendini savunmasma ve hayatta kalmanm 
temel bile§enleri olan odul aramasma izin veren varsay1msal bir 
"minimal beyin" fikrini a\:1khyorum. Duyular, basit sensor-mo-
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tor devreler arac1hg1yla eylemlere nasil yol ai;:ar? Eylem esnekli­
ginin, duyusal ve motor bile§enlerin aynlmasm1 gerektirdigini 
gorecegiz. 3. Bolumiin hedefleri iki yonliidilr. Birincisi, sizi baz1 
beyin bolgeleri/sektorleri ve bunlarm katkida bulunduklan i§lev­
lerin bir kism1yla tam§hrmay1 amai;:lamaktadir. (Onceki cum­
lenin dilbilimsel yap1s1-"katkida bulunduklan i§levler"- zay1f 
gorunebilir, ancak bu, sozilnu edecegim merkezi bir kavrayi§m 
sonucudur: Bolgeler, genel olarak izole i§levlere sahip degillerdir, 
i§levlere katktda bulunurlar . )  Burada benimsenen goril§e gore, 
ikinci amai;:, bir beyin bolgesinin i§inin, i;:ok bolgeli devreler bag­
lammda konumlandmlmas1 gerektigini gostermektir: Bir beyin 
bolgesi, diger alanlarla birlikte ne yapar? Bir bakima, baz1 i§levle­
rin bir pari;:as1 olarak Ri, . . . , R4 bolgelerini tarh§irken (3. Bolum­
de anlatilan tehditlerden kai;:mma gibi) , diger alanlan tarti§ma­
ma karan olduki;:a keyfidir. R5, R6 ve diger bolgelerinin rollerini 
tarti§abilirdik. Bunu yapmay1§1m1zm temel nedenlerinden biri, 
sinirbilimcilerin ellerindeki arai;:larm smirhhklandir; bu arai;:lar, 
buyuk oli;:ekli, dag1hlm1§ sistemleri ara§hrmak ii;:in (teknikler 
hizla geli§se de bkz . 12. Bolilm) uygun degildir. Nihayetinde, i;:ok 
miktarda gri madde bile§eniyle ilgili kolektif hesaplamalar hak­
kmda ha.la i;:ok az §ey biliyoruz. 

Fonksiyon kavram1 tarh§mam1zm merkezinde oldugun­
dan, 4. Bolum tamamen bu fikrin apklanmasma aynlmi§hr. 
<;unku bu, (amigdala duygu veya korkuyla ilgilidir orneginde 
oldugu gibi) "tek bir alamn tek bir i§levi vardir" §eklindeki du­
§ilnme egilimi nedeniyle onemlidir. Buna kar§ihk, 4. Bolumde 
belirli bir beyin bolgesinin her zaman birden fazla i§levde nasil 
yer ald1g1, yani i§levsel bir repertuar sergiledigi anlatilmaktadir. 
Eger oyleyse, beyin alanlanm nasil ele almahy1z? 

5 'ten iye kadar olan bolumlerde, i;:ok i;:ah§ilan birkai;: 
bolgeyi tarihsel arka plam da sunarak, nispeten izole bir §ekil-
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de tarti�1yorum. Bu anlatim, daha soma bunlann geni§ boyutlu 
aglanm derinlemesine incelememize izin verecek temel bilgileri 
saglayacaktu. 8. Bolumden 11. Bolume kadar olan k1smin, beyni 
ve davram§I daha derinlemesine anlamak ic;:in aglan tamamen 
benimsememize nasil ihtiyac;: duydugumuzu gosterebilmek ic;:in 
bir butun olarak c;:ah§1lmas1 amac;:lanmi§hr. Dolay1s1yla, 5 'ten iye 
kadar olan bolumleri okurken, belirli bir beyin bolgesi ( ornegin 
striatum) ve "i§levlerinden" baz1lan tarh§1hrken bu hususlan ak­
hmzda tutun. 11. Bolumde her §eyi bir araya getirebilecegimiz ve 
noral surec;: ve mekanizmalarm bolgesel sm1rlarla klSlth olmad1-
gm1 gorebilecegimiz noktaya ula§iyoruz . Ornegin, beyinde "odu­
lun" bulundugu s1mrlan belli bir yer yoktur; bunun yerine, odul­
le ilgili surec;:ler ve mekanizmalar beynin birc;:ok kism1m kapsar. 
Son olarak 12. Bolum, onceki boliimlerde ele alman baz1 temel 
temalan yeniden ele alarak yolculugumuzu sonlandmyor. 

Kitabm admda gec;:en ve birbiriyle ili§kili birc;:ok fikri c;:ag­
TI§hran "dolamk" kelimesini ele alahm. Bu kelimeyi kullanarak 
kabaca ifade etmek istedigim §ey, birbirine kan§IDI§ ancak yeter­
li zaman ve sabu varsa ayn§tmlabilen iplikler gibi bir §CY deqil . 
Aktarmak istedigim anlam "entegre" kelimesine daha yakm, an­
cak tek bir kelime kitaba nufuz eden genel temamn hakkm1 ver­
miyor- ornegin, arabalar son derece entegre sistemlerdir, ancak 
iyi tammlanm1§ i§levlere sahip parc;:alarla tasarlanmi§hr. Bunun 
yerine, ifade etmek istedigim "dolamk"lik kavrami, karma§1k bili§­
sel-duygusal davram§lan destekleyen koalisyonlar halinde dina­
mik olarak bir araya gelen beyin parc;:alarmdan olu§ur; koalisyon­
lar, i§lerini ortakla§a yapan parc;:alardan olu§urlar. 
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2 

BiRAZ ANATOMi OGRENMEK* 

Anatomi bilmeden beyin hakkmda fazla bir §ey soyleyemeyiz . 
Nesnelerin nerede oldugunu bilmek ve neyin neye bagh oldu­
gunu anlamak, i§levi de§ifre etmek i�in ba§lang1� noktalandir; 
bu nedenle kendimizi noroanatominin temellerine ah§hrmam1z 
gerekir. Bu temellere ah§mada ezber 6nemli olsa da baz1 genel 
anatomi ilkelerini anlamak §arttir. 

Bu anlayi§tan uzak kalmamak gerekir. Ger�ekten de ana­
tomi biraz s1kic1 olabilir, ancak beyinde gezinebilmek i�in temel 
noroanatomi bilgisine ihtiyac1m1z var. Bu bolum, noroanatomi­
ye �ok kisa bir genel baki§ sunarak temel bilgilere a§ina olmayan 
okuyuculara yard1mc1 olacaktir; temel noroanatomi bilgisi olan­
larm bu boliimii yuzeysel olarak gozden ge�irmesi yeterli olabi­
lir. Anatomi ve i§lev birbirinden asla uzak degildir ve a§ag1daki 
tarh§manm bir kism1 yap1 (beyin dokusu) ve i§lev (davram§) ara­
smdaki ili§kiyi anlamaya yonelik kavramsal konulara tahsis edi­
lecektir; "biyolojinin aksiyomu" , "yaz1hma kisa bir yolculuk" ve 
"bolgeler degil aglar hakkmda dii§iinmek" ba§hkh alt bolumler 
noroanatomiye a§ina olanlann da ilgisini �ekecektir. 

insan beynini dii§iindugiimiizde, akhm1za ilk gelen §ey 
kortekstir; yani beynin �1kmtilar ve girintilerle kaph di§ kabuk bol­
gesi (�ekil 2.ia) . Beyin dilimlendiginde ve noronlarm varhgm1 gos­
termek i�in uygun §ekilde boyand1gmda, korteksin yogun §ekilde 

* <;eviri: Mustafa Bilici. 
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paketlenmi§ hiicrelerden olu§an ince bir kabuk oldugunu goriiriiz 
( $ekil 2.1b) .  Ger\:ekten de korteks, bir agacm govdesinin ve dallan­
nm dt§ kism1m kaplamas1 gibi, beyni bir kabuk gibi sarar. 

A B 

White 
matter 

�ekil 2.1 insan beyni. (A) Yandan goriiniim beynin dort ana boliimiinii (lob) 
gostermektedir. Daha koyu izler sulkus ad1 verilen girintilerdir. (B) Korteks, 

"gri madde" (Gray matter) olarak adlandmlan en d1� k1Slmd1r ve kabaca ii� 

milimetre kalmhgmdadir. "Ak madde" (White matter) olarak adlandmlan beyaz 

k1s1mlar, beynin boliimlerini anatomik olarak birbirine baglayan sinir liflerini 

(noral aglar) i�erir. 

insanlarda ve diger baz1 memelilerde korteks diiz degil, 
olduk\:a kivnmhdir; korteksi yufka gibi a\:sayd1k biiyiik bir pizza 
biiyi.ikliigiinde olurdu, bu yuzden girintili ve \:Ikmtih yap1 biiyiik 
bir beynin kafatasmm i\inde kolayca paketlenmesine yard1mc1 
olur. Mikroskobik olarak korteks, tipk1 iki kat pasta kremas1 ile 
donii§iimlii olarak ii\ kat hamurdan olu§an milfoy taths1 gibi 
hiicresel karma§ikhk duzeyi degi§en ince katmanh bir yap1ya sa­
hiptir. ilk baki§ta korteks her yerde aym goriinse de baz1 beyin 
bolgelerinde ii\, baz1 bolgelerde ise alh adet fark edilebilir hiic­
re katmanma sahip olabilir. Bazi beyin bolgelerinde alt kortikal 
katmanlar da fark edilebilir ve boylece daha fazla s1kila§hrma 
saglanabilir. Sonu\ta korteksin kalmhg1 beynin her yerinde aym 
olmay1p iki ila ii� milimetre arasmda degi§kenlik gosterir. Ancak 
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katman say1s1 ve diger ozellikleri onemli 61\iide farkhhk goster­
mesine ragmen, beynin on ya da arka kismmda, iistiinde ya da 
a l tmda da olsa korteks nispeten aym yap1dadir. 

Beyin iki temel doku tilrti i\erir. Gri madde, sinir sistemi­
nin temel i§lem unsurlan oldugu dii§tintilen noronlann yam ma 
hucresel ortam1 destekleyen ve koruyan ve muhtemelen heniiz 
tam olarak anla§ilmam1§ yollarla noronal i§levlere katkida bulu­
nan diger baz1 onemli hucre tiirlerini i\erir. Beyaz madde, noron­
l arm akson olarak adlandmlan hucre uzanhlanm ve hem beyin 
bolgeleri i\inde hem de bu bolgeler arasmda ileti§im yollan (no­
ral aglar) gorevi goren sinir liflerini i\erir. Bu sinir liflerinin \Ogu, 
elektriksel olarak yahtkan gorevi goren, aksonlar boyunca sinyal 
iletiminin h1zh olmasm1 saglayan ve beyaz maddeye rengini ve­
ren bir madde olan miyelin kihf ile sanlmI§hr. A§ag1da noronlar 
ve aksonlarm yam sira aksonlara benzeyen dendrit denen uzanh­
lan da inceleyecegiz. 

Beyinden bir kesit ahrsak, derinlerde yer alan ve \e§itli 
§ekillerde korteksin altmda yuvalanan hucre kiimelerini gorebi­
liriz . Korteks esasen di§ yuzeyde ince bir noron tabakas1, daha 
dogrusu, birbirinin uzerine y1g1lm1§ birden fazla noron tabaka­
s1 i\erirken, korteksin alt kism1 (subkorteks) tamamen farkhdir. 
Bilmeyenler i\in iki boyutlu bir kesit , subkortikal bolgelerin ya­
p1sma dair \Ok az ipucu verir, \ilnku bu bolge tuhaf §ekilli doku 
kutleleriyle doludur (�ekil 2.2) . Tam da bu noktada noroanato­
mistlerin hayal gii\leri, beyindeki yap1lan isimlendirmenin zor­
luguyla \ilgma donmii§tiir. Bu yap1lann isimleri muhtemelen hp 
ogrencileri i\in smavlardan once buyuk bir kabus yaratmaktadir. 
Yunanca ve Latince bilgisi bu isimleri ogrenmede i§e yaramak­
tadir; \tinku hipokampus (denizah §ekliyle) , amigdala (badem 
§ekliyle) , kaudat (kuyruga benzedigi i\in) ve substantia nigra 
(siyah yap1s1 nedeniyle) gibi isimlendirmeler Latince ve Yunaca 
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kokenlidir. Anatomistlerin hayal gii�leri isimlendirme i�in yet­
mediginde, bu sefer bolge kimyasal olarak boyand1gmda olu�an 
renge gore adlandmhr. 

Thalamus 
B Caudate 

�ekil 2.2 Subkortikal beyin bolgeleri. (A) Beynin ortasmdan gei;en kesit baz1 

subkortikal bolgelerin konumunu gostermektedir (PAG: periaquaduktal gri 

madde) .  (B) Baz1 onemli yaptlarm i;izimsel gosterimi. Kitap boyunca uzun 

uzun tart1§1lan striatumun iki boliimii olan kaudat ve putamen goriilmektedir. 

Beyin dokusunun kesitleriyle elde edilen goriintillerin 
karma�1khgma ragmen, embriyolojik olarak sinir sisteminin na­
s1l olu�tugu goz oniine almd1gmda beynin organizasyonu daha 
iyi anla§ilabilir. Sinir sisteminin tamam1, noral tiip ad1 verilen 
ve kelimenin tam anlam1yla silindir §eklinde olan bir yap1dan 
kaynaklamr. Embriyonik geli�imin bir a§amasmda, ba§lang1�ta 
olduk�a diizerui olan bu tilp, ii� yerinden hvnhr ve dart bolme­
nin ay1rt edilebilecegi §ekilde bombele§ir (�ekil 2.3 ) . Bu boh.imler 
on beyin (forebrain) ,  orta beyin (midbra.in) ,  arka beyin (hindbra.in) 
ve omuriliktir (spinal kord) . Son ii� boliimiin korteksi yoktur; ilk 
yap1 olan on beyin hem korteks hem de daha sonra ogrenecegimiz 
birka� subkortikal yap1y1 olu§turur. On beyinden hem korteks 
hem de subkorteksin geli§mesi kafa kan§tlnc1 gibi goriinse de bu 
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durumun rasgele bir §ekilde olu§mad1gm1 unutmamak gerekir. 
Gunku embriyolojik olarak hem korteks hem de subkorteks, no­
ral tiipun on beyin denen bohimiinden kaynaklamr. Embriyo §e­
kil degi§tirdik�e. �oklu par�alan tammlamak i�in farkb isimlere 
ihtiya� duyulur. Bu par�alar olgun bir duruma evrildik�e. on be­
yin hem di§tan korteksi hem de i� yap1larm bulundugu uperiors 
olu§turur. 

Spinal cord Hind brain Midbrain Forebrain 

�ekil 2.3  Embriyonik beyin bolilmleri, yeti§kin beyninin bolilmlerini olu§turan 

k!Slmlan gostermek i�in i§aretlenmi§tir. Ornegin, en sagdaki bolilm (on beyin 

ya da forebrain) , tiim korteks ve on beyin bOlgelerini ve orta beynin ilzerinde 

klan tilm subkortikal yap1lan olu§turur. 

BEYNiN DI� KABUGU: KORTEKS 

Korteks ba§tan sona olduk\'.a duzenli bir yap1ya sahip olsa da onu 
daha iyi aniayabilmemiz i�in alt bolumlere ayirmam1z gerekecek 
kadar buyuktur (bkz. �ekil 2.1) . Ana bolumleri, kom§u olduklan 
kafatas1 kemiklerine gore adlandmhr: oksipital, kafatasmm ar­
kasmda; temporal, §akaklarm yakmmda ve kafatasmm yan tara­
fmda; pariyetal, kafatasmm arkasma dogru yan ve list klSlmda ve 
frontal, kafatasmm on kismmm etrafmda konumlanmi§hr. Kor­
teksin diger iki kism1 yuzeyden gorulemez; bu k1s1mlan gormek 
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ic;:in ic;: taraftan bakmak gerekir: her bir beyin yanmkuresinin (be­
yin iki yandan ya da yanmkureden olu§ur) orta k1sm1 boyunca 
uzanan singulat (bkz. $ekil 6.1) ve insula (bkz. $ekil 6. 6 ) ,  frontal 
ve pariyetal kortekslerin uzantrlan tarafmdan gizlenmi§tir (insu­
la ismi "ada" kelimesinden gelmektedir ve gerc;:ekten de korteksin 
bu krsm1 pariyetal, temporal ve frontal kortekslerin ic;:inde bir ada 
gibidir) . Son olarak, superior (ust) hemisferlerin medial (ic;:) du­
varma yakm (dokunmaya en yakm olduklan yerde) bir §ekilde 
konumlanan basit tabakah bir diger kortikal yaprdrr. 

Korteks genellikle insan beynine ozgu gibi gorulse de tiim 
memeli beyinlerinde bulunur. Aynca ilgin\ bir §ekilde, olduk­
c;:a kii\iik olmasma ragmen, baz1 surungenlerin on beyinlerinin 
baz1 krsrmlarmda da kortikal yaprlar gorulmektedir. 9. Bolum­
de tart1§rld1g1 gibi, bahklar, amfibiler ve ku§lar memelilerdeki 
korteksi ic;:eren bolumlere benzer beyin bolumlerine sahiptir. 
Temel anlamda, korteksi "korteks" yapan §ey katmanh bir yap1 
ic;:ermesidir. Sadece memelilerde bulunan alh katmanh korteks, 
baz1 surungenlerde bulunan uc;: katmanh korteks ile benzerlik 
gostermektedir. Gerc;:ekten de U\ ve alh katmanh korteksteki or­
tak unsurlarm, temel omurgah iskeletindeki ortak kemik setine 
c;:ok benzedigi one surulmii§tiir: "Trpkr elin evrimsel baskrlarla 
on ayak parmaklarmdan koken almas1 gibi, temel kortikal mik­
ro devrenin elemanlan da kortikal evrim srrasmda geli§erek bu­
gunku kort�ksi olu§turmu§tur" (Shepherd 2011, 44) .  Canhlarm 
ozelliklerindeki bu tiir ortakhklar "homoloji" olarak adlandmhr, 
yani canhlarm ortak bir evrimsel atadan kaynaklandrklan anla­
mma gelir. Bununla birlikte, surungenlerin ve memelilerin 300 
milyon yrldan daha uzun bir sure once birbirinden ayn§trgrm 
unutmaym! Ancak bu konuyu burada fazla uzatmayahm, c;:un­
ku omurgah beyninin evrimini 9. Bolumde daha ayrmtrh olarak 
tarh§acagrz .  
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insan korteksindeki katmanla§manm heterojenligine rag­
men, bu doku tipi nispeten homojen say1hr. Eger bilim insanlan 
"birle§tiriciler" ve "pan;:alay1cdar" olarak sm1flandmlsayd1, noro­
anatomistlerin i;:ogunun pari;:alay1cdar sm1fmda yer alacagm1 
soylemek muhtemelen daha dogru olurdu. Gen;;ekten de noroa­
natomistlerin, modern bir disiplin olarak sinirbilimin kurulma­
smdan bu yana, korteksi daha kiii;:iik pari;:alara ayirmaya i;:ah§ma­
lan §a§irhci degildir (i. Boliimde tarh§1ld1g1 gibi) . 

BiYOLOJiNiN AKSiYOMU 

Cecile ve Oskar Vogt, 1899' da Berlin' e geldikten soma, ilk ba§ta in­
san beyninin anatomik olarak incelemek ii;:in ozel bir kurum olan 
Norobiyoloji Laboratuvan'm kurdular. Cecile Vogt, tum Kayzer 
Wilhelm Beyin Ara§hrmalan Enstitiisii'ndeki Norobiyoloji Labo­
ratuvarmda i;:ah§an iki kadmdan biriydi. Prusya'da (1701'den iti­
baren ba§kenti Berlin' di) ,  Birinci Diinya Sava§i'nm sonuna kadar, 
kadmlara bilimsel kariyer yapma imkanmm verilmesi bir yana, 
diizenli iiniversite egitimine eri§im hakki bile tanmm1yordu. 
Ancak Cecile doktora derecesini Fransa' day ken alm1§ ve serebral 
hemisferlerde miyelinle§me iizerine i;:ah§ml§h. Vogt'lar 1899' dan 
1959'a kadar, ba§lang1i;:ta yalmzca ozel muayenehanelerinden elde 
ettikleri gelir ve 400 ydhk bir Alman hanedam olan Krupp aile­
sinin destegiyle bilimsel bir i§birligi yaphlar. ' Norobiyoloji Labo­
ratuvan kurulduktan iki yil soma Korbinian Brodmann (Bkz. 
i. Boliim) gruba katild1 ve yeni bir hiicre i§aretleme yontemiyle 
boyanm1§ kesitler kullanarak serebral korteks hiicreleri iizerinde 
sistematik bir i;:ah§ma yapmaya ba§ladi . 2 

Cecile ve Oskar Vogt ile onlarm laboratuvarmda ayn ayn 
i;:ah§an Brodmann, serebral korteksin bir haritasm1 i;:1karmaya i;:a-
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h§an ilk anatomist dalgasmm bir pan;;:as1ydi . Noronlar �e§itlidir 
ve hem §ekil hem de boyuta gore �e§itli s1mflara aynlabilir. Ara§­
hrmac1lar, potansiyel sektOrler arasmdaki sm1rlan tammlamak 
i�in bu ozelliklerin yam sua dag1hm ve yogunluktaki uzamsal 
farkhhklan da kullandilar. Bu §ekilde, Brodmann korteksi yanm 
hire ba§ma yakla§1k 50 bolgeye ayirmi§hr.3 Buna kar§ihk Vogts, 
her biri kendine ozgii sitoarkitektonik oriintiiye (yani hiicreyle 
ilgili organizasyona) sahip 20o'den fazla bolge olabilecegini dii­
§iinmii§tiir. Brodmann'm haritas1 en �ok tutulan ve akilda kalan 
haritadu ve gilnilmilzde ogrenciler ve ara§hrmacilar kortikal bo­
lumlere hala onun haritasm1 kullanarak ahfta bulunmaktadu. 0 
zamanlar kortikal bOlgelerin i§levleri hakkmda nispeten az §ey 
bilinmesine ragmen Brodmann, boliimlemesinin "zihnin organ­
lanm" tammlad1gma inamyordu, zira her kortikal alanm belirli 
bir i§levi yerine getirdigine ikna olmu§tU. Ger�ekten de Vogts'un 
laboratuvarma katild1gmda, Vogts onu "sitoarkitektonik olarak 
tammlanmI§ farkh alanlar belirli fizyolojik tepkilerden ve i§lev­
lerden sorumludur" §eklindeki ana tezleri I§Igmda korteksin or­
ganizasyonunu anlamak i�in �ah§maya te§vik etmi§ti . 

Vogts ve Brodmann'm izledigi yolda derin bir manhk var­
du. Aslmda bu manhk, biyolojide bir aksiyom olmaya yakla§an 
bir fikirdir. Yani i§lev yap1ya baghdir, oyle ki korteksin yap1sal 
olarak farkh olan hucre tipleri, hucre diizenlemeleri ve hiicre 
yogunlugu farkh i§levleri yerine getirmektedir. Ara§hrmacilar 
boylece altta yatan mikroanatominin ayrmhh bir karakterizas­
yonundan i§levin nasil uyguland1gmm anla§ilmasm1 saglayabile­
ceklerine inamyorlardi . Ger�ekte ara§hrmac1lar korteksin i§levsel 
birimlerini anyorlardi. Daha net sm1rlara sahip olan vilcudun di­
ger organlanmn aksine, korteksin potansiyel alt boliimleri supe­
rior diizeyde kolayca gorillemez. Yirminci yilzyilm ilk yansmda 
bir�ok noroanatomistin temel hedeflerinden biri bu tiir "kortikal 
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organlan" c;ozmekti . Bu hedef gunilmuzde de onemini surdur­
mektedir. Bu ara§hrma programmm bir sonucu olarak, tek tek 
beyin bolgelerinin, mesela beynin arkasmdaki Brodmann'm 17. 
Bolgesinin, gorsel duyusal uyaranlarm i§lenmesi gibi ozel me­
kanizmalara sahip oldugu anla§ildi. Bu nedenle, tek tek kortikal 
parc;alarm i§leyi§ini anlamak hayati onem ta§iyordu i;:unkil kor­
teks beynin nas1l c;ah§hgm1 anlamak ic;in mekanistik bir birim 
anlamma geliyordu. 

Vogts'un tammlad1g1 200' e yakm bolgesi olan beyin hari­
tas1, bilim camias1 tarafmdan yaygm olarak benimsenmemi§ olsa 
da hucresel ve i§levsel verileri ac;1kc;a kar§Ila§hrd1g1 ic;in, yakla­
§Im tarz1 Brodmann dahil c;agda§larmm c;ogundan ac;1kc;a daha 
ustundu. Ara§hrmaolar hastalarda ve maymunlarda (kediler 
uzerinde de c;ah§mI§lardir) elektrofizyolojik c;ah§malar yapmI§­
lar ve yap1sal olarak tammlanm1§ alanlarm i§leyi§ini netle§tirmek 
ic;in elde edilen sitoarkitektonik ve i§levsel sonuc;lan kar§1la§hr­
m1§lardir (Vogt ve Vogt 1926; Amunts ve Zilles 2015 ) .  Elbette, o 
zamanm elektrofizyolojik yontemleri oldukc;a kabayd1 ve hangi 
davram§lann ilretildigini gozlemlemek ic;in dti§ilk yogunluklu 
elektrik stimulasyonu kullanmaktan ibaretti (bkz . 5. Bolum) . 0 
zamanki teknikler birc;ok oncil gozlem uretmi§ olsalar da ogreni­
lebilecekleri ciddi olc;ude sm1rlam1§hr; buna ragmen bu teknikler 
bugiln sinirbilime ilham vermeye devam eden son derece geli§­
mi§ bir kavramsal c;erc;eve olarak ilham vermeyi surdilrmektedir. 

YAZILIMA KISA BiR YO LCULUK 

Biyolojinin "farkh yap1 farkh i§lev anlamma gelir" §eklideki ak­
siyomunu, biyoloji d1§mdaki kavramlar baglammda yeniden ele 
alahm. Bilgisayann 1940 ve 195o'lerdeki geli§imi, "yaz1hm" ve 
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"donamm" da dahil olmak uzere onemli yeni anlayi§lara yol a\­
mI§br. Yaz1hm, birlikte baz1 algoritmalarm nasd hesaplanacagm1 
belirleyen bir dizi temel talimat veya komut anlamma gelir. Or­
negin, 2 x 3 x 5 x 67 olarak yaz1labilen 2010 gibi asal olmayan bir 
saymm \arpanlarma aynlmas1 gibi. Alan Turing, 1936 y1lmda ya­
ymlanan \arplCl bir makalesinde, algoritmik olarak hesaplanabi­
len her §eyi hesaplayabilen hayali bir makine tasarladi. Elbette bu 
tasan herhangi bir bilgisayar donamm1 in§a edilmeden onceydi. 
ikinci Dunya Sava§t masmda Turing de dahil ingiliz §ifre kmc1-
larm §ifreli Alman mesajlanm okumalarma yard1mc1 olmak i\in 
yarablan Colossus da dahil olmak uzere ilk bilgisayarlar 194o'lar­
da icat edildi (\ogumuz bugun bu bilgisayarlan bir muzede tam­
yamayacak olsak da) . 

Turing'in yam ma matematik\i Alonzo Church, tum za­
manlarm en onemli manbkplarmdan biri olan Kurt Godel ve 
modern bilgisayarlarm temel mantik mimarisini tasarlamas1yla 
unlii John von Neumann'm fikirleri, hem sinir sistemi gibi do­
gal sistemlerde hem de yapay sistemlerde "hesaplama" kavramm1 
anlamaya \ah§an filozoflar ve bilim insanlan uzerinde derin bir 
etki yaratmt§br. "Zihin felsefesi" olarak adlandmlan yeni alanda 
ortaya \tkan etkili bir \er\eve, zihinsel durumlann fiziksel olarak 
nas1l uyguland1klarma gore degil, i§levsel rollerine gore tamm­
land1gm1 ileri suren i§levselcilikti. DolaylSlyla bir "zihin" , uygun 
hesaplamalan ger\ekle§tirdikleri siirece, \e§itli fiziksel sistemler 
ve hatta muhtemelen bilgisayarlar tarafmdan orneklendirilebilir. 
i§levselcilige gore, insan beyni zihinsel i§levleri yerine getirebilen 
muhtemelen bir\ok fiziksel ayg1ttan biridir. En azmdan teoride. 

Bu anlatilanlarm bir kism1 size felsefe gibi geliyorsa, oy­
ledir. Ta ki oyle olmad1g1 gosterilene kadar. Giiniimiizde sinirbi­
lim tam da bu sorularla yuzle§mektedir: Farkh yap1sal ozellikler 
(ornegin, farkh §ekillerdeki noronlar) yurutUlen i§levleri ne ol-
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\iide etkiler? Hangi ko§ullar altmda farkh yap1 organizasyonlan 
benzer hesaplamalara yol a\ar? Bu sorular boyle devam eder. Bir 
ornek verirsek, ku§ beyni memelilerin beyninden oldukp farkh 
§ekillerde organize edilmi§tir. Ku§larda bir korteks bulunmam�­
sma ragmen, bu iki omurgah grubunun dorsal on beyrii, farkh 
§ekilde uygulanan benzer hesaplama ilkelerini takip ediyor gibi 
gorunmektedir (Dugas-Ford ve Ragsdale 2015 ) .  Bu ornek, farkh 
yap1 farkh i§lev gorur goril§frnu \iiriitiir. 

Devam etmeden once, beyinde yukan, a§ag1, one ve arka­
ya gitmemizi saglayan birka\ yonelim terimini tammlayahm. Yu­
kan ve a§ag1 i\in uygun terimler "superior" ve "inferior "dur, an­
cak "dorsal" ve "ventral" de buna uygun olarak kullamhr. Beynin 
arkas1 keyfi olarak "posterior" olarak tammlamr, bu nedenle on 
kmm "anterior "dur. Bazen bu terimlerin dikkatli kullamlmas1 
gerekir, \frnku insan beyni ana vucut eksenine gore dikey olarak 
yonlendirilmi§ken, diger tUrlerde vucut ekseni yataydir (bir bahg1 
dii§iinun) .  Ancak kitapta bu konuyu \Ok fazla dert etmeyecegiz. 

BUYUK HUCRE KUTLELERi:  SUBKORTEKS 

Subkortikal yap1lan tammlamak bu kitabm tamamm1 doldura­
bilir. Bunun nedeni sadece bu yap1lar hakkmda yazilmt§ pek \Ok 
kitap olmas1 degil , aym zamanda her bir subkortikal yapmm ol­
duk\a karma§ik ve heterojen olmas1dir. Ornegin, bu yap1lardan 
biri olan ve \Ogu okuyucunun gundelik medyada birka\ kez kar­
§tla§acag1 kadar populer bir bolge olan amigdala, en uzun ekseni 
boyunca en fazla 10 milimetre (mm) ve ortogonal ekseninde 6 

mm olan, ortalama bir badem §eklinde bir yap1dir. 
i. Bolumde belirtildigi gibi, bu kadar kii\frk bir yap1 ol­

masma ragmen amigdala, yap1sal olarak \e§itli noronal tipler 
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ve giri�-<;:lki§ baglanblan goz onune almd1gmda ve muhtemelen 
nasil bolumlendigine bagh olarak bir duzineden fazla "alt <;:ekir­
dek" olarak adlandmlan alt par<;:alara sahiptir. Bildigimiz gibi, on 
beyin hem korteksi hem de alt korteksi i<;:erir. Subkortikal kis1m 
beyin tabanmda ve orta hatta yer ahr (bkz . �ekil 2. 1b ve 2.2) . Ta­
lamus, hipotalamus, amigdala ve striatum da dahil olmak uzere 
bir<;:ok onemli subkortikal yap1 burada bulunur (ikincisi i<;:in bkz. 
�ekil 5 .10) . Zaman zaman subkortikal bir yap1 olarak listelenir, 
ancak teknik olarak subkorteksin bir par<;:as1 degildir. Norobi­
limciler diger subkortikal alanlarla yakm ili§kisi ve basit laminer 
yaplSl nedeniyle hipokampusu bile subkortikal bolgeye kaydir­
maktadir. 

On beynin en onemli subkortikal bolgeleri arasmda bey­
nin "i<;: odac1gmda" (Yunanca thalamos veya "odac1k")  yer alan 
talamus bulunur (�ekil 2.2) . Bu terim Yunan hekim Galen tara­
fmdan De Usu Partium'da insan beynini, kalbinde gelin odas1 bu­
lunan bir Yunan evinin zemin plamna benzeterek kullamlmi§h. 
"Talamus" terimi hala kullamlsa da Galen muhtemelen gunu­
muzde ii<;:uncu ventrikul olarak adlandmlan bolgeyi kastetmi§­
ti . 4 Gorme, i§itme, somatosensasyon ve tat alma i<;:in duyusal <;:ev­
reden gelen sinyalleri ta§iyan sinir lifleri , ilgili kortikal alanlara 
ula§madan once talamustan ge<;:er. Ornegin, gozun retinasmdan 
<;:1kan lifler (yani akson demetleri) talamusun beynin arkasmda­
ki (oksipital kortekste) gorsel korteksle baglanhh bir bolumune 
yonlendirilir; talamik projeksiyonlan alan bu oksipital bolume 
birincil gorsel korteks veya "gorsel alan bir" anlamma gelen V1 
alam denir. Benzer §ekilde, i<;: kulaktan pkan lifler, yolu boyun­
ca baz1 duraklara ugrad1ktan sonra, talamusun i§itsel korteksle 
(temporal kortekste) baglanhh kismma ula§ir. Beynin bu kism1-
na birincil i§itsel korteks veya "i§itsel alan bir" ya da kisaca Ai de­
nir. Ancak talamus, kortekse ula§an duyusal bilgiler i<;:in basit bir 
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"aktarma istasyonundan" \Ok daha fazlas1dir. Anatomistler onu 
hem korteks hem de \Ok zengin bir dizi subkortikal bOlge ile kar­
ma§Ik baglanti modellerine sahip 10' dan fazla alt bolgeye aymr. 
Ger\ekten de ilerleyen boliimlerde talamusun temel hesaplama 
rolleri oynayan kortikal-subkortikal dongulerde nasil kritik bir 
rol oynad1gm1 tartI§acag1z . 

Talamusa biti§ik olarak, \izgili veya oluklu goriiniimii 
nedeniyle bu §ekilde adlandmlan striatumu goriiriiz. Striatum 
makroskobik olarak, kaudat ve putamen de dahil olmak iizere 
birka\ alt boliimden olu§ur ($ekil 2.2 ve 2-4) . Striatumun dikka­
te deger bir ozelligi, birincil gorsel korteks haricinde, basit tep­
kilere sahip duyusal bolgelerden soyut siire\lere katilan frontal 
bolgelere kadar tiim korteksten projeksiyon almas1dir. Striatum, 
digerlerinin yam sira, motor eylemler uzerinde dogrudan etkisi 
olan subkortikal bolgelere de projeksiyorilar gonderir. Aslmda, 
tarihsel olarak, striatum ve bazal ganglionlar (ganglion veya \O­
gul hucre kiitlesi i\in ganglia) olarak adlandmlan yap1y1 olu§tU­
ran biti§ik olu§umlar birlikte "motor sistem" olarak anla§1lm1§tlr. 
i. Bolumde belirtildigi iizere, 1664 gibi erken bir tarihte Thomas 
Willis striatumu tammlamI§, §iddetli fel\ ge\iren hastalarda bu 
yapmm dejenerasyonuna dikkat \ekmi§ ve bu gozlem onu stria­
tumu viicut hareketleriyle ili§kilendirmeye yoneltmi§tir (Willis, 
striatumun kaslan kontrol eden ruhlarm aki§I i\in kanallar i\er­
digine inanmaktadir) . 5  Kitap boyunca, ozellikle striatumun ve 
daha genel olarak bazal ganglionlarm motor i§levlerden \Ok daha 
fazlasma nas1l dahil oldugunu tartI§acag1z . 

insanlarda merkezi sinir sistemi on beynin altmda orta 
beyin, arka beyin ve omurilige dogru uzamr. Beyin sap1 s1khkla 
orta beyin ve arka beyindeki geni§ yap1 toplulugunu ifade eder 
($ekil 2.2) , ancak bu terimin kullamm1 yazarlar arasmda her za­
man tutarhhk gostermez.  Admdan da anla§ilacag1 iizere, bu yap1 
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beynin geri kalanmm iizerinde durdugu bir sap1 andmr. Beyin 
sapmm nispeten biiyiik oldugu goz oniine almd1gmda, tipik ola­
rak ii� sektore aynhr: Pons, medulla ve orta beyin (midbra.in) . Bu 
ii� sektor olduk�a karma§Ik ve homojen olmaktan uzakhr ve her 
biri birden fazla ieyleve kahlan diizinelerce kii\'.iik bolge veya alan 
i\'.erir. Beyin sap1 , nefes alma ve kalp ahey hizm1 kontrol etme gibi 
temel siire\'.ler i�in gerekli olan bir\'.ok devrenin, kisacas1 yaeyamm 
diizenlenmesinin evidir. Aslmda, list beyin sapmdaki hasar ko­
maya ve hastalann ara ma goz kapaklanm a\abildikleri ve uy­
ku-uyamkhk dongiileri sergileyebildikleri ancak bilieysel ieylevler­
den tamamen yoksun olduklan, kismi uyanlmah ancak ger�ek 
farkmdahgm olmad1g1 kahc1 vejetatif duruma (bitkisel hayat) ne­
den olabilir. Beyin sapm1 etkileyen inme, hastamn tamamen fel� 
oldugu ancak bilincinin a\'.1k oldugu "i\'.e kilitlenme (locked-in) 
sendromuna" da neden olabilir; bu durum, "The Diving Bell and 
the Butterfly" ("Dalg1\'. <;an ve Kelebek")  adh kitapta birinci eyah1s 
bakiey a\lSlyla anlahlan y1kic1 bir durumdur. Bu kitap film olarak 
da popiilerle§mieytir. 

s iNiR s iSTEMiNiN OZELLE�Mi� HUCRELERi:  

NORONLAR 

insan viicudunda dokulanm1z1 olueyturan 2oo'den fazla hiicre 
tipi vardir. Yetieykin bir erkek insan beyninde yaklaey1k 86 milyar 
noron (i6 milyan serebral kortekste olmak iizere) bulunmaktadir 
ve bu hiicre tipinin beynin kendine ozgii ieylevlerinin \Ogundan 
sorumlu olduguna inamlmaktadir. 6 Bu say1 popiiler 100 milyar 
rakammm aeyag1 dogru yuvarlanmas1dir; bu yiizden 86 milyar ra­
kam1, \Ok kii\iik bir hiicre tipine dayand1g1 i\in revize edilebilir. 
Noronlar, duyusal bilgileri yakalamak i\in ozelleeymi§ hiicreler 
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(gozlerdeki l§lk alg1lama hucreleri gibi) ve belirli uzuvlan inner­
ve eden ve kas hareketlerine yol a<,;:an motor noronlar da dahil ol­
mak uzere <.;:e§itli bir hilcre gruplanndan olu§ur. Tipik bir noro­
nun ayirt edilebilir iki ana par<,;:as1 vardir: hilcre <,;:ekirdegini i<,;:eren 
bir bolge ve di§a dogru uzanan bir dizi ince, tup benzeri uzanti. 
Merkezi ana k1sma hucre govdesi veya soma denir. Yaydan uzan­
tilar iki tiptir: aksonlar ve dendritler (�ekil 2-4) . Hilcre govdesi 
genellikle buyuk mesafelere uzanabilen tek bir aksona sahiptir. 
Sirtm alt k1smmdan ayak ba§parmagma kadar uzanan noronla­
rm uzunlugu bir metreyi a§abilir. Sinir sisteminin kafatas1 di§m­
daki uzanhlanna "periferik sinir sistemi" denir. Noronlar uzun 
mesafelere uzand1klan i<,;:in, ilk ba§larda pki§ sinyallerini ta§iyan 
"kablolar" gibi davrand1klanndan §ilphelenilmi§tir. Dendritler 
ise olduk<,;:a kisadir ve nadiren iki milimetreden daha uzun olur­
lar. Dendritler bir<,;:ok aksonla temas ettiginden, noronal "anten­
ler" olarak hareket ettikleri ve gelen sinyallerin toplanmasma kat­
kida bulunduklan one silrulmil§tilr. 

Noronlann birbirleriyle ileti§im kurmasmm ana yollann­
dan biri, sinir impulslan olarak da adlandmlan aksiyon potan­
siyelleridir. Bir aksiyon potansiyeli noronun elektriksel voltaj1 
bir e§ik degerini ge<,;:erse tetiklenir ve aksi ha.Ide tetiklenmez, bu 
noktada ya hep ya hi<,;: kurah ge<,;:erlidir. Boylece aksonun tabanm­
da uretilen elektrik sinyali, yay1hrken sabit bir yogunlukta tilm 
akson boyunca ilerler. Bu §ekilde, sinir impulsu ikili bir a<,;:ma/ 
kapama sinyali olarak i§lev gorur, ancak aksiyon potansiyelleri­
nin frekans1 ve modeli noronlar arasmda iletilen onemli bilgile­
rin olu§umunu saglar. Aksiyon potansiyelleri, noron d1§1 bo§luga 
mikro elektrotlar yerle§tirilerek elektriksel voltajm 61<,;:ulmesiyle 
kaydedilir. Kitapta da ele alacag1m1z bir teknik olan fonksiyonel 
MRG, elektrik sinyallerini degil , kil<,;:ilk bir doku par<,;:asmdaki 
oksijen tilketimini 61<,;:erek <,;:ah§ir. Ancak noronal aktivite meta-

D O L A N I K  B E Y i N  I 5 5  



bolik olarak maliyetli oldugundan ve bolca oksijen tukettiginden, 
fonksiyonel MRG noronal elektriksel aktivite i�in bir dolayh 61-
�um olarak kabul edilir. Bu teknik beyin fonksiyonlanm incele­
mede �ok faydah olsa da sinirbilimcilerin en �ok ilgilendigi elekt­
rik sinyallerinin dolayh bir ol�umunu saglad1gm1 unutmamak 
onemlidir. 

Axon 

�ekil 2.4 Bir noronun §ematik diyagrami. Hucre govdesinden (soma olarak 

da adlandmhr) uzaga yay1lan, tipik olarak sinyalleri diger noronlara ileten bir 

uzantt olan akson gorulmektedir. Bu akson, elektriksel impuls iletimini h1zlan­

diran bir miyelin k1hfla sart!mi§br. Diger uzantilar ise tipik olarak diger noron­

lardan girdi alan yap1lar olan dendritlerdir. Sinaps ise, aksonun ucu, noronlar 

arasmdaki dar alan ve postsinaptik hucre uzerindeki dendritik temas bolgesini 

ifade eder. Sinaps, hucreler arasmdaki kimyasal ileti§imin ger�ekle§tigi yerdir. 

Bilgi noronlar arasmda nasil aktanhr? Ba§hca iletim 
§ekli kimyasal sinapslardir. Sinapslar noronlar arasmda, genel­
likle bir hucrenin aksonu ile ba§ka bir hucrenin dendriti ara­
smdaki k1smi temas bolgeleridir. Sinir uyanlan bir aksonun 
ucuna ula§hgmda, 20 ila 50 nanometre geni§ligindeki sinaptik 
arahkta norotransmitter ad1 verilen kimyasallarm sahnmasma 
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neden olur. Presinaptik norondan salman bir norotransmitter, 
postsinaptik noron zarmm gec;:irgenlik ozelliklerini degi§tirerek 
ve iyonlarm ic;:eri veya di§an ab§ma bagh olarak hucrenin uya­
nlmasma ya da inhibisyonuna neden olur. Postsinaptik noron 
yeterince uyanld1gmda, bir aksiyon potansiyeli uretecek ve 
boylece a§ag1 yonde diger noronlan etkileyen bir elektrik sin­
yali yayacaktir. Beyin boyunca yanblanan bu ate§leme dizisi, 
tum zihinsel faaliyetlerin merkezinde yer ahr. Ancak ileti§i­
min sadece elektriksel olmad1gm1, yani sinyalleri ileten bir dizi 
elektrik kablosu gibi olmad1gm1 unutmaym. Yani ileti elektro­
kimyasaldir ve birden fazla sinyalin birle§ebilecegi ve daha faz­
la aksiyon potansiyeline yol ac;:acak §ekilde entegre edilebilecegi 
§ekilde duzenlenmi§tir. 

Beynin kontrolsuz bir §ekilde ate§lenmesini , yani kont­
rol edilemeyen bir elektrik firtmas1 olu§masm1 engelleyen ne­
dir? Gerc;:ekten de eger kontrol edilmezse, uyanlma nispeten 
hafif olanlardan a§m olanlara kadar c;:e§itli epileptik nobetlere 
yol ac;:abilir. Eskiden "grand mal" nobetler olarak bilinen tonik 
klonik nobetler en korkutucu olandir. Tipik olarak, boyle bir 
nobet gec;:iren ki§i ba§lang1c;:ta kas1hr, bilincini kaybeder ve yere 
du§er. Sonraki a§amada kaslar spazm gec;:irmeye ve sarsrlmaya 
ba§layabilir. Bu deh§et verici deneyim neyse ki sadece birkac;: 
dakika surer, ancak nobeti c;:aresizce izleyen birine c;:ok uzun 
surmu§ gibi gelebilir. Orta <;ag Avrupa'smda epilepsinin, ozel­
likle de titreme, kas1lma ya da bilinc;: kayb1yla birlikte gorulen­
lerinin, buyuculukle kan§tmlmas1 son derece trajik olsa da 
c;:ok da §a§irbci degildir. Ba§taki soruya donersek , yani elekt­
riksel uyanmlarm bir firtmaya donu§mesini engelleyen nedir? 
Cevap, noronlar birbirlerini yalmzca uyanci bir §ekilde degil , 
aym zamanda inhibisyon yoluyla da etkilemesidir. <;unku 
inhibisyon durumunda, bir noron ate§lendiginde, kendisiyle 
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baglantih noronlarm bir aksiyon potansiyeli ilretme olas1hgm1 
azaltir. 

Norotransmitterler r;:ok r;:e§itlidir ve yakla§ik yuz farkh 
molekul kataloglanmI§tlr; ancak i§lerin r;:ogunu bunlarm yakla � 

§Ik on tanesi yapar. Bu on tanenin arasmda dopamin, serotonin, 
asetilkolin ve histamin gibi tamd1k isimleri olanlar bulunur. 
Ba21 ilar;:lar bu norotransmitterler uzerinden etkilerini gosterir. 
Ornegin fluoksetin, paroksetin gibi antidepresanlar serotonin 
norotransmisyonu uzerinde etki gosterir. Bu ilar;:lar aslmda "se­
r;:ici serotonin geri ahm inhibitorleri" (SSRI) olarak adlandmhr 
ve postsinaptik noron uzerinde serotonin etkisinin artmasma 
yol ar;:ar. Daha genel olarak soylersek, esrar ve ha§ha§ gibi "eg­
lence amar;:h uyu§turucular" da dahil olmak uzere alkol ve tum 
uyu§turucular norotransmisyonu etkileyerek algilan ve duygu­
lan degi§tiren farkh bilinr;: durumlarma yol ar;:ar. Bu noktada 
kimyanm s1km oldugunu dii§iinuyorsamz,  bir daha dii§iinun. 
SSRI'lann nasil r;:ah§hgm1 gerr;:ekten bilmiyor olmam1z oldukr;:a 
mutevaz1dir ve etki mekanizmalan iyi anla§1lmam1§hr. Birr;:ok 
tibbi tedavi gibi bu ilar;:lar da tesadufen ke§fedilmi§tir ve psiki­
yatristler klinik deneyimlerine dayanarak depresyon ve anksi­
yete ir;:in bu ilar;:lan rer;:ete etmektedir. Ralph Adolphs ve David 
Anderson, "beynin bir duygu durumunu nas1l olu§turdugunu 
anlamadan bu hastalan tedavi etmeye r;:ah§manm, bakteri ve 
viruslerin bula§ICI hastahga neden oldugunu anlamadan on be­
§inci yuzyilda h1yamkh vebay1 tedavi etmeye r;:ah§mak gibi ola­
cagm1" one surecek kadar ileri gitmi§tir (Adolphs ve Anderson 
2018, 32) . i.  Bolumde tarh§1ld1g1 uzere, sinirbilim "gozlem zen­
gini"dir ancak "mekanizma zengini" degildir. Yani bu konuda 
oldukr;:a az §ey biliyoruz . 
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DEVASA BAGLANTI S i STEMi 

Gri madde o kadar onemlidir ki  bu yilzden diger k1s1m olan beyaz 
madde daha az onemsenir. Gri madde tum hucresel faaliyetlerin 
gen;ekle§tigi yerdir, beyaz madde ise "sadece bir grup kablodur" 
ya da oyle soylenir. Beyindeki ileti§imin \:Ogu yerel olarak, yani 
korteksteki belirli alanlar ifi'.inde veya iki kom§u alan arasmda 
ger\:ekle§ir (ornegin, amigdala ve hipokampus arasmda) .  Bu gibi 
yerel durumlarda aksonlar nispeten krsadir. Bununla birlikte, 
ba§ka bir baglantr tilrOnu olu§turan uzun yollar beyin boyunca 
sinyal iletimi ifi'.in gerekli olan ana yol sistemini meydana getiren 
akson demetlerinden yap1lm1§tir ($ekil 2.5 ) .  

A B SLF I l l  

�ekil 2.5 Beyaz madde. (A) Beynin geni§ beyaz madde lifleri beyin bolgelerini 

birbirine baglar. (B) Lifler fasikiiller halinde diizenlenmi§tir (fasikiil bir akson 

demetidir) ,  ornegin uperior longitudinal fasikiil (SLF) III. 

Bir beyin kesitini ($ekil 2.1'deki gibi) goz onOne ahrsak ve 
korteksin dr§ katmamm ve boyanmI§ hucre govdelerinden olu§an 
diger i\: kumelerini, yani subkortikal alanlan, fi'.Ikanrsak geriye ne 
kald1g1m dii§iinmek ilk ba§ta §a§irticrdir. Geriye kalanlann hepsi 
beyaz maddedir. Anatomistler farkh loblan birbirine baglayan 
yakla§rk 20 boyok noral yol tammlamr§trr. Belirli yollar ki§iden 
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ki§iye biraz farkhhk gosterir (biraz daha ince ya da kalm veya bi­
raz daha farkh ac;:1h) , ancak tum beyinlerde bu yollan bulunur. 

BOLGELER DEGiL,  AGLAR HAKKINDA DU�UNMEK 

Beyaz madde anatomistler ve norologlar ic;:in bariz bir ilgi alam­
dir. Bu doku, belki de bir tilmorun c;:ikanlmas1 nedeniyle zedelen­
diginde, davram§sal eksiklikler gozlenir. Ancak beyaz maddeye 
ili§kin degerlendirmeler kavramsal niteliktedir ve sinirbilimcileri 
me§gul eden temel sorulardan birine l§lk tutar: i§levler beyinde 
nasil hayata gec;:irilir? 

Sinirbilimdeki baskm teorik goril§, i§levleri belirli bir be­
yin bolgesinin urunu olarak gorme egiliminden olu§ur, yani bir 
nevi ozel hesaplamalar yapan ozel bir bilgisayar c;:ipi gibi .7 Gordu­
gunuz gibi, bu fikir Brodmann'm anatomik ara§hrma program1y­
la c;:ok uyumludur ve aslmda yirminci yuzy1lm ba§mda bilimsel 
zeitgeistm bir parc;:as1 olmu§tur. Nora! lif yollarmm varhg1 on al­
tmc1 yuzy1ldan beri bilinmektedir. Andreas Vesalius, 1543 y1lmda 
yay1mlanan De Humani Corporis Fabrica adh eserinde bir noral yol 
olan korpus kallosum hakkmda kapsamh bir ac;:1klama yapm1§ ve 
beynin iki yansm1 birbirine baglad1gm1 ileri surmil§tilr. Yine de 
Brodmann gibi "beyin haritalan" c;:ikarmaya c;:ah§an anatomist­
ler, beynin beyaz maddesine c;:ok az ilgi gostermi§tir. Ancak beyin 
haritalan konusunda Brodmann' dan farkh goril§ler de vardi. 

On dokuzuncu yuzyilm son on yilmda, birc;:ok ara§hr­
mac1 beynin belirli bolumlerindeki lezyonlarm etkisini incele­
mekle me§gulken, farkh bir dil§ilnce ekolu ortaya c;:1kti. Ui§kilen­
diriciler bir beyin bolgesindeki lezyonun neden oldugu davram§ 
degi§ikligi gozlemlendiklerinde, bu degi§ikligin hasarh bolge­
den uzak yerlerdeki bozukluktan kaynaklanabilecegini savun-
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mu§lard1 ; 0 donemde biiyiisel ve ruhani etkiler c;:ok revac;:ta 
olsa da (ruh c;:agirma seanslan ad1 verilen sosyal toplantilar o 
donemde popiilerdi) ,  burada kastedilen boyle bir §ey degildi. 
Aksine, bu tiir "uzaktan etki" olu§umu ii;;:in birbirini di§lama­
yan iki mekanizma dii§iim1lmii§tiir: diaskizis ve baglanti kesik­
ligi. Diaskizis terimi Yunanca' dan gelir ve kabaca "ba§tan ba§a 
§Ok olmu§" anlamma gelir; yani belirli bir bolgenin hasarmm o 
bOlgeyle baglantih olan yerleri etkileyecegi ve boylece ilk hasar 
bolgesinin c;:ok uzagmdaki bolgenin i§levinde bir bozulmanm 
olu§acag1 anlammda kullamlmi§hr. Bu bozulmalar nispeten 
hafif olabilecegi gibi, c;:ok ciddi boyutlara da ula§abilir. Ote yan­
dan, "baglantmm kesilmesi" terimi, iki saglam bOlgeyi birbirine 
baglayan ana yolun bir hasar nedeniyle k1smen veya tamamen 
koptugu bir durumu ifade eder. Her ne kadar birbiriyle bag­
lanhh bu iki alan saglam olsa da (diaskizis durumunun aksine) ,  
aralarmdaki baglantmm bozulmas1 onemli davram§ degi§iklik­
lerine yol ac;:an i§lev bozukluklan ortaya pkarabilir. Neden mi? 
<;unkii i§levleri birbirleriyle ileti§im kurmalarma baghdir. Bu­
nun en iyi ornegi , pariyetal korteksteki Wernicke alam ile fron­
tal korteksteki Broca alamm birbirine baglayan noral yolun ha­
sar gormesi sonucu konu§mada ve lisam anlamada onemli rol 
oynayan bOlgelerin baglanhsmm kesilmesidir. jli§kilendiricilerin 
ima ettikleri §ey, bugiinkii noral ag teorilerinin onceden viicut 
bulmas1 olarak goriilebilir. Ozetle, beyin i§levleri tekil, izole be­
yin bolgeleri tarafmdan degil , yerel olmayan sinirsel devrelerce 
baglantilandmlan bolgelerin koalisyonlan tarafmdan gerc;:ek­
le§tirilir. Ornegin , konu§ma ve lisan i§levlerinde pariyetal ve 
frontal korteksin baz1 klSlmlan birlikte i§lev goriir. 
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S O NU9 

Noroanatomi hakkmda bilgi edinmek olduk\:a s1k1c1 olabilir. 
Ogrencilere kortikal ve subkortikal organizasyonu, bolgele­
ri "ana" i§levleriyle ya da ku\:tik bir i§lev ktimesiyle e§le§tirerek 
ogretmenin yaygm olmasmm nedeni kismen budur. Ornegin, 
hipokampus hafiza i\:in onemlidir, prefrontal korteks dikkat ve 
muhakeme i�in onemlidir vb. Burada bu ttir yerel yakla§imlar­
dan ka�mmam1zm nedeni muhtemelen daha iyi bir didaktik 
yakla§1m1 benimsememiz degil, kitabm temel tezinin buttinctil 
olmas1dir. Beyin bolgeleri belirli i§levleri olu§turmazlar; yani 
Brodmann'm deyimiyle "zihnin organlan" degildirler. Beyin, bir 
bolgenin digerinden bag1ms1z olarak anla§ilabilecegi modtiler 
bir sistem degildir. Aksine, kortikal, subkortikal ve beyin sap1 
bolgelerinin ttimunden olu§an yap1larm karma§ik davram§lan 
desteklemek i�in nasil birlikte \:ah§tlgm1 \:OZtimlememiz gerek­
mektedir. 9. Boltimde tart1§1ld1g1 uzere, bu durum sadece insan 
beyni i�in degil, tum omurgahlar i�in hatta "basit" canhlar i�in 
de ge�erlidir. 
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MiNiMAL BEYiN : 
BASiT SAVUNMALAR OLU�TURMAK VE 

ODULLER ARAMAK* 

Beyin kadar karma§Ik bir sistemi tammlamaya nereden ba§la­
mahy1z? Bu bolumde, bir hayvanm kendini savunmasma ve ha­
yatta kalmanm temel bile§enleri olan odulleri aramasma olanak 
tamyan varsay1msal bir "minimal beyin" hipotezini apkhyoruz. 
Duyular basit sensorimotor devreler arac1hg1yla eylemlere nasd 
yol a\:ar? Eylem esnekligini duyusal ve motor bile§enlerine nas1l 
ayirmak gerektirdigini gorecegiz .  Aslmda bir beyin, duyusal ve 
motor hucreler "arasmda" butun bir devre olarak dii§iiniilebilir. 
Bu "\6zum" hayvanlan yalmzca duyusal uyanma dayah hareket 
etme tarifinden bizi kurtanr. Bunun yerine, duygusal ve moti­
vasyonel degi§kenleri kapsayan \:Ok say1da faktor, \:evrenin ba­
§anh bir §ekilde yonlendirilmesini saglamak i�in alg1 ve eylemle 
butiinle§tirilir. 

�u anda bu kitab1 kag1t uzerinde ya da yuksek \:OZii­
nurluklu bir ekranda, inamlmaz derecede karma§Ik bir gorsel 
sistemi devreye sokarak okuyorsunuz .  Bir goruntuleme cihaz1, 
belki de yeni nesil bir manyetik rezonans goruntuleme (MRI) 
cihaz1, beyniniz hakkmda egitildiginde, digerlerinin yam ma, 
ustala§mas1 y11lar alan ince bir orkestrasyona kahlan �ok \:e­
§itli gorsel alanlan ortaya pkaracakhr (ilkokulu dii§iinun) . 
�imdi etrafm1za bakm, biz de dahil olmak uzere primatlar, bu 
IMAX' a ( IMAX, yuksek \:Oziinurluklu goruntu ve ses teknoloji-

* <;:eviri: Mahir Ye�ildal. 
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si kullanarak film deneyimini geli§tiren bir sinema sistemidir. ) ,  
muhte§em ayrmhlara ve renkler dunyasma ah§kmdir. Ara§hr­
macilar primatlarda, \e§itli par\alan incelediginde, "gorsel kor­
teks"in tUm korteksin kabaca fr\te birini olu§turdugunu tespit 
etmi§lerdir. 

188o'lerde hem kopekler hem de maymunlarla yapilan 
deneyler, gorme i\in onemli bir bolge olarak oksipital kortekse 
i§aret etmi§tir. Sonraki y1llarda, gorme alamnm tamammda ya 
da bir tarafmda korluk olan klinik vakalarm sistematik olarak 
incelenmesi, insanlarda da gorme korteksinin oksipital korteks­
te lokalize edildigi tespitini sagladi . Hermann Munk'm kopek 
ve maymunlarda gorme ile ilgili bulgulanm apklamasmdan 
yuz yil sonra David Hubel ve Torsten Wiesel , talamus ve \e§itli 
kortikal bolgelerdeki noronlarm gorsel ozellikleri uzerine yap­
tiklan \ah§malar nedeniyle 1981 yilmda Nobel Tip ve Fizyolo­
ji Odulu'ne lay1k gorulduler. <;ah§malarmm merkezi, birincil 
gorsel korteks (V1) hucrelerinin tepkilerini nas1l urettiginin ta­
mmlanmas1ydi . Btt, gorsel sistemin konturlara ve sm1rlarma­
nesnelerin §ekillerini algilamanm temel yap1 ta§larma-yamt 
vermesini saghyordu. 

Beynin bu bolgesinde lezyonlan bulunan insanlar kordur 
ve korlugun derecesi korteksin ne kadarmm zarar gordugune 
baghdir. �a§irtlc1 bir §ekilde, ingiliz ordusunda ge\ici bir saghk 
gorevlisi olan George Riddoch'un Birinci Dunya Sava§i'nda yara­
lanan sava§\ilan muayene ederken gozlemledigi §ey bu degildir. 
Riddoch, 1917' de yay1mlanan bir makalede, gorsel korteksi calca­
rine fissur etrafmda tahrip olmu§ kuqun yaralan nedeniyle kor­
le§mi§ askerlerin, "kor" alanlarmda ha.la hareketi gorebildikleri­
ni, ancak ba§ka pek bir §ey goremediklerini rapor etmi§tir (bkz. 
Riddoch 19l7) . 1  (Korteksteki yanklar "sulkus" olarak; \Ikmhlar 
ise "girus" olarak adlandmhr. ) 
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Riddoch ve diger birka� ara§hrmacmm rapor ettigi bulgu­
lar, biiyiik olas1hkla oksipital korteksin gorme i�in gerekli oldugu 
yoniindeki hakim gorii§e kaq1 �ikhklan i�in onlarca yil boyunca 
goz ard1 edildi . 1973 'te, kafanm arkasmdaki oksipital kortekse ya­
pilan kur§un yaralarmm etkilerini ara§hran ba§ka bir �ah§ma ya­
y1mlandi. Bu sefer diger bilim insanlan daha fazla dikkat goster­
di. incelenen hastalar, lezyonlann etkiledigi gorsel alan kismmda 
hi�bir gorsel deneyim ya§amad1klanm belirttiler; onlar i�in bu 
alan kordii. Yine de ara§hrmacilar tarafmdan yeterince te§vik 
edildiklerinde, "kor" alanlarda sunulan kii�iik gorsel hedeflere 
gozlerini yonlendirebiliyorlardi. Performans zay1f olmakla birlik­
te, istatistiksel analizler, bu durumun rastgele tahminden daha 
iyi oldugunu gosteriyordu. Hastalar hedefleri gormeden bunu 
nasil ba§arabiliyorlard1?2 Ya§ad1klan trajik olaylarm ardmdan 
hastalann bir tiir "duyu otesi alg1" kazand1klan akhmza geldiyse, 
olan biten bu degildi. Anla§ilan o ki korteksin altmda her zaman 
gizli bir ikinci gorsel sistem vardi. 

c;ATIDA iKi Kiic;iiK TEPE 

Arhk birincil gorsel korteks lezyonu olan ki§ilerde rezidiiel gor­
menin mevcut oldugunu biliyoruz . Bu ki§iler nesnelerin aniden 
ortaya �iki§mI, hareketini ve diger baz1 gorsel ozelliklerin.i tespit 
edebilirler. Ger�ekten de kalan gorsel fonksiyonlan ve bunlarm 
beynin anla§ilmas1 ve gorme yetenegi kalan ki§ilerin s1khkla 
"gorme" farkmdahgma sahip olmamalan nedeniyle gorsel bilin� 
iizerindeki etkilerini inceleyen geni§ bir ara§hrmac1 grubu orta­
ya pkmi§hr. Hastalarm yeteneklerinin ardmdaki nederiler heniiz 
tam olarak �oziilebilmi§ degil, ancak �ogu beyin sapmm tepe­
sinde beynin ortasmda bulunan iki kii�iik tepeye bagh. Her iki 
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tarafta hirer tane bulunan bu iki yap1ya "superior colliculus" (list 
kolikulus) ad1 verilir ("colliculus" Latincede kufi=iik tepe anlamma 
gelir)3. (Ost kolikulus �ekil 2.2'de PAG olarak adlandmlan bOlge­
ye fi=Ok yakmdir) .  

Retina, fotonlardan gelen enerjiyi bir kablo demeti arac1-
hg1yla gozu terk eden elektrik sinyallerine donii§tiirerek I§1g1 al­
g1lar. 2. Bolumde tartI§1ld1g1 gibi, bu kablolar noronlar arasmda 
elektrik sinyallerini ileten aksonlardan olu§ur. Gozden pkan ak­
siyon potansiyelleri talamus yoluyla beynin arka kismmdaki gor­
se! kortekse ula§Ir. ilginfi= bir §ekilde, retinadan pkan lifler ba§ka 
yerlere de uzamr ve bir grup orta beynin fi=ahsmdaki ust koliku­
lus'a sinyal iletir. Birindl gorsel korteks lezyonlan olan insanlar­
da tespit edilen kahc1 gorsel yeteneklerden kismen sorumlu olan 
bu bolgedeki gorsel i§lemedir. 

Ancak insanlar, aga\'. sincab1 olarak bilinen (klifi=i.i.k s1�an­
lara benzeyen, sivri burunlu) hayvanlann gosterdigi yeteneklerle 
kiyasland1gmda sonuk kahr. Birincil gorsel korteksin tamamen 
ortadan kaldmlmas1 durumunda bile, aga� sincab1 etkileyici gor­
sel davram§lar sergiler; engellerden kafi=mir ve hareket eden yiye­
cek par�alanm yakalar. 4 Aga\'. sincaplarmm, diger memeliler gibi 
kortikal gorsel alanlan bulunsa da gorsel yeteneklerine katki sag­
layan unsurlarm dengesi degi§mi§ gibi gori.i.nmektedir. Birincil 
gorsel korteksi olmayan insanlar kordur (ancak, belirtildigi gibi, 
bazilan dikkatli testlerde gorsel yetenekler gosterir) ; aga\'. sincap­
lan, gorsel davram§larma ust kolikulus'un kahhm1 nedeniyle fi=Ok 
daha iyi performans gosterir. 

Daha once, korteksin nas1l katmanh noron tabakalarm­
dan olu§tugunu ve subkorteksin zay1f bir yap1ya sahip oldugunu 
tartI§mI§hk. Biyolojide "kurallann" her zaman istisnalan vardir 
ve beyin sapmm bir parfi=as1 olmasma ragmen, ust kolikulus guzel 
bir §ekilde katmanlanm1§hr. Hucre katmanlannm saylSl tiirler 
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arasmda onemli farkhhklar gosterir; kertenkeleler gibi baz1 tiir­
lerde 14 katman bulunur (insanlar ve diger primatlarda yedi ya da 
daha fazla katman vardir) .  Omurgablarda, retinadan lifleri alan 
en iist katmanlar "gorseldir" ve uyaranlara kisa gecikmeli yamtlar 
verir. (Memeli olmayan omurgablarda ust kolikulus "optik tek­
tum" olarak adlandmhr \:Unku �ekil 9.J 'te gosterildigi gibi orta 
beynin "\:ahsmda" [Latincede "tectum") a\:Ik\:a gorulebilir. Kitap 
boyunca, memeli olmayan tUrlere daha a\:Ik bir §ekilde atifta 
bulunurken "optik tektum" terimini kullanacag1m) .  Retinal pro­
jeksiyonlar iist kolikulus topografiktir, yani goze \:arpan (sol/sag, 
yukan/a§ag1) ve retinal tepkileri tetikleyen l§tgm uzamsal diizeni 
kolikulusta korunur. Kolikulustaki hucreler boylece di§ gorsel 
alanm bir haritas1m olu§turarak kolikulusun nesnelerin dunya­
nm neresinde oldugunu "bilmesini" saglar. 

Omurgahlann genelinde, ust kolikulus ara ve derin kat­
manlar da i\:erir. Ozellikle derin katmanlar, ornegin kurbagalarda 
ba§ hareketleri ve primatlarda goz hareketleri gibi eylemleri yon­
lendirir. Hareketleri uretmek i\:in, kolikulustan gelen sinyaller 
omurilikteki bolgelere ula§ir ve bu bolgeler de ba§ ve goz kaslanm 
kontrol eder. Ost ve alt katmanlan i\:eren devreler birle§tiginde, 
gorsel girdilerin viicut, ba§ veya goz hareketlerini dunyadaki goze 
\:arpan olaylara yonlendirmeye yard1mc1 olmasm1 saglar ( �ekil 3.1) . 

� Sensory 
� --.c· Retina 

Motor 
Eye, head, 

neck 

�ekil 3.1 Dst kolikulus (memeliler dt§mdaki omurgahlarda optik tektum 

olarak adlandmhr) retinadan g6rsel sinyalleri ahr ve hareketleri kontrol eden 

yap1lara yans1tir. Bu beige genellikle olduko;;a dogrudan bir sensorimotor 

arayiiz olarak tammlamr. 
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Sonu\ olarak, list kolikulus, retinadan gorsel sinyalleri ala­
rak ve kaslan \ah§trrarak, dunya ile arayiiz olu�turmak i\in gerekli 
olan temel sensorimotor donii§U:mu (duyusal uyaranlarm motor 
tepkileri tetiklemesi) ger\ekle§tirir. Hayatta kalmak i\in olduk\a 
gerekli olan girdi-\rktr diizenlemeleri, en basit organizmalann si­
nir sistemleri tarafmdan uygulamr ve dikkat \ekici bir §ekilde tek 
bir sensorimotor hucre tarafmdan bile ger\ekle§tirilebilir ($ekil 
3.2) . Bu �urumda, VU.cudu organizmanm i\ine gomulu olan huc­
renin di§ \evreye duyarh bir ahcr ucu ve bir tur harekete (bir tur 
kasrlma kadar basit) neden olabilen bir efektor ucu vardrr. Ancak 
tek hucreli \6zum elbette pek esnek degildir: Reseptor bir §eyi her 
alg1lad1gmda, efektor i§ini yapar. <;:ozum, maliyetli olsa da "orta­
da" daha fazla hucre yeti§tirmek gerekir. Aynca doga, birka\: yuz 
milyon yrl verildiginde tam olarak bunu yapmr§hr. Ger\ekten 
de tum omurgahlar bir iist kolikulusa ve daha genel olarak, bir 
beyne sahiptir. Ba§ka bir deyi§le, beyni, tiim farkh bolumleriy­
le, evrimin giri§leri ph§lardan ayrrma sorununa getirdigi \OZUm 
olarak dii§iinebiliriz ($ekil 3 .3 ) .  Bu esneklik olmadan hayvanlar 
yok olmaya mahkumdur. 

Receptor 

Effector Effector Effector 

�ekil 3.2 Sensorimotor noron. Ortadaki eliptik hs1m hucre govdesidir (soma) . 

Ahc1 k1S1m yukandadir ve di§ uyaranlara duyarhd1r. Efektorler noronun akso­

nal u�lan tarafmdan aktive edilebilir ve bir tiir doku hareketi olu§turabilir. 
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Motor A Sensory � 
���·� � ���·� 

B Direct sensorimotor 
transformation 

Sensory Motor 

___.... . ___.... 

c Decoupling of sensory and 
motor components 

Sensory Motor 

�ekil 3.3 Girdi-�1kti ayn§hnnas1. (a) Beyin, duyusal girdileri anhk eylemlerden 

ay1rma sorununu �ozer. (b) Olduk�a dogrudan bir duyusal-motor diinii§iimu 

sm1rh ve kati davram§lan destekler. (c) Girdiyi �1ktidan ayirmak daha fazla 

esneklik saglar. Elipsler giderek daha buylik devreleri gostermektedir. 

KARARLAR, KARARLAR 

Hayvanlar her zaman ii<; yonlii onemli bir kararla karey1 karey1ya­
dir: Yolda kalmak, uzaklaeymak ya da ilerlemek. Kemirgenlerde 
iist kolikulus, yerinde donma, uzaklaeyma ve savunma benzeri 
davram§lara katihr.5 Kolikulusun uyanlmas1, dogal olarak mey­
dana gelen savunma tepkileri Sirasmda gozlemlenen degi§iklik­
leri iireterek, genel bir uyanlma modeli (kan basmc1 ve kalp ah§ 
h1zmda biiyiik arti§lar dahil) ve analjezi (yani, agny1 hafifleten 
stire'i'.ler) olu§turabilir. 

Bir uyaran, acil eylem gerektiren bir acil durum te§kil et­
mek yerine, daha fazla ara§hrmaya deger olabilecek veya olmaya­
bilecek zarars1z bir §ey olarak nasil sm1flandmhr? Uyaranm gor­
se! alandaki konumu burada onemli bir rol oynar. Dolaymyla, 
tist kolikulus buna benzer bir kural uygulayabilir: Hareket baeym 
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ilzerindeyse ka�; aksi takdirde, hareket alt alandaysa daha fazla 
ke§if yapmay1 dil§iln. Ancak, temel uyaran ozelliklerine dayanan 
basit kurallar kemirgen davram§mm esnekligini yakalayamaz 
(bir su;:am yakalamamn ne kadar zor oldugunu dil§tiniln!) . Birin­
cisi, Ost kolikulus, davram§a daha §ekillendirilebilir bir §ekilde 
katkida bulunmasm1 saglayan ek bilgiler ahyor mu? 

Bir uyaran, daha fazla ara§hnlmaya deger olup olmad1g1-
na karar verilmeden once zarars1z olarak mi sm1flandmhr yoksa 
acil mudahale gerektiren bir durum olarak m1 degerlendirilir? Bu 
noktada uyancmm gorsel alandaki konumu onemli bir rol oynar. 
Kil�tik kemirgenlerde, ba§m ustundeki beklenmedik hareket (bir 
avcmmki gibi) daha �ok ka�may1 tetiklerken, alt alandaki hareket 
(muhtemelen bir av) daha yaygm olarak yakla§ma tepkisini orta­
ya �1kam ($ekil 3 .4) . DolaylSlyla, .ilst kolikulus §U kurah uygula­
yabilir: Eger hareket yukandaysa, ka�; aksi takdirde, eger hareket 
alt gorsel alandaysa, daha fazla ke§fetmeyi dil§iln. 

�ekil 3.4 Bin;:ok omurgah, list gorsel alandaki uyancilara kai;:arak tepki verir. 

Gorsel alanm diger bolgelerindeki uyarmlar ise ke§if gibi ba§ka davram§lar 

ortaya i;:1kanr. 
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Ancak, temel uyaran ozelliklerine dayanan basit kurallar, kemir­
gen davram§mm esnekligini yakalayamaz (bir SI\'.am yakalamanm 
ne kadar zor oldugunu dil§ilnun!) .  Ornegin, Sl\'.anlar a\'.1k alan 
gibi yabanc1 ortamlarda yeni uyaranlara kaq1 daha s1k donarlar. 
(Donma, ara§tirmac1lar tarafmdan a\'.Ik bir faaliyetin olmamas1y­
la karakterize edilen bir davram§a verilen isimdir) . Apk\'.as1 , bir 
uyaranm meydana geldigi baglam \'.Ok onemlidir. Ost kolikulus, 
davram§a daha esnek bir §ekilde katkida bulunmasm1 saglayacak 
ek bilgiler ahr m1? 

Gilnilmilzde ya§ayan en basit omurgah gruplarmm beyin­
lerini ele alahm: su ortammda yapyan, uzun ve yilan benzeri vu­
cutlara sahip olan lampriler ve bazen silmuk y1lanlan olarak da 
adlandmlan miksinler. Bu hayvanlar, tum omurgahlarm ortak 
atasmda bulunan karakterler hakkmda ipu\'.lan verdikleri i\'.in 
incelenmeleri onemlidir. 

Lamprilerin optik tektumu be§ noron tabakasmdan olu­
§Ur. Diger omurgahlarda oldugu gibi, yii.zeysel tabakalar optik 
lifleri ahr ve derin tabakalar hareketlere katkida bulunan \'.Iktda­
n gonderir. Peki, ara tabakalar ne tii.r bilgiler ahr? Bu tabakalar, 
bahklar da dahil olmak uzere baz1 suda ya§ayan omurgah grup­
larmm \'.evredeki suyun hareketini ve titre§imini algdamak i\'.in 
kulland1klan yan \'.izgi sistemi dahil olmak ilzere, \'.e§itli duyusal 
kaynaklardan girdiler ahr. Yan \'.izgi, vii.cudun yoneliminin ko­
runmasmda, silril halinde hareket etme davram§mda ve avlan­
mada onemli bir rol oynar. Ozellikle miksinlerde, optik tektum 
hipotalamustan projeksiyonlar ahr. A§ag1da tarh§1ld1g1 gibi, hi­
potalamus besin ahm1, susuzluk ve cinsel davram§lar da dahil 
olmak ilzere bir\'.ok bedensel i§levde rol oynar. 6 Bu durum, ilst 
kolikulusa yalmzca di§ dunyadan gelen bir\'.ok ipucunu dinle­
mekle kalmay1p, aym zamanda vucudun i\'. durumundan gelen 
sinyalleri de almasm1 saglar. Ornegin, besin seviyeleri dil§ilk mil? 
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Dreme zamam m1? Bu durum, insanlar da dahil olmak ilzere tilm 
omurgahlarda ge�erlidir. Bu §ekilde, optik tektumun �1ktilan, 
baglantilan ve i§lemeleri sonucunda ortaya �1kan baglam duyar­
hhgm1 dogal bir sonu� olarak yans1tarak, aym anda birden fazla 
degi�keni yans1tma potansiyeline sahiptir ($ekil 3.5 ) .  

Superior colliculus 

Control of movements: 
eyes, head, neck 

�ekil 3.5 Ost kolikulusun giri§ ve pki§lan (katmanlar §ematik olarak gosteril­

mi§tir) .  Ozellikle, baglam sinyalleri- ornegin hipotalamustan gelen- bolgenin 

hayvanm i� durumuna bagh tepkiler uretmesine izin verir. 

Birle§tirilen bilgiler nas1l tepki verilecegini dil§ilnmek i\'.in 
kullamlabilir: Kalmak m1, yakla§mak m1 yoksa geri �ekilmek mi? 
Bilindigi gibi, s1�anlar tamd1k olmayan ortamlarda, yeni uyaran­
lara tepki olarak tamd1k yerlerden daha fazla donup kalmaktadir. 
Sezgisel de olsa bu gozlem, beyin i§levinin temel bir ilkesini yan­
s1tmaktadir- baglam duya.rliluji . Beyin duyusal uyaranlara basit�e 
tepki vermez; bunun yerine, gelen veriler beynin ve vilcudun du­
rumlanm kapsayan devam eden i§lemlere dahil edilir. 

Bu, aym uyancmm neden duruma bagh olarak �ok fark­
h etkiler yaratt1gm1 a�1klar: Bir durumda bir uyanc1 merakh bir 
yakla§maya yol a�arken, ba§ka bir durumda geri �ekilmeye neden 
olabilir. 
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Bir acil durum sinyalini notr bir sinyalden ayirt etmeye 
yonelik genel sorun tum hayvanlar i�in ortak olsa da neyin acil 
durum say1lacagma ili§kin ayrmtilar turler arasmda belirgin 
farkhhklar gosterir. Bunun nedeni, adaptif kararlarm bir §eye yo­
nelmenin ("bu ilgin�") ve ka�manm ("buradan �1kmam gerek") 
goreceli maliyet ve faydalanm dikkate almas1 gerektigidir. Yonel­
menin onemli bir faydas1 potansiyel olarak daha iyi bilgi edin­
mektir (gozler arbk ilgilenilen nesneye yonlendirilebilir) ; onemli 
bir maliyeti ise zaman kayb1dir. Bu tUr bir hesaplama turler ara­
smda buyuk farkhhklar gosterir. Yogun avlanmaya maruz kalan 
bir hayvan, panoramik g6rii§ i\'.in milkemmel olan ancak daha 
merkezi aynntilan gormek i�in milkemmel olmayan yanal yer­
le§tirilmi§ gozlere sahip olabilir. Boyle bir durumda, bir uyanc1y1 
merkezi g6rii§e getirmek i\'.in yap1lacak bir yonlendirme hareke­
tinin kazano nispeten az olabilirken, bir avc1y1 kaprmanm ma­
liyeti yuksek olacaktir. Dolay1s1yla, bu tilr hayvanlarda dengenin 
savunmac1 tepki lehine bozulmas1 gerekir ve bu beklenti ornegin 
s1�anlar, tav§anlar, sincaplar ve geyiklerle ilgili deneyimlerimiz 
tarafmdan kar§1lanmaktad1r. 

SAVUNMAYI GU<;LENDiRMEK 

Beyin, omurgada da bulunan ve beyin omurilik s1v1s1 ad1 verilen 
renksiz bir s1v1yla kaphdir ve diger §eylerin yam Sira beyne kaldir­
ma kuvveti ve koruma saglar. Periaquaduktal gri madde veya PAG, 
list kolikulus'un hemen biti§iginde bulunan ve beyin omurilik s1-
v1s1 i�eren bir kanah �evreleyen bir alandir, dolaylSlyla ad1 da bu­
radan gelmektedir (bkz. �ekil 2.2) . (Kitap boyunca k1saltmalardan 
kapnmama ragmen, merkezi gri olarak da adlandmlan periaqu­
aduktal gri madde ad1 �ok kullam§sizdir) .  PAG, ust kolikulustan 

D O L A N I K  B E Y i N  I 7 3  



(ve diger bir'i'.ok beyin bolgesinden) gelen 'i'.lkhlarm i§lenerek daha 
geli§mi§ savunma programlarma donli§tiiriilebildigi yerdir. <;e§itli 
§ekillerde PAG, ust kolikulus'un derin katmanlarmm bir uzanhs1 
olarak gorulebilir (Holstege 1991; Brandao ve ark. i999) 

Korteks ve ust kolikulusun aksine, PAG katmanlara sahip 
degildir. Ancak, bu bOlge amorf bir hucre torbas1 da degildir ve 
beyin sapmm uzun eksenine paralel olarak hizalanm1§ kolonla­
ra dayah olarak organize edilmi§ gibi gorunmektedir (bkz. $e­
kil 2 .2) .  En az iki hucre kolonu savunma davram§lanm organi­
ze etmeye yard1mc1 olur (Bandler ve Shipley i994) . 8 S1'i'.an veya 
kedi gibi bir hayvanda, "aktif" kolondaki noronlarm uyanlmas1, 
yuzle§me ve geri 'i'.ekilme veya tam kap§ tepkisi gibi davram§lar 
uretir ve bunlar, hayvanm tehdit edildigi veya saldmya ugrad1-
g1 dogal eylemlerle 'i'.Ok benzerdir. "Pasif" kolondaki noronlann 
uyanlmas1 ise tamamen farkh bir tepki olu§turur-yani, devam 
eden faaliyetin durmas1 ve derin bir hiporeaktivite, hayvanm s:ev­
resine ne yonelmesi ne de tepki vermesi §eklindedir. Bu tiir don­
ma davram§I, yaralanmI§ bir hayvanm veya sosyal bir kar§ila§­
mada (ornegin, daha buyuk bir hayvan tarafmdan kovalanma) 
yenilgiye ugramI§ bir hayvamn davram§ma olduk'i'.a benzerdir. 
Ozellikle belirtmek gerekir ki, PAG koordineli eylemler uretir­
yani, sadece izole tepkiler ( ornegin, diz refleksi) degil , tam kap­
samh davram§lar. Bu nedenle, ust kolikulus tarafmdan devreye 
sokuldugunda, PAG o anda faydah olan savunma eylemlerinin 
uretilmesine yard1mc1 olabilir. 

ODUL ARAYI�I 

Hayatta kalmak, tehlikeden uzak durmakla ilgili oldugu kadar 
vucudu (yiyecegi dti§linun) ve tiiru (seksi dli§linun) devam et-
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tirmekle de ilgilidir. Bir canh bir §eye ne zaman yakla§mahdir? 
ilgin\ bir §ekilde, PAC sadece savunmayla ilgili degildir, aym za­
manda i§tah a\lCl davram§lara da katihr- yani, belirli ihtiya�lan 
kar§ilama olas1hgm1 artiran davram§lar. Ornegin seks, karma§tk 
bir i§tir. Baz1 tiirler sadece siiriiniin alfasmm \iftle§me ayncahk­
larma sahip oldugu hiyerar§ik bir yap1ya sahip olmakla kalmaz , 
aym zamanda \Ogu durumda di§iler sadece belirli donemlerde 
�iftle§ir. Bu sistemi dogru bir §ekilde yonetemezseniz, ciddi §ekil­
de yaralanabilirsiniz . 

Lordoz davram§1, "sunma" olarak da adlandmlan, bir�ok 
memeli tarafmdan benimsenen (kemirgenler, kedigiller ve filler 
dahil) ve di§inin \iftle§meye hazir oldugunu gosteren bir viicut 
duru§udur. Lordoz masmda viicudun pozisyonu, kal\alarm kal­
dmlmas1yla penisin penetrasyonunu kolayla§hrd1g1 i\in genel­
likle iireme i\in kritik oneme sahiptir. Lordoz, di§i memelilerde 
genellikle ostrus doneminde goriiliir. ilgin� bir §ekilde, PAC lor­
doz davram§ma katk1da bulunur, yap1 lezyona ugrad1gmda bu 
tiir davram§larda bozulmalar oldugu ileri siiriilmektedir. 

Ost kolikulus ve PAG'm bulundugu orta beyin, i§tah­
h davram§lar i\in olduk\a onemli olan ba§ka yapilar da i\erir. 
Substansiya nigra ad1 verilen bir bolge (kimyasal preparatlarda 
kom§u bOlgelerden daha koyu goriindugu i\in bu §ekilde adlan­
dirilm1§hr) buyuk ilgi gormii§tiir. Ost kolikulus'un substantia 
nigra ile dogrudan baglanhlan vardir ve daha da onemlisi, bura­
daki noronlarm h1zh gorse! aktivasyonuna neden olabilir.9 

Ost kolikulustan substantia nigraya giden yolun ozellikle 
dikkate deger olmasmm nedeni, substantia nigranm dopamin 
norotransmitterini sentezlemesi ve kullanmas1dir. Dopamin, 
striatumun i§levlerinde onemli bir rol oynar; burada dopami­
nerjik i§leme (yani, noronal sinyalizasyon ve ileti§im i\in anahtar 
norotransmitter olarak dopamin kullanan hucresel mekanizma-
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lar) yeni veya belirgin uyanc1larm i§lenmesi sirasmda onemlidir. 
Dopamin, odul i§leme masmda, begenilen yiyeceklerle daha once 
ili§kilendirilmi§ nesnelere yakla§ma da dahil olmak iizere, sergi­
ledigi rolii nedeniyle biiyuk ilgi gormii§tiir. Bu nedenle, list koli­
kulustan substantia nigraya giden yol, ilki i§tah artmc1 eylemlere 
dogrudan katilmasma olanak tamr. Bu durum, substantia nigra­
dan striatuma olan geni§ baglanhlar ve striatumun motivasyonlu 
davrani§lara ( ornegin, "zahmetli olabilir, ama istedigime ula§mam1 
saglayacaksa bu yoldan ilerlerim") katihm1 goz oniine ahnd1gm­
da ozellikle onemlidir. 

NOROTRAN S MiTTERLER: I<ISA BiR ARA 

Noronlar, sinaptik temas noktalarmda salman kimyasallar ara­
cihg1yla birbirleriyle ileti§im kurarlar. Bir\'.ok sm1fta norotrans­
mitter ke§fedilmi§tir ve her biri norokimyasal karma§ikhgm bir 
labirentine yol a\'.ar. Baz1 norotransmitterlerin tuhaf bir ozelligi, 
sadece birka\'. bolgede sentezlenmeleridir. Ancak, agirhklarmm 
\'.Ok iizerinde bir etkiye sahiptirler \'.ilnkii onlan iireten bolgeler, 
geni§ anatomik baglantilar yoluyla beynin biiyiik bir kismma 
ula§ir-bunlara "projeksiyon sistemleri" diyoruz.  Bunun en a\'.1k 
ornegi norepinefrindir; beyin sapmdaki birka\'. kii\'.iik hiicre gru­
bu i\'.inde bulunur. Dikkat \'.ekici bir §ekilde, bu yerlerden gelen 
anatomik yollar neredeyse her yere, kortikal ve subkortikal bol­
gelere kadar gider ve bu molekuliin beyindeki hiicresel sinyalle§­
meyi etkilemesini saglar. 

Dopamin de sadece birka\'. bolgede iiretilir, bunlardan biri 
de substantia nigradir. Buradaki dopamin i\'.eren hiicreler bazal 
gangliyonlara yansir ve bu sistem (substantia nigra arti bazal 
gangliyonlar) Parkinson hastahgmm kokeninde yer ald1g1 i\'.in 
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kapsamh bir §ekilde incelenmi§tir. Etkilenen ki§ilerde, substan­
tia nigradaki dopaminetjik noronlar olur ve hastahgm semptom­
larma neden olur: en onemlisi, titreme ve tekrarlayan hareketler 
ve ayakta durma ve yurtime gibi hareketleri ba§latmada zorluk­
tur. Neyse ki, dopaminin beyindeki konsantrasyonunu artuan ve 
kimyasal onciisii olan L-DOPA'.nm verilmesiyle motor bozukluk­
lar biiyiik oli;ude diizeltilebilir. 

198o'lerin ba§mda, dopaminin motivasyon ifi'.in onemli ol­
dugu, Odiil ve peki§tirme ile baglantih oldugu fikri §ekillendi ve 
o zamandan beri muazzam bir i;ah§ma hacmi, bu molekulun bu 
siirefi'.lere dahil oldugu yollan gosterdi. Bag1mhhkta dopaminle 
ilgili mekanizmalarm nas1l degi§tigi aktif olarak ara§tinlan bir 
sorudur. Amfetamin gibi psikostimiilanlar da dahil olmak uzere 
bag1mhhga yol ai;an ilai;larm fi'.Ogu, striatumdaki dopamin sevi­
yelerini artmr; bu durum, beyindeki belirli kimyasallan tespit et­
mek ii;in az miktarda radyoaktif ilafi'. kullamlan pozitron emisyon 
tomografisi (PET) ad1 verilen bir goriintuleme yontemi kullam­
larak dogrulanabilir. Bu teknigi kullanan i;ah§malar, uyu§turu­
cu ald1ktan sonra en fazla dopamin arh§I gosteren kahhmolarm 
aym zamanda en yogun "yiiksek" veya co§ku hissini bildirenler 
oldugunu gostermektedir (Volkow ve ark. 2009 ) .  

Bu nedenle, dopaminin zaman zaman neredeyse bir "odiil 
molekulii" gibi muamele gormesi i;ok §a§uhc1 degildir. Bu man­
hks1z yorum genel medyada ve uzmanhk dI§I kitaplarda yaygm­
du. Ne yaz1k ki baz1 norobilimciler de bu §ekilde konU§maktadu. 
Ancak "odiil molekulu" diye bir §ey yoktur- mesaj molekulii de 
degildir. 10 Belirli bir norotransmitter birden fazla i§levde yer ahr 
ve etkisi, soz konusu davram§sal baglam da dahil . olmak iizere, 
i;ah§hg1 beyin bolgesine (ve devresine) bagh olarak degi§ecektir. 
Birincisi, striatumdaki dopamin yalmzca motivasyonel olarak 
olumlu olaylarla ilgili degildir; olumsuz uyaranlarm i§lenmesi 

D O L A N I K  B E Y l N  I 7 7  



de bu molekulii i\:erir. Dolay1s1yla, dopamin bir "odul molekiilu" 
degildir, aym sebepten dolay1 ona bir "hareket molekiilii" de di­
yemeyiz (Parkinson hastalannda gorulen motor bozukluklar goz 
oniine almd1gmda) .  

Bir norotransmitteri tek bir i§levle ili§kilendirme egili­
mi, ilerlemeyi engelleyen kavramsal bir eksikliktir. $izofreni­
nin y1kic1 zihinsel bozuklugunda dopaminin rolunii dii§iiniin. 
1949'da bir Frans1z cerrah, on dokuzuncu yuzyilda yeni bir tiir 
renkli boya olarak yaratilan bir kimyasalm baz1 cerrahi hastalar 
uzerinde belirgin bir §ekilde sakinle§tirici etkisi oldugunu goz­
lemlemi§tir (hastalara kimyasal boya vermeye tam olarak nas1l 
karar verdikleri ba§h ba§ma kafa kan§hnc1dir) . 11 K1sa sure son­
ra, ilgili bir boyanm §izofrenler uzerinde faydah etkileri oldugu 
bulunmu§ ve 1954'te Amerika Birle§ik Devletleri'nde bu durum 
i\:in bir tedavi olarak onaylanmi§hr. Klorpromazin ad1 verilen bu 
kimyasal §izofreni hastalanm iyile§tirmez, ancak yanh§ inan\:lar 
(ki§inin davram§larmm yakmdan izlendigi ve kaydedildigi du­
§iincesi gibi) ve duzensiz di.i§iince gibi §iddetli pozitif semptom­
lan hafifletebilir. 

Klorpromazin ve diger daha etkili ila\:larm (haloperidol 
gibi) ba§ans1, ara§hrmacilan §izofreninin "dopamin teorisine" 
goturmii§tiir (Crow 1980) :  Terapotik etkinligi olan ila\:lar (an­
tipsikotik etkililer) dopamin etkisini antaqonize eder. Bu \:er�e­
veye gore, orta beyinden kortekse ve subkortikal yapilara giden 
dopaminerjik projeksiyonlar §izofrenide a§m aktive olur ve ahc1 
bolgelere bu norotransmitterden \:Ok fazla ahhr. Dopaminin bu 
zihinsel bozukluktaki rolune ili§kin mevcut anlay1§ �ok daha 
niiansh olsa da temel dopamin teorisinden §U noktay1 pkarabi­
liriz : §izofreniye dopamin "neden olmaz" ,  ancak dopamin (ve 
diger bir\:ok molekul) i�eren �oklu devrelerin olduk�a karma§ik 
§ekillerde duzensizle§mesiyle ortaya pkar. 
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i c;:  BAGLAM SiNYALLERi:  YARALI MIYIM? 

Dst kolikulus tarafmdan yap1lan i§lemler, organizmanm mev­
cut durumunu ileten sinyallerden faydalamr. Bu bilgiyi sagla­
yan yapilar arasmda en onemlisi hipotalamustur. isminin de 
ima ettigi gibi ,  hipotalamus talamusun hemen altmda bulunur 
(noroanatomi uzmanlan burada \'.Ok yaratm olmami§lar ! ) ; ay­
nca beyin sapmm hemen ustundedir. 19oo'lerin ilk ydlarmda, 
hipotalamus il\'.ilncu ventrikulu \'.evreleyen anatomik bir varhk 
olarak tammlanmt§hr (ventrikuller beyin i\'.inde beyin omuri­
lik s1v1s1 ile dolu bo§luklardir) .  1904'te, Ramon y Cajal (2. Bo­
lumde bahsedilmi§ti) hipotalamusu olu§turan birka\'. "nukleer 
formasyon" (noron kutleleri) tammlad1 . Bir\'.ok ki§i tarafmdan 
modern beyin cerrahisinin babas1 olarak kabul edilen Harvey 
Cushing, 1929'da hipotalamusun i§levlerini §U §ekilde tamm­
lad1 : "Neredeyse ba§parmak hrnag1yla ortulebilecek kadar iyi 
gizlenmi§ bu noktada, ilkel varolu§un-vejetatif, duygusal, 
ureme-ana kaynag1 yahyor" (Card, Swanson ve Moore 2003 , 
795 tarafmdan almt1lanm1§hr) . 

1920 ve 193o'lardan bu yana, hipotalamik i§lev hakkmdaki 
bilgilerimiz buyuk 61\'.ude artmi§hr. Mevcut anlay1§, bu bolgenin 
noroendokrin pktilara ( endokrin sistem, bir\'.ok vucut fonksiyo­
nunu duzenleyen hormonlan iireten ve salgdayan bir bez ag1-
m i\'.erir) katkida bulunmanm yam sira, karma§1k homeostatik 
mekanizmalar da dahil olmak uzere \'.Ok say1da "temel" ya§am1 
koruma i§lemine dahil oldugu yonundeki onceki fikirle uyum­
ludur. 5. Bolumde ele alacag1m1z gibi, hipotalamus, diger i§levle­
rinin yam sira uyku/uyamkhk, a\'.hk, susuzluk, seks ve savunma 
davram§lanyla ilgili §a§irhc1 bir dizi surece kahhr. 

Hipotalamustan sinyaller alan ust kolikulus boylece or­
ganizmanm i\'. durumu hakkmda bir dizi sinyale vakif olur. Du-
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yusal girdiler daha sonra hayvamn durumuna uygun bir �ekilde 
motor eylemlere yol a�abilir. Yarah m1, a� m1, uykulu mu? 

DEVREYi GENi�LETME 

Retinal girdileri alan ve baz1 baglantilan omurilige kadar uzan­
d1gmdan tek bir ek baglant1 ile kas hareketlerini etkileyebilen 
hareketleri dogrudan yonlendirebilen ust kolikulus ile bolume 
ba§lad1k. Daha sonra, savunma ve i§tah artmc1 davram§larm 
uretilmesine yard1mc1 olan PAG'yi ekledik. Substantia nigranm, 
i§tah artmc1 davram§lar ii;in ozellikle onemli oldugumi ve stri­
atumu da dahil ettigimizde bu onemin belirgin ol�ude artt1gm1 
gorduk. Hipotalamusun, sisteme onemli ol�ude baglam bag1mh­
hg1 getirdigini gozlemledik ($ekil 3 .6 ) . 

A 

c 

Visual input Motor output 
B .+- Context 

D 

�eldl 3.6 Geni§letilmi§ ilst kolikulus devresi (SC) .  (a) Girdilerin dogrudan 

i;:1ktilara yol ai;:ttg1 basit sensorimotor arayilz .  (b) Baglam sinyalleri devreyi 

etkileyebilir. (c) Substantia nigra (SN) ve periakuaductal gri (PAG) ile baglan­

tilar. (d) Substantia nigra da striatum ile saglam bir §ekilde baglantihdrr. 
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Bu par�alar bir araya getirildiginde, duyusal girdiler, mo­
tor �1khlar ve aradaki par�alarla bir tur "minimal beyin" olu§­
turur. "Aradaki" kismm girdilerin ve �1khlarm nasil ayn§tigm1 
gosterdigini unutmaym; kimse aym §eyi tekrar tekrar yapmak­
tan ho§lanmaz ve doga da bunu yapan her §eyi eleyecektir. Genel 
devre, bir hayvamn kritik soruyu yamtlamasma yard1mc1 olur, 
"Kal , yakla§ ya da �ekil?" Bir hayvanm zorlu ortamlarda gezinir­
ken yakla§ma ve geri i;:ekilme eylemlerini dlizenlemeye yard1mo 
olur. Birle§ik devre, geni§letilmi§ bir davram§ repertuanm des­
tekler ve hayvam belirli bir girdi ald1g1 her seferinde aym §ekilde 
yamt vermekten kurtanr. 

Bu mini-beyin (ve hipotalamus ve striatum gibi kom§U ya­
pilar) ,  merkezi sinir sistemini anlamam1za ve baz1 yapilarm dav­
ram§lara nas1l katk1da bulundugunu dli§linmemize olanak tamr. 
Bu beyin bollimlinli ayirma egzersizinin ne kadar makul oldugu­
nu sorgulamak gerek: Bu mini-beyni geri kalanmdan ay1rabilir 
miyiz yoksa mini-beynin davram§sal i§levlere katkism1 anlamak 
i�in ek yollan ve bolgeleri dikkate almam1z m1 gerekiyor? Belki de 
bu devrenin kilit bolgesi olan list kolikulus/optik tectum, ozel­
likle "basit" hayvanlarda, bu tiir bir stratejinin i§e yarayabilecegi 
kadar izole edilmi§tir. Bu olas1hg1 k1saca degerlendirelim (ayrm­
hh bir tarh§ma i�in bkz . 9. Bollim) . Bahklarda, amfibilerde ve 
slirlingenlerde optik tectum buyliktur ve bliyuk bir etki alanma 
sahiptir (bkz. Striedter 2005 ) .  Bu omurgahlarda bilgi i§leme su­
red bliyuk ol�lide bu bolgeyi i�erir ve i;:ok say1da giri§-�lki§ yolu, 
i§levlerini anlamak amac1yla optik tektumu beynin "geri kala­
nmdan" izole etmeyi imkans1z kilar. Memelilerde ise, katmanh 
kabugu olan korteksi de i�eren olduk�a belirgin bir on beyin bu­
lunur. Belki bu durumda list kolikulus daha izole ve dolay1s1yla 
bir mini-beyin i�in daha iyi bir ornektir. Aksine, memelilerin list 
kolikulusu merkezi sinir sisteminin geri kalamyla fazlaca baglan-
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hhdir, oyle ki bir yazar, bunun "benligi" destekleyebilecegini veya 
hatta tammlayabilecegini bile onermi§tir (Strehler 1991) . Yazarm 
manhgma gore, "benlik" beynin anatomik olarak �ok iyi baglan­
hh bir yerinde bulunmahd1r! 

Beyin bolgelerini izole etme ve davram§sal i§levlere nas1l 
katk1da bulunduklanm ozetleme ah§hrmas1, didaktik olarak ya­
rarh olsa da tatmin edici degildir. Bir dereceye kadar, sadece oku­
ma ve anlama mah bir §ekilde ilerledigi i�in buna ba§vurmaya 
devam edecegiz . Ancak okuyucu, basit�e bir beyin yap1sma i§aret 
edip bir davram§m orada bulundugunu soyleyemeyecegimizi ha­
hrlamahdir. Bunun yerine, bu kitabm temel tezi, anatomik ola­
rak daqilmt§ devrelerin soz konusu davram§lan ortaya pkard1g1-
dir. Hatta bu dag1mk devreler bile, daha geni§ bir baglamda, tam 
olarak davranan bir hayvan perspektifinden anla§ilmahdir. Bunu 
akilda tutarak, beyin bolgelerinin i§levlere ve davram§lara nasil 
katk1da bulundugunu degerlendirmek i�in potansiyel bir strateji ,  
ilgilenilen konumu ve bagh oldugu alanlann giderek geni§leyen 
bir �emberini dikkate almaktir. 0 ha.Ide soru §Udur: ilgilendigi­
miz bu bolge, diger bolgelerle birlikte ilgi alanmdaki mekanizma­
lan nasil ger�ekle§tirir? 

Bu sorunu daha dogrudan ele almadan once, kelime da­
garc1g1m1z1 daha da geli§tirmemiz ve standart bir ders kitabmm 
"alg1 ,"  "bili§ ," "duygu" vb. olarak sm1flandiracag1 alanlarla ili§ki­
lendirilen bir�ok kortikal ve subkortikal bolgeyle a§ina olmam1z 
gerekir. Aslmda, bunu yapmadan once bile, norobilimcilerin 6n­
celikli olarak kar§ila§hg1 bir sorunu daha derinlemesine incele­
memiz gerekiyor: Beynin bireysel bolgelerini ve bunlann davra­
m§a katkilanm nasil dii§iinmeliyiz? 

8 2  I D O L A N I K  B E Y I N  



4 

BEYiN BOLGELERi NE i§E YARAR?* 

Gec;:tigimiz bolumlerde c;:e§itli beyin bolgeleri ve bunlarm baz1 i§­
levlerini tarh§hk. Fakat bir "beyin alam" tam olarak nedir? Beyin 
alanlan az c;:ok iyi tammlanm1§ i§levlere sahip aynk hesaplama bi­
rimleri midir? Bu soru beyni anlamam1z ic;:in c;:ok merkezi bir one­
me sahip oldugundan, burada biraz yava§lamarmz ve konuyu daha 
derinlemesine tarh§mam1z gerekiyor. "Bir alan-bir i§lev" fikrinin 
ozunde buyiik olc;:ude moduler olan bir beyin organizasyonu varsa­
y1mmm bulundugunu gormekteyiz . Buna kar§ihk, kitap boyunca 
savundugumuz uzre, belirli bir beyin alam her zaman birden fazla 
i§levde yer ahyorsa, iddialanm1z1 nastl gozden gec;:irmemiz gerekir? 

TAN, TAN 

Tan 21 ya§mda hastaneye yatmld1gmda, bir suredir konu§ma ye­
tisini kaybetmi§ti . '  Arhk tek bir heceden fazlasm1 telaffuz edemi­
yordu. Ne zaman bir soru sorulsa, c;:e§itli anlamh jestler e§liginde 
her zaman "tan, tan" diye cevap veriyordu. Bu yuzden hastanede 
sadece Tan lakab1yla tammyordu. Bu yetersizligine ragmen, has­
taneye kabul edildigi sirada gayet saghkh ve zeki gorunuyordu ve 
kendisine soylenen hemen hemen her §eyi anhyor gibi duruyor­
du. (Brezilya Portekizcesinde "tan-tan" halk dilinde a§agilay1c1 

* <;eviri: Mustafa Bilici. 
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bir §ekilde "deli" birini ifade etmek ifi=in kullamhr. Acaba bu ko­
kenin Tan'm ifi=inde bulundugu durumla bir ilgisi var m1?) 

12 Nisan i86!'de, ilk ba§vurusundan yakla§Ik 10 yil sonra 
saghg1 h1zla kotiile§irken, Tan SiradI§l bir gefi=mi§e sahip bir cer­
rah ve Fransa' da antropoloji alanmm kuruculanndan olan Paul 
Broca tarafmdan muayene edildi . Be§ gun sonra Tan agir bir 
kangren yuzunden olecekti. Oldukten sonra Tan'm beyni otopsi 
ile pkanld1 ve zamanla sertle§mesini saglayan bir fiksasyon s1v1s1 
ifi=inde muhafaza edildi. Broca, yaphg1 muayene ve otopsi bulgu­
larma dayanarak Tan'm konu§ma bozuklugunun sol frontal lob­
daki bir lezyondan kaynakland1g1 sonucuna vardi. Broca, Bulletin 
de la Societe Anthropoloqique' de yaymlanan ve sadece bir bufi=uk 
sayfa uzunlugundaki kisa vaka raporunu §U onemli sonufi=la bi­
tirmi§tir: "Tum bulgular, mevcut vakada konu§ma kaybmm ne­
deninin frontal lob lezyonu oldugu inancma i§aret etmektedir. " 
150 y1h a§km bir sure sonra bile Broca'nm bu vaka raporu beyin 
fonksiyonlanmn lokalizasyonu tarihinde en onemli makale ola­
rak kabul edilir. 

BEYiN BOLGELERiNiN i§ LEViNi KE§ FETMEK 

Tarihsel olarak beyin lezyonlan beynin alt bolumlerinin i§levini 
ortaya fi=Ikarmada onemli bir rol oynamI§hr. iki tiir lezyon goz 
onunde bulundurulmu§tur: bu lezyonlar insanlarda tiimorler ve 
vaskuler hastahklardan kaynaklanan hasarlar; hayvanlarda ise 
cerrahi olarak olu§turulmu§ keskin smirh lezyonlar §eklindedir. 
Broca'mn makalesi, birinci tiir hasar §eklinden yola fi=Ikarak zi­
hinsel bir i§levin gerfi=ekten de lokalize edilebilecegi fikrini ortaya 
atmi§hr. 0 zamanlar, kafanm ifi=indeki gri ve beyaz maddeden 
olu§an kivnmh kutlenin zihinsel yetileri nasil meydana getirdigi 
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hakkmda \:Ok az §ey biliniyordu. Broca'nm gozlemlerinin, Franz 
Gall ve takip\:ileri tarafmdan benimsenen ve ozellikle 1810-1840 
y1llan arasmda etkili olan frenoloji abmmm en parlak done­
minden k1sa bir sure sonra ger\:ekle§tigini unutmamak gerekir. 
Frenologlar, kafanm arka bsmmm merkezinde bulunan ve §imdi 
gorsel korteks olarak bildigimiz yerde, "filoprogenitivite"yi yani, 
genel olarak yavru veya \:Ocuk sevgisi gibi psikolojik egilimleri be­
lirlemek i\:in bireylerin kafatasm1 gozlemler ve ellerlerdi . 

Hayvanlarda lezyon \:ah§malannm ilk serilerinden biri 
Eduard Hitzig ve Gustav Fritsch tarafmdan kopekler uzerinde 
ger\:ekle§tirilmi§tir (1870 yilmda yaymlanmi§hr) . 2  Hitzig, baz1 
hbbi durumlan iyile§tirmek i\:in zay1f elektrik abmlarmm ola­
s1 faydalanyla ilgilenen bir psikiyatristti . 186o'larm ortalarmda, 
hastalara elektrik stimulasyonu uygulamak i\:in bir cihaz geli§­
tirmi§ ve bir hastanm ba§mm arkasma uygulanan abmm goz 
hareketlerini guvenilir bir §ekilde ortaya \:Ikard1gm1 gozlemle­
mi§tir. Galvanizasyon olarak adlandmlan bu teknigin kullam­
m1 zamanla daha fazla ara§hrmanm yap1lmasm1 te§vik etmi§tir. 
Daha sonra Hitzig, bir anatomist olan Fritsch'i kopekler uzerin­
de yurutiilecek \:ah§malarda kendisine kahlmas1 i\:in davet etti. 
En unlu deneyleri iyi donammh bir universite laboratuvarmda 
degil, Hitzig'in Berlin'deki evinin yatak odasmdaki bir masada 
ger\:ekle§tirildi . Ba§lang1\:ta kopek korteksini zay1f elektrik abm­
lanyla elektriksel olarak uyard1lar. Uyanlan bolgeyi sistematik 
olarak degi§tirerek, on pen\:e, arka pen\:e, yuz ve boyunda (her 
seferinde vucudun beyin uyanmmm zit tarafmda ve kontralate­
ral taraf olarak adlandmlan tarafta) kas tepkilerini ortaya pkaran 
beyin alanlanm belirlediler. Daha sonra bir ne§terle, on pen\:e ha­
reketine yol a\:an beyin alamm cerrahi olarak pkard1lar. Bu i§lem 
kontralateral pen\:edeki tum hareketi ortadan kaldirmasa da ha­
reketi buyuk ol\:ude bozdu ve anormal vucut pozisyonlarmm go-
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rulmesine yol ai;:h. Bu deneylerde hayvanlarm uyaranlara verdigi 
tepkiler degi§medigi ii;:in duyularm normal oldugu dii§linulmii§­
tur. Ba§ka bir deyi§le, lezyonun neden oldugu gozlemlenen eksik­
lik, motor hareketler ii;:in nispeten sei;:ici olsa da duyusal alg1 ii;:in 
sei;:ici degildi ve hatta ozgul bir viicut pari;:as1yla baglanhhydi. 

Broca'nm gozlemleri nas1l buyutulmemeliyse Hitzig ve 
Fritsch'in i;:ah§malarmm onemi de abarhlamamahdir. <;:unku 
yazarlann elektrik stimulasyonu ve lezyonlarm birle§tirilmesine 
dayanan i;:1kanmlan kadar, elde ettikleri bulgular da kendileri­
ne ozgudur. Yazarlarm, "baz1 psikolojik i§levler, belki de hepsi ,  
somut bir §ekilde ortaya pkmak ii;:in korteksin sm1rlandmlm1§ 
merkezlerine ihtiyai;: duyar" §eklindeki abart1h ifadesi bu kendine 
ozgulugu ortaya koymaktadir. Yani, yazarlara gore korteks i§lem 
i;:e§itli merkezleri ii;:eriyordu. Bu nedenle Hitzig ve Fritsch ara§hr­
mac1lann duyularla, hatta zeka ile ilgili bolgeleri ara§hrmasmm 
faydah olacagm1 one surmil§tilr. Onlara g0re zihinsel i§levlerin 
bulundugu yerleri ke§fetmenin zamam gelmi§ti . 

ZiHiNSEL i� LEVLERiN AYRI�TIRILMAS I 

Beyni en temel anlam1yla incelemek kesinlikle mumkundur. Bu­
nun ii;:in aksonlar boyunca noronal sinyal uretim ve yay1hm me­
kanizmalanm, iki noron arasmdaki bo§luk veya sinapstaki mole­
kuler mekanizmalan vb. incelemek gerekir. Ancak, i;:ogu zaman, 
bir gun bahmm1 gormek, bir i;:1ghk duymak, bir cumle soylemek, 
bir i;:ocukluk amsm1 hatirlamak ve gelecek hakkmda belirsizlik 
hissetmek gibi i;:e§itli zihinsel i§levlerin sinirsel temelini anlamak 
ii;:in en temel beyin mekanizmalan bile incelenmelidir. 

Zihin ve beyin bilimlerinin ba§hca hedeflerinden biri zih­
nin i§levsel mimarisini ai;:1ki;:a ortaya pkarmakhr. Bunun ii;:in 
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davram§m altmda yatan zihinsel sure�leri tammlamak ve karak­
terize etmek gerekir. Fakat ne yaz1k ki , zihinsel sure�ler dogrudan 
incelemeye uygun degildir. Bu yuzden zihinsel sure�lerin varhg1 
di§sal tezahurlerden yani a<;1k davram§lar dedigimiz §eylerden �1-
kanhr. Zihinsel i§levlere dair i<;g6ru, Broca ile Hitzig ve Fritsch' in 
yakla§1mma benzer §ekilde, dikkatle se<;ilmi§ gorevlerde, beyin 
hasarlannda ortaya pkan tezahurlere dayanarak elde edilebilir. 
Gerri§ anlamda, zihinsel sure�lerin varhg1 ve genel hatlan, deney­
sel bir degi§kenin farkh seviyelerini ve farkh beyin hasan bi<;im­
lerini i�eren gorev performansmm bir manipulasyondan digerine 
degi§me §eklinden <;1kanlmaktadir. Zihinsel sure<;leri tammla­
maya �ah§irken dikkat edilen lezyonlar, beyinle dogrudan ilgilen­
meyen bili§sel bilimciler i<;in bile son derece degerlidir. <;unku, 
beyin hasar gordugunde davram§sal performansta ortaya pkan 
bozukluklar bize zihnin organizasyonu hakkmda degerli bilgiler 
verebilir. Ornegin, fiillerin ve isimlerin i§lenmesi ne 6l<;tide birbi­
rinden aynkhr? Fiil olarak kullamlan kelimelerin (tohum ekmek 
ifadesindeki ekmek) i§lenmesini isim olarak kullamlan aym keli­
melerden (beyaz ekmek ifadesindeki ekmek) daha fazla etkileyen 
bir hasar ortaya pkanhrsa, bu, yukanda i§levsel mimari olarak 
adlandmlan zihinsel sure�lerin organizasyonunu anlamak ap­
smdan son derece degerli olacaktir. 

Ayn zihinsel sure�lerin varhgm1 ortaya pkarmak i�in 
ara§hrmacilar ayn§ma manhgma guvenirler.3 ilk olarak tek bir 
ayn§may1 ele alahm. A ve B iki gorev, mesela biri fiilleri, digeri 
isimleri i<;ersin; m de bir "manipulasyon" olsun. "Manipulasyon" 
bir bolgenin lezyonuna kar§ihk gelebilir ve hasar A'.nm perfor­
mansm1 bozup B'nin performansm1 bozmazsa bu durum bir ay­
rI§ma olarak dt1§tinulur. Sonu<; olarak, bir ayn§ma, A i<;in gerekli 
olan ancak B i�in gerekli olmayan temel bir zihinsel i§lev oldugu 
pkanmm1 desteklemi§ kabul edilir. 
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Ayn§ma manhg1 sinirbilimin merkezinde yer ahr ve uzun 
zamandlf zihinsel i§levleri yerelle§tirmek i�in kullamlmaktadlf. 
Bu manhk, insan yap1m1 bir cihaz ilzerinde tersine miihendislik 
yapmak i�in benimsenen manhga benzemektedir. Ornegin, stan­
dart otomobillere gii� veren ve yanma siirecinde kilit bir unsur 
olan pistonlann gorevini "ke§fetmek" i�in arabadaki pistonlan 
�1karmak gibi. Ancak tekli ayn§malar �1kanm yapmak i�in ye­
tersizdir ve yirminci yiizyilm ilk on y1llarmda ve sonraki zaman­
larda ara§hrmalarda s1khkla kullamlmalanna ragmen, 195o'lerde 
ara§hrmac1lar tekli ayn§manm uygulanabilirligini sorgulamaya 
ba§lami§hr. Ornegin, baz1 durumlarda, bir lezyonu takiben or­
taya pkan genel eksiklikler sonu�larm oriintiisilnil a�1klayabilir; 
belki de lezyon zor olan �ogu gorevi bozmaktadir ve A gorevi B 
g6revinden daha zor olmaktadir. 

A ve B gorevlerinin (ve A ile B'nin e§le§tirildigi boyutla­
rm) ozenle se�ildigi daha iyi deneysel tasanm ve metodolojinin, 
tahmin i§leviyle ilgili sorunlan iyile§tirdigi a�1khr. Bu basit�e, 
saglam deneysel bilimin temel ta§I olan iyi deneysel tasanmd1r. 
Sonu�ta, bir deneysel ko§ulda degi§iklik gozlenirse, soru her za­
man "neye gore?" olacakhr. Kontrol ko§ullan, makul �1kanmlar 
yapmak i�in esastir. Bununla birlikte, zihinsel i§levlerin anato­
mik temellerini olu§turmaya �ah§irken, tekli ayn§hrma stratejisi 
�ok zay1f kahr. Metodolojinin yetersizligi, �ift ayn§ma manhgm1 
gilndeme getirmektedir (�ekil 4.1) . Eger bolge 1, A gorevindeki 
performans1 etkiler ama B gorevindeki performans1 etkilemezse 
tekli ayn§ma gozlenir. Fakat bolge 2, B gorevindeki performan­
s1 etkileyip A gorevindeki performans1 etkilemezse bu durum­
da �ifte ayn§madan bahsedilir. Hem tekli hem de �ifte ayn§ma 
A'.nm gerekli ama B'nin gerekli olmad1g1 temel bir zihinsel i§lev 
oldugunu gosterir. <;ifte ayn§ma manhgmm gilcii ozgilllilgiinde 
yatmaktadir; �iinkii bolge i. ve z'nin lezyonlan basit�e bir dizi 
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bozukluga neden olmaz; bunun yerine, zihinsel i§levleri s1mrh 
duzeyde bozarlar. 

<;iFTE AYRI�MA BiZE NE ANLATIYOR? 

Fonksiyonel manyetik rezonans goruntuleme (fMRI) gibi mo­
dem norogorunttileme tekniklerinin ortaya c;1kmasmdan once, 
ara§hrmac1lar beyin hasarh hastalarda bozulmu§ ve korunmu§ 
yetenekleri inceleyerek beyin i§levlerini ortaya pkarmaya c;ah§h­
lar. Noropsikologlann alet c;antasmdaki en giic;lii arac; ise az once 
ac;1klad1g1m1z c;ifte ayn§ma yakla§1m1ydi. 

Mental 
process B 

�ekil 4.1 <;ifte ayn§ma mantig1. Zihinsel sure� A, bolge i'deki bir lezyondan 

etkileniyor ancak bolge 2'den etkilenmiyorsa ve zihinsel sure� B i�in bunun 

tam tersi soz konusuysa, bunlarm �ift ayn§ml§ oldugunu soyleriz. Bir�ok sinir­

bilimciye gore (ama hepsine gore degil ! )  bu oruntu A ve B bolgelerinin i§levsel 

olarak ozelle§tigini gostermektedir. 

i§te size spesifik bir omek: Norolojik olarak saglam ki§i­
ler, somut bir anlam1 (omegin "masa") veya soyut bir anlam1 (or-
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negin "gen;:ek")  olup olmad1gma bakilmaks1zm yaz1h kelimeleri 
telaffuz etmekte zorluk c;;ekmemelerine ragmen, §iddetli bir sol 
hemisfer inmesinden sonra PW isimli hasta, somut kelimelerin 
yiizde 67'sini dogru telaffuz ederken soyut kelimelerin yalmzca 
yiizde 13 'iinii dogru telaffuz edebilmi§tir.4 

Somut ve soyut kelimelerin hasara kar§I farkh §ekilde 
duyarh oldugu §eklindeki bulgular, sinir dokusunda bu i§lev­
lerin ayn ayn temsil edildiklerini dii§iindiirmii§tiir. Ancak al­
ternatif bir gorii§, PW'nin beynindeki hasann somut ve soyut 
temsilleri e§it derecede etkiledigi, fakat dogas1 geregi telaffuzu 
daha zor oldugu ic;;in soyut kelimelerin daha fazla bozuldugu 
yoniindedir. Bu ikinci gorii§e gore, beyin hasarmm ardmdan 
soyut kelimelerin somut kelimelere k1yasla daha iyi okunma­
s1 gibi ters bir ili§kinin goriilmesi beklenmez . Noropsikolog 
Elizabeth Warrington'm sol hemisfer tiimorii olan CAV isimli 
hastada gozlemledigi tam olarak buydu. Hasta Somut kelime­
lerin yiizde 36'sma kar§ihk soyut kelimelerin yiizde 55'ini dogru 
okumu§tu. PW ve CAV isimli hastalar, somut ve soyut kelime 
okumada c;;ifte ayn§ma ornekleri olarak verilmektedir. Her iki 
lezyon da beynin sol yanm kiiresinde olmasma ragmen, lezyon­
larm korteksin farkh boliimlerini tehlikeye att1g1 varsayilm1§tir. 
Aynca, PW ve CAV'nin davram§sal bozukluklan diger hastalar­
da da gozlenmi§tir. 

Beyin hasarh hastalann yam ma fokal lezyonlu hayvanlar 
arasmda da alg1, eylem, duygu ve motivasyonu kapsayan birc;;ok 
gorev c;;ifti ic;;in c;;ifte ayn§ma durumu tespit edilmi§tir. Bu ili§ki bi­
c;;iminin tipik yorumunu orneklemek ic;;in, kendisi de son derece 
etkili bir bilim insam olan Warrington'm "soyut kelime eksikligi 
ile somut kelime eksikligi arasmdaki c;;ifte ayn§manm tek makul 
yorumu . . .  kelimelerin anlamsal temsillerinin i§levsel ve yap1sal 
organizasyonunun kategorik oldugudur" (Warrington 1981) §ek-
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lindeki pkanmm1 dii§iinun. Yani, somut kelimelerin semantigi 
ile soyut kelimelerin semantigi ayn ayn uygulanmahdu; yani 
farkh i§levlere dayamrlar ve beynin ayn bolumlerinde ger�ekle§­
tirilirler. Bu yorumu destekleyen manhk, zihinsel i§levlerin, her 
birinin belirli bir i§levi yerine getirmeye tahsis edilmi§ nispeten 
bag1ms1z i§lem bile§enleri veya modullerine dayand1g1 gorii§iiy­
le 6rtii§mektedir. Bu manhk bir�ok etkili ara§brmac1 tarafmdan 
benimsenmektedir. Aslmda, �ifte ayn§ma ve modulerlik o kadar 
dogal bir §ekilde bir araya geliyor ki, modulerligin teorik pers­
pektifi sinirbilimin �e§itli alt alanlarma hakim hale gelmi§tir. Bir 
ba§ka n6ropsikolog Andrew Ellis 'in de belirttigi gibi : "Moduler­
lik ger�egiyle ilgili hi�bir tarh§ma olamaz, sadece dogas1 ve kap­
sam1 hakkmda tarb§ilabilir" (Ellis 1987, 402) . 5  

MODULERLiK NEDiR? 

Peki, beynin bolumleri ne kadar izole edilebilir? Modulerlik �e­
§itli §ekillerde kavramsalla§bnlabilir:6 

Mi: Bir sistemin iki par�as1 A ve B, ancak ve ancak ayn 
ayn modifiye edilebilirlerse modul olarak tammlamr. 

Mz: Modifiye edilebilen alt sistemde yurutulen sure�, be­
lirli bir tiir girdi-�1kh e§lemesini i§lemler. 

M3 : Sistemin oyle bir ayn§mas1 vardu ki alt sistemler i�in­
deki i§lemsel etkile§imler alt sistemler arasmdaki etkile§imlerden 
�ok daha karma§1khr. 

M4: Alt sistemler diger alt sistemlerle karma§ik aglar 
olu§turur, boylece her biri �ok daha karma§ik bir genel i§levin 
yalmzca belirli bir alt i§levini yerine getirir. 

M5 : Alt sistemin beyinde nispeten mekansal olarak loka­
lize olmas1 gerekir. 
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Mi' de bahsedilen ozellik modul fikrinin genel bir tamm1-
m sunar, M2'de ise baz1 girdi-\tktl ili§kilerinin soz konusu mo­
dul tarafmdan i§lemlenmesi gerektigi belirtilmektedir. Peki ama 
moduller nelerdir? Belki de olduk\a iyi sm1rlandrnlm1§ par\alar­
dir. Beynin arka kismmda birincil gorsel kortekse kar§ihk gelen 
Brodmann'm q. Alam ornek olarak verilebilir. Ancak modullerin 
tek bir alandan daha fazlas1m i\erebilecegini kabul eden M3'teki 
ozellik, daha az klSltlay1c1 bir modulerlik kavramm1 yakalama­
ya \ah§tr. Burada diger alt sistemlerden nispeten sm1rlandmlm1§ 
alt sistemlerin {ki bu sistemler belki de daha temel bile§enlerden 
olu§uyordur) var oldugu dti§linulebilir. M4 ozelligi, alt sistemle­
rin olduk\a karma§tk oldugunu ve diger alt sistemlerle etkile§ime 
girebilecegini kabul ederek bir ad1m daha ileri gider. Yine de bir 
alt sistem olmas1 i\in tammlanabilir bir "temel" i§levi i§lemleme­
lidir. 

Mi' den M4' e kadar olan ozellikler geneldir ve dogal ya da 
insan yap1m1 herhangi bir sisteme uygulanabilir. Mj ozelligi el­
bette beyne ozgudur ve kavramm sinirbilimde nasil kavramsal­
la§tlnld1gmm anahtandir. M 5 ozelliginin baz1 versiyonlan ge\erli 
olmadtk\a, sistem moduler olarak kabul edilmeyecektir. Orne­
gin, i§levleri Mi' den M4' e kadar olan ozellikleri takip eden ancak 
fiziksel olarak mekansal olarak dag1hlm1§ bir §ekilde uygulanan 
bir beyin hayal etmek mumkundur {henuz uretilmemi§ yapay bir 
beyin hayal edin; bu arada, filozoflar ve bili§sel bilimciler bu ttir 
zorlu ihtimalleri uydurmaya bay1hrlar) .  Boyle bir durumda sis­
tem fiziksel bir ortamda nas1l orneklendirildigi apsmdan olmasa 
da i§levsel olarak moduler olacakhr. 

Modulerligi ayn§hnlabilirlik a\lSlndan yeniden degerlen­
dirmek faydah olacakhr {i. Bolum) . Ayn§tmlabilir bir sistem, 
her bir alt sistemin kendi i§ini digerlerinden bag1ms1z olarak 
yaphg1 bir sistemdir. Buna kar§thk, ayn§bnlamayan bir sistemde 
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bile§enler, onlan ayirma giri§imlerine meydan okuyacak kadar 
birbiriyle ili§kilidir. Peki beyin ne tii.r bir sistemdir? Ayn§hnlabi­
lir ve ayn§hnlamaz spektrumunun neresinde yer ahr? 

Bu soru bo§ bir teorik tarh§ma degildir; aksine zihin-be­
yin mimarisini ara§hrma stratejimizin merkezinde yer almak­
tadu. Daha da ileri gidersek §U soruyla yii.zle§mek zorunday1z:  
indirgemeci bir analizin, yani daha basit alt bile§enler ac;:1smdan 
bir analizin, ba§ans1z olacag1 sistem tiirleri var m1dir (Bechtel ve 
Richardson 2010)? Burada indirgemecilik, bilimin merkezinde 
yer alan ve d;,iha karma§tk bir organizasyonun, bir araya getiril­
diginde daha geni§ sistemin davram§ma yol ac;:an alt pan;:alarmm 
katk1lan ac;:1smdan anla§ild1g1 yakla§tm tii.rii. anlamma gelmek­
tedir. 

Bile§enlerin, belki de noronlardan farkh olmayan basit 
i§lemleme unsurlarmm, birbirinden (c;:ok) aynk i§lemler gen;:ek­
le§tirmedigi ve sistem ic;:indeki unsurlar arasmdaki etkile§imle­
rin davram§tnl olu§turmaktan esas olarak sorumlu oldugu bir 
nesnenin durumunu dii.§ii.nii.n. Zorluklara ek olarak, bile§enler 
arasmdaki etkile§imlerin dogrusal olmad1g1, ornegin daha fazla 
girdinin mutlaka daha fazla c;:ikhya donii.§medigi bir senaryo ha­
yal edin (bkz. 8. Bolii.m) . Bu gibi durumlarda, nesnenin i§leyi§ini 
varsay1msal alt bile§enlere indirgeyerek c;:ozmeye c;:ah§manm a§tl­
maz guc;:lii.kler doguracagm1 iddia ediyorum. 

Elbette, soruyu bu §ekilde sormak, bilimin temelini olu§­
turan mekanik analizlerin ba§ansma ah§km okuyuculara (ve 
benzer §ekilde bilim insanlanna) ters gelebilir. Gen;:ekten de in­
dirgemecilik, c;:ogu bilim insammn kabul ettigi bir felsefedir. Bu 
felsefe, her §eyi en kuc;:uk parc;:alanna indirger, ozelliklerini belir­
ler ve tum sistemi ac;:1klamaya c;:ah§tr. Kitap boyunca geli§tirildigi 
ii.zere, ac;:1klayic1 c;:ah§malarm c;:ogunun etkile§imler dii.zeyinde 
yapilmas1 gerektiginden, indirgemeci yakla§tmm beyin i§levle-
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rinin, en iyi ihtimalle, klSlr bir tammm1 yaptigma inamyorum. 
Ne yaz1k ki bir disiplin olarak norobilim fazlas1yla indirgemeci­
dir. Ancak indirgemecilik felsefesini reddetmek, bilimsel analize 
(yani pan;:alara ayn§tlrmaya ve bunlarm analizine) bir saldm ve 
bu saldmya e§lik eden ve kotii bir §ekilde belirlenmi§ bir butiin­
cullugun benimsenmesi anlamma gelmez. Bazen yirminci ytizy1-
lm Darwin'i olarak selamlanan Ernst Mayr'm belirttigi gibi, "Hi-;:­
bir karma§1k sistem dikkatli bir analiz yap1lmadan anla§1lamaz; 
ancak, izole edilmi§ bile§enlerin ozellikleri kadar bile§enlerin 
etkile§imleri de dikkate almmahdir" (Mayr 2004, 34) . Bu konular 
hakkmda 8. Bolumde karma§ik sistemleri tarh§irken daha -;:ok 
§ey soyleyecegiz . 

BiR ALAN E� iTTiR BiR i� LEV Mi?  

Beyin bolgelerine geri donelim ve bir kez daha zihinsel sure-;:lerle 
ili§kilerini ele alahm. En basit formulasyonla, yani bir alan ile bir 
i§lev arasmda hire bir e§le§me oldugunu varsayarak ba§layahm. 
�imdilik bir alanm ne oldugunu tammlayan bir dizi kriter bula­
bilecegimizi ve bunlar uzerinde anla§abilecegimizi varsay1yoruz.  
Belki Brodmann'm yirminci yuzyilm ba§lannda tammlad1g1 gibi, 
belki de i. Bolilmde tarh§ilan son oneride tammland1g1 gibi alan­
lar vardir. Ornegin, birincil gorme korteksinin i§levinin gorsel 
alg1 oldugunu soyleyebiliriz ya da belki de goruntiilerdeki keskin 
aydmhk-karanhk ge-;:i§leri §eklindeki kenarlan tespit etmek gibi 
daha temel bir gorsel mekanizma oldugunu belirtebiliriz . Aym 
tlir tammlama beynin i§itsel, kokusal vb. diger duyusal ve motor 
alanlarma da uygulanabilir. Bu tammlama -;:abas1, duyusal ya da 
motor olmayan beyin bolgeleri i-;:in -;:ok daha az anla§ihr hale ge­
lecektir, -;:iinku bu tur alanlarm i§leyi§ini belirlemek ve tammla-

9 4  I D O L A N I K  B E Y i N  



mak �ok daha zordur. Yine de teorik olarak, bu fikri beynin tiim 
bolumlerine geni§letmeyi hayal edebiliriz . Bu -;abamn sonucu, 
alan-i§lev �iftlerinin bir listesi olu§acaktir: L = ( (A1, F1) , (A2, F2) ,  
. . .  , (An, Fn) } ,  burada A alanlan F i§levlerini uygular. 

A One-to-one mapping 

® ® 
l l 

C Many-to-one mapping 

® 

/i � 

B One-to-many mapping 

D Many-to-many mapping 

® ® ® ® 
tx1X1X1 

A 

�ekil 4.2 Beyinde yapt-i§lev e§lemesi. (a) Bir alan, A, tek bir i§levle, F, ilgili 

olabilir, ornegin insanlar amigdalanm korkuyu i§lemek i�in ozelle§tigini one 

si.irdi.iklerinde oldugu gibi. (b) Ancak amigdalanm birden fazla i§levi yerine 

getirdigini biliyoruz .  (c) i§levler a�1smdan bakild1gmda (tiksindirici i§leme 

gibi} , birden fazla alan bu i§levi yerine getirebilir. (d) Biyolojik sistemlerin 

unsurlan, beynin alanlan gibi, hepsinin en karma�1k e§le§mesini sergiler: 

�oktan �oga. 

Bugiine kadar yukardaki gibi bir liste sistematik olarak 
olu§turulamamr§hr. Zira mevcut bilgiler bu stratejinin basit bir 
"alan-fonksiyon" listesi veremeyecegini gostermektedir. Ara§hr­
malar ilerledik�e, basit bir (A1, F1) �ifti olarak ba§layan durum, 
tedricen geli§ir ve Ai alamnm F1 dr§mda bir dizi F2, F3, . . .  , Fk. fonk-
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siyonuna katdd1g1 bir i§levler listesini ic;:erecek §ekilde buyiidilgil 
gorillur. Ba§lang1c;:ta alamn belirli bir i§levi yerine getirdigi one sil­
rulurken, ek c;:ah§malar artt1kc;:a alanm birden fazla i§leve katild1g1-
m gormeye ba§lanz. Ba§ka bir deyi§le, manzara temel bire-bir Ai 
- Fi e§le§mesinden bire-c;:ok e§lemesine dogru evrilir. Bu durum 
§6yle formule edilebilir: Ai - {F1, F2, . . .  , Fk} ($ekil 4.2a ve 4.2b) . 

$u ornegi ele alahm: i93o'lardan itibaren maymunlarda 
yap1lan lezyon c;:ah§malan, prefrontal korteksin, bir telefon nu­
marasm1 c;:evirmeden once birkac;: saniye boyunca ak1lda tutma 
yetenegi gibi "c;:ah§ma bellegini" gerc;:ekle§tirdigini one surdu. 
Beynin bu bolumilne odaklanan araeytirmalar artt1kc;:a, i§levler 
listesi birc;:ok bili§sel i§lemi ic;:erecek §ekilde buyudu ve prefrontal 
korteks, "yurutilcu i§levler" olarak adlandmlan eyeyi anlamam1-
zm odag1 ha.line geldi (bkz . 7. BOlum) . Aslmda giinilmuzde bu 
liste bilieysel silrec;:lerle smirh kalmay1p duygu ve motivasyonla 
ilgili katkdan da ic;:ermektedir. Prefrontal korteks bu yuzden c;:ok 
yonludur. Bu bolgenin "c;:ok buyuk" oldugu ve dogal olarak bir­
den fazla silrece kahlmasmm beklendigi yonunde bir itiraz gele­
bilir. Bu gec;:erli bir itiraz olsa da tarheymalar "kuc;:uk alanlar" ic;:in 
de gec;:erlidir. 6rnegin, genellikle olumsuz veya tiksindirici bilgi­
lerin ele almmas1yla ilieykilendirilen bir bolge olan amigdalay1 ele 
alahm. Tiksinmenin aksine, amigdala aym zamanda i§tah ac;:1c1 
ogelerin ieylenmesine de kahhr. Ostelik bu c;:ok ieylevlilik amigdala 
alt c;:ekirdekleri ic;:in bile gec;:erlidir. 

Yap1-ieylev (A-F ) e§lemesini zihinsel ieylevler ac;:1smdan 
daha ayrmhh olarak ele alahm: Belirli bir i ieylevi beynin neresin­
de gerc;:ekle§tirilir? Fonksiyonel MRG ile yap1lan deneylerde, bi­
lieysel zorlanma gerektiren gorevler frontal ve pariyetal korteksin 
birden fazla alamyla ilieykili bulunmueytur. 6rnekler, kahhmc1la­
rm birc;:ok uyanc1 arasmdan sec;:ici olarak belirli uyancdara dik­
kat etmelerini ve ilgili olanlarla alakah sorulan yamtlamalanm 
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gerektiren gorevlerdir ( Omegin, mavi ve kirmlZl nesneler i\eren 
bir ekranda, mavi renkli olan dikdortgen veya daire daha fazla 
m1dir?) Bu bolgeler dikkat etmede ve daha fazla sorgulanabile­
cek bilgileri se\mede onemlidir. Bu tiir dikkat kontrol bolgeleri 
frontal ve parietal korteksin smirh k1s1mlarmda gozlenir. Dola­
YlSlYla, birden fazla bolge zihinsel bir i§levi yerine getirebilir, bu 
da \Oktan bire eeylemenin bir 6megidir: {A1 veya Az, . . .  veya Aj} 
-+ F1. (Bkz. $ekil 4.2c . )  Burada "veya" kelimesinin a\Ik\a kulla­
mlmas1 ,  diyelim ki Ai'in F1'i ger\ekle§tirebildigini, ancak Az'nin 
de F1'i ger\ekle§tirebildigini ve bunun boyle devam ettigini gos­
termektedir.7 $imdi, bulgular birlikte ele almd1gmda, eger beyin 
bOlgeleri bir\ok i§leve kahhyorsa ve ieylevler bir\ok bolge tarafm­
dan ger\ekle§tirilebiliyorsa, ortaya \Ikan yap1-ieylev eeylemesi \Ok­
tan-\oga eyeklinde olacakhr ($ekil 4 .2d) . Soylemeye gerek yok ki, 
bu \Oktan-\oga ozelligine sahip sistemlerin incelenmesi, bire-bir 
organizasyona sahip sistemlerden \Ok daha zor olacaktir. (Ben­
zer bir durum i\in, bir genin bir\ok 6zellige veya fizyolojik surece 
katk1da bulundugu bir durumu dii§ilnun; oysa, 6zellikler veya 
fizyolojik siire\ler biiyiik gen kiimelerine baghdir) .  

Yap1-i§lev ili§kileri, kesin olandan (6megin, birincil gor­
sel korteks nesne smirlanm tespit etmekle ilgilidir) soyuta (6r­
negin, birindl gorsel korteks gorsel alg1yla ilgilidir) kadar bir\ok 
diizeyde tammlanabilir. Buna gore, yap1-i§lev ilieykisi soz konusu 
alt par\ah yap1ya bagh olacaktir. Baz1 araeyhrmacilar, baz1 tamm­
lama diizeylerinde bir beyin bolgesinin birden fazla i§leve sahip 
olmad1gm1, "uygun" olan diizeyin ise tek bir ieyleve sahip olaca­
gm1 one siirmii§lerdir (Price ve Friston 2005 ) .  Buna kar§ihk, bu 
kitapta geli§tirilen ana fikir, sinirbilimciler tarafmdan z1mnen 
kabul edilse ya da benimsense bile, bire-bir §eklindeki \er\evenin 
zihin ve beynin anla§ilmasmda ilerlemeyi engelleyen bir aeym ba­
sitle§tirme oldugudur. 
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BEYiN ALANLARI <;OK YO NLUDUR 

Eger belirli beyin bOlgeleri belirli tekil sure\leri ger\ekle§tirmi­
yorsa, bu sure\leri nasd karakterize etmeliyiz? Tek bir "ozet i§­
leve" odaklanmak yerine, bir alanm i§levsel repertuanm tamm­
lamak daha iyidir : Olas1 geni§ bir i§lev yelpazesinde, bir alan bu 
i§levlerin her birine ne 61\iide kahhyordur? Bunun nas1l yapda­
cag1 konusunda henuz bir fikir birligi olueymami§hr, ancak a§a­
g1da baz1 on bulgulan tarh§acag1z . Yine de temel fikir basittir. 
Ornegin, dunyanm dort bir yanmdaki kahve yeti§tiricileri lezzeti 
aym §ekilde dii§iinur: bir lezzet profili veya paleti olarak. U\ ozel­
liginden bahsetmek gerekirse, Brezilya kahvesi populerdir \U.nku 
\Ok \ikolatahms1, cevizlimsi ve hafif asitlidir. 

Hayvanlarla yap1lan ara§hrmalarda, \e§itli uyaranlara 
verilen noronal tepkileri 61\mek i\in elektrofizyolojik kay1tlar 
kullamhr. Bu tur \aheymalar titiz ve zahmetlidir, \iinku yakm za­
mana kadar \ah§malann buyuk \Ogunlugu tek bir beyin bolge­
sindeki tek (ya da \Ok az say1da) elektrot(lar)dan kaydedilmi§tir. 
Bir projeyi planlayan bir ara§hrmao, amigdalada klasik ko§ul­
lanmay1 ara§hrmak gibi, hangi sure\leri hangi kesin konumda 
araeyhracagma karar verir. Bu karan verdikten sonra, araeyhrmac1, 
belirlenen alandaki hucrelerin uyarana yamt ozelliklerini belir­
lerken se\ilen elektrot birden fazla kom§U bolgeye yerleeytirilir. 
Nitekim, ince arahkh elektrot izgaralannm biti§ik noronlardan 
aym anda kay1t yap1labilmesine imkan veren daha yeni teknikler 
mevcuttur (bkz. i2. Bolum) . Baz1 bolgeler i\in ara§hrmaolar, on­
larca yildir hucrelerin yamt ozelliklerini kataloglam1eylardir; bu 
nedenle daha geni§ yaymlanmI§ literaturu dikkate almak olduk\a 
kapsamh bir gorii§e sahip olmay1 saglar. Ozellikle, hucre yamtla­
nm haritalama \ah§mas1, ilgilenilen uyanc1 degi§kenlerinin sis­
tematik olarak manipule edilebildigi goz onune almd1gmda, alg1 
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ve eylem ara§tumalarmm temel dayanag1 olmu§tur. Gorsel bir 
uyancmm fiziksel ozelliklerini kesin olarak degi§tirmenin kolay 
oldugu \'.ab§malar boyledir. Bu yontemle, oksipital ve temporal 
kortekste bir duzineden fazla alandaki hucrelerin gorsel nitelik­
leri incelenmi§tir. Benzer yontemle, hareketlerin hazulanmas1 
ve ortaya \'.1kanlmas1 masmda noronal tepkileri belirlemek i\'.in 
pariyetal ve frontal korteksteki �e§itli alanlar da ara§hrilm1§hr. 

Boylece bir beyin bolgesindeki i§levsel hucre tiplerinin 
oranlanm ozetlemek mumkun olmu§tUr.8 Ornegin, gorsel kor­
tekste V 4 (yani 4 numarab gorsel alan) ve MT (orta temporal 
lobda bulunur) olarak adlandmlan iki beyin bolgesini ele alahm. 
MT alanmdaki hucrelerin yakla§ik yuzde 85'i bir uyaranm ha­
reket ettigi yonu tercih ederken (mesela, bu noronlar saga dog­
ru harekete sola dogru harekete gore daha gu�lu tepki verirler) , 
oysa V 4 alamndaki noronlann yalmzca yuzde 5'i harekete tepki 
verir. Buna kar§ihk, V 4 alanmdaki hucrelerin yuzde 5o'si gorsel 
uyaranm dalga boyuna (bir uyaranm rengiyle ilgili) gu�lu bir tep­
ki gosterirken, MT alanmdaki hi\'.bir hucrenin tepki vermedigi 
gorulmektedir. Son olarak, MT alanmdaki hucrelerin yuzde 75 'i 
gorsel bir uyaranm yonune, yani bir uyaranm temel uzunlugu ile 
yatay bir \'.izgi arasmdaki gorsel a\'.1ya, duyarhdu ve V 4 alanmda­
ki hucrelerin yiizde 5o'si de bu duyarhhga sahiptir. Bu U\'. ozelli­
gi UY, DB ve YN (suas1yla uyaran yonu, dalga boyu ve yonelim) 
olarak adlandmrsak, bir alanm yamtlanm bu ii� parametre ile 
ozetleyebiliriz . Mesela $ekil 4.3 'te gosterildigi gibi MT alam i�in 
UY=o.85,  DB=o, ve YN=o.75 .  Bu degerler V4 alam i�in ise mayla 
0.05, 0.50 ve 0.50 ile tammlanabilir. 

Bu tiir bir ozet a\'.1klama potansiyel olarak �ok faydah ola­
bilir ve odag1m1Zl hemen "bu bolge X'i i§lemliyor" dii§iincesin­
den "bu bolge birden fazla surece katihyor" dii§iincesine kaydmr. 
Aym zamanda, bu yakla§im bizi baz1 \'.etrefilli sorular uzerinde 
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di.i�i.inmeye sevk etmektedir. Verilen ornekte, her biri ilgili oldugu 
di.i�i.ini.ilen bir ozellikle alakah yalmzca ii«; boyut kullamlm1�hr: 
S1ras1yla bir nesnenin hareketini, rengini ve �eklini hesaplamak­
la ilgili boyutlar. Arna neden sadece u-; ozellikle srrnrlandirahm? 
Elbette yeni ozellikler ekleyebiliriz ,  ancak yine de tum "onemli" 
ozellikleri kapsayacag1m1zm garantisi yoktur. Aslmda, yaprlan 
ara§brmalann nitelikleri ara§hrmacilarm bildiklerini ve muhte­
melen ilgin-; bulduklanm daha -;ok yansrtmaktadir. Ara�hrma­
larm -;er�evesinin esas olarak duyusal veya motor olmayan beyin 
alanlan i�in giderek zorla�masmm bir nedeni de bilindik ve ilgi 
�ekici ozelliklerin ara�tmlmas1dir; �i.inki.i duyusal-motor ozellik­
ler ara�hrmacrlar i�in daha sezgisel olabilirken, bili�sel, duygu­
sal ve motivasyonel boyutlar �ok daha az sezgiseldir. Aslmda bu 
boyutlarm varhg1 ara�hrmac1lar tarafmdan si.irekli tart1§ilmak­
tad1rlar! Peki, prefrontal korteksin bir dizi zihinsel si.irece dahil 
olan bolgeleri i�in hangi ozellikler ki.imesini dikkate almahyrz? 

A 
Direction == 
Wavelength 0.0 MT 
Orientation t 

Direction Ei].05 
Wavelength t V4 
Orientation t 

B 

1.0 
I c: .!2 
i E c: 

.!!! 
0 

�ekil 4.3 Beyin biilgelerinin r;ok i�levli tamm1. (a) MT ve V 4 giirsel alanlan i.ir; 

iizellik ar;ismdan tammlanabilir: yon, dalga boyu ve oryantasyon. (b) iki alanm 

giirsel temsili. 
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Daha temel olarak, uygun fonksiyon uzaym1 bilmemiz ya 
da tahmin etmenin iyi bir yoluna sahip olmam1z gerekir. Tum 
zihinsel i§levleri tammlayan kus:uk bir i§levler kumesi var m1dir? 
Zihinsel i§levler bir dildeki fonemler gibi midir? ingilizcede, ko­
nu§ulan kelimeleri olu§turan temel sesler olan yakla§Ik 42 fonem 
vardu. Zihinsel sures:lerin tum "alamm" tammlayan 42 i§lev var 
m1dir? Peki ya 420? Bu temel sorulara yamhm1z olmasa da bir 
alanm yeteneklerinin bir tur s:ok i§levli, s:ok boyutlu tammma 
ihtiyas: vardir. Tek i§levli bir tammlama, pkanlmas1 gereken bir 
deli gomlegi gibidir. (Matematik ges:mi§i olan okuyucular is:in, 
fonemler gibi temel unsurlan dogrusal cebirde oldugu gibi bir 
alt uzay1 kapsayan bir "temel kume" veya Fourier veya dalgacik 
analizinde oldugu gibi keyfi sinyalleri yeniden yapilandumak 
is:in kullamlabilen "temel i§levler"e benzetebiliriz) .  

Gok i§levli yakla§Im, fonksiyonel MRI dahil olmak tizere 
norogortintuleme ara§hrmalan goz onunde bulundurularak gos­
terilebilir. Sirt tistu yatan katihmcilan incelemenin getirdigi ba­
riz sm1rlamalara ragmen (s:unku birs:ok insan bu esnada uykulu 
hissedecek ve hatta anhk olarak uyuklayabilecektir, deneklerden 
etrafta dola§malanm ve "davram§lar uretmelerini" isteyemeyece­
gimizden bahsetmiyorum bile ) ,  beyni noninvaziv ve zatars1z bir 
§ekilde inceleme becerimiz, alg1 ve eylemden problem s:ozme ve 
ahlaka kadar §a§irtic1 bir zihinsel sures: yelpazesini inceleyebile­
cegimiz anlamma gelir. ilk fonksiyonel MRI s:ah§malarmm 1992 
yilmda yaymlanmasmdan soma ciddi bir ivme kazanan bu lite­
raturtin buytimesiyle birlikte, binlerce s:ah§manm sonus:lanm tek 
bir yerde birle§tiren s:e§itli veri havuzlan olu§turulmu§tur. 

Laboratuvanm1zda, beyindeki bolgelerin "i§levsel profilini" 
karakterize etmek is:in bu veri havuzlarmdan yararland1k. Alg1, ey­
lem, duygu ve bili§ ile baglanhh olanlar da dahil olmak uzere s:ok 
s:e§itli zihinsel stires:leri kapsad1g1 one surulen 20 "gorev alam" ses:-
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A 

Sadnes 
C: appine'15--t--t �"'"· 
g Fear ·-o � Disgust 

Anger 
Reason Memory 1 r:> 

Memory 2 �O 
,,v: -------=-u·o\•· 

B 

�ekil 4.4 Beyin bolgelerinin �ok i§levliligi. (a) Radyal bir �izim ornek bir bolge­

nin i�levsel profilini gostermektedir. Dort sm1fta (alg1, eylem, kavrama, duygu) 

20 ozellik i�ermektedir. <;izim, her bir ozellik i�in bolgenin katihm derecesini 

gostermektedir. Ornegin, igrenme ile ilgili resimler veya kelimeler i�eren duy­

gu �al�malan bolgeyi gii�lii bir §ekilde me§gul eder, ancak diger duygularla 

ilgili i�erik me§gul etmez. (b) Renk eki, korteks boyunca i§levsel �e§itliligin bir 

ol�iisiiniin dag1hmm1 gostermektedir (daha steak renkler daha yiiksek �e�itlili­

gi gosterir; daha soguk renkler, daha az �e§itlilik) .  

Kaynak: Panel B Anderson, Kinnison v e  Pessoa'dan (2013) alman izinle yeni­

den iiretilmi§tir. 

tik. Mevcut yaymlanm1§ \'.all§malarm tum veri tabamm goz oniin­
de bulundurarak, her beyin konumunda, 20 alan ozelliginin her 
birinin goreceli kat1hm derecesini gosteren 20 boyutlu bir i§levsel 
a\'.1klama olu§turduk (�ekil 4-4a) . Esasen, soz konusu gorev alam­
na dikkat \'.ekerek, o beyin konumunda bir aktivasyonun ka-; kez 
rapor edildigini sayd1k. Ornegin, bir kontrol gorevine k�yasla bir dil 
gorevi srrasmda daha gii-;lii tepkiler bildiren bir -;ah§ma, bildirilen 
konumdaki "dil" alamna sayilacaktrr. Beyin bolgelerinin i§levsel 
olarak olduk\'.a -;e§itli oldugunu ve bir-;ok alandaki gorevler tara-
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fmdan me§gul edildigini bulduk. Ancak bu, tek tip yamt verdikleri 
anlamma gelmiyordu; zaman zaman daha belirgin olan tercihleri 
vardi. <;ok i§levliligin beyin genelinde nasil degi§tigini anlamak 
i�in, i§levsel �e§itliligi ozetleyen bir ol�ii hesaplad1k. Birden fazla 
alandaki gorevlerle me§gul olan bir beyin bolgesi yiiksek �e§itlilige 
sahip olurken, yalmzca birka� alandaki gorevlerle me§gul olanlar 
dii§iik �e§itlilige sahip olacaktir. Beyin genelinde farkhhk gosteren 
i§levsel �e§itlilik ( $ekil 4.4b) , baz1 beyin bolgelerinde �ok �e§itli de­
neysel ko§ullar tarafmdan desteklenmi§tir. 

$ekil 4.4'te ozetlenen bulgular, her biri belirli bir hesap­
lama tarzma sahip, i§levsel olarak �e§itlilik gosteren beyin bolge­
lerinin bir tasvirini gostermektedir. Buradaki ama�, daha kesin 
bir resim ortaya koymaktan ziyade �ok boyutlu yakla§1m1 gos­
termektir. Birindsi, sonu�lar tamamen nispeten dii§iik uzamsal 
�oziiniirliige sahip tek bir teknige dayanmaktadir. (Fonksiyonel 
MRI' de, her konumdaki bir sinyal �ok say1da noronla ilgili i§­
lemleri bir araya getirir; "voksel" ad1 verilen tipik bir konum ko­
layca milyonlarca noron i�erebilir) .  Bu yakla§Im aym zamanda 
literatiirde mevcut olan dogrulama yanhhgm1 da hesaba katma­
maktadu. Ornegin, ara§hrmac1lar genellikle amigdala aktivasyo­
nunu duygularla ili§kilendirir ve dolaylSlyla bu ili§kiyi yans1tan 
sonu�lar yaymlama olas1hklan daha yiiksektir; bu da amigdala 
ile "duygu" alam arasmdaki ili§kiyi arhracak bir yanhhk olu§tU­
rur (ara§hrmaolarm "duygu" derken farkh §eyler kastetmi§ ola­
bilecekleri goz ard1 edilmemelidir) .  Son olarak, �ah§ ma zihinsel 
gorevlerin 20 boyutlu uzaymm makul bir ayn§hrma oldugu var­
say1mm1 yapmaktadir. Elbette ba§ka bir�ok ayn§hrma miimkiin­
diir ve bunlann bir koleksiyonunu aym anda ele almak daha da 
bilgilendirid olabilir (bu, kahveyi once belirli bir nitelikler kii­
mesi a�1smdan tammlamaya, ancak daha sonra ayn nitelik grup­
lan kullanarak a�1klamaya benzetilebilir) .  
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BEYiN BOLGELERi HAKKINDA NAS IL DU�UNMELiYiz:? 

Sinirbilim, on dokuzuncu yilzyilm son birkac;: on y1lmdaki mo­
dern ba§langicmdan bu yana §U soru uzerinde kafa yormu§tur: 
Bu soru Paul Morgane tarafmdan, kortikal ve subkortikal yaptlar 
boyunca geni§ bir alana dagtlmt§ ve anatomik olarak ayri bir butunle§­
tirici merkeze veya sisteme ba§vurmaksizin bir §ekilde i§levse! bir biri­
me entegre edilmi§ noron orqanizasyonlarini gorselle§tirmenin ve hatta 
kavramsalla§tirmanm dogasmda var olan zor!ugu tanimlarken quf!U 
bir §ekilde ozetlendigi gibi . . . ifade edilmi§tir (Morgane i979, i4) . 

Ba§ka bir deyi§le, ege:r i§levler mekansal olarak sm1rland1-
nlm1§ bir alanla smirh degilse, o zaman i§in ash nedir? 

Bilim, fizik ve muhendislikteki gibi moduler sistemleri 
tammlamakta son derece yetenekli oldugunu kamtlam1§ olsa da 
c;:ah§ma nesnesi ac;:1kc;:a ayn§tmlabilir olmad1gmda o kadar ilerle­
me kaydedememi§tir. Bu durum hem beyin bilimi hem de gene­
tik ic;:in gec;:erlidir. Her ikisinin de biyoloji alanma girmesi §a§irtm 
degildir, zira biyolojinin kendine has ve onu fiziksel bilimlerden 
ay1ran ozellikleri vardir. 9 

Bu bolumde ortaya konan fikirler, kitabm geri kalanmda 
beyin bolgelerini nasil tammlayacag1m1za dair c;:1kanmlar ic;:er­
mektedir. ilk ba§ta, onemli i§levlerinden bazilan vurgulanacak 
ve beyin bolgeleri c;:ogunlukla kendi ba§larma tarb§ilacaktir; bu 
didaktik ac;:idan neredeyse kac;:m1lmazdir. Bu nedenle, zaman za­
man, anlablan i§levlerden ya da davram§lardan bolgelerin ken­
dileri sorumluymu§ gibi bir gorunum olu§abilecektir. Bunun 
yerine okuyucu, beyin bolgelerinin belirli i§lemlere, i§levlere, 
surec;:lere veya davram§lara ancak birden fazla beyin bolgesinden 
olu§an daha buyuk devrelere katilarak gerc;:ekle§tirdigini akilda 
tutmahdir. Bu nedenle, belirli bir bolgenin rolune ili§kin anlay1-
§lm1z kademeli olarak geli§tirilmelidir, boylece bir bolgenin diger 
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bolgelerle nasd etkile§ime girdigine dair i�goril kazand1k�a, so­
nunda o bolgenin i§levsel katkilan ve repertuan hakkmda daha 
iyi bir anlay1§a sahip olacag1z. 
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DUYGU VE MOTiVASYON: 
SUBKORTiKAL OYUNCULAR 

Bu bolumde, duygu i§lemede merkezi rol ald1gma inamlan baz1 
beyin bolgelerini ogrenecegiz: hipotalamus ve amigdala. Yirmin­
ci yuzyilm <;:ogunda, hipotalamus duygularm merkez ussu olarak 
kabul ediliyordu, fakat yakm zamanda, amigdala bu pozisyonu 
devraldi . Aynca striatum ve onunla yakm ili§ki i<;:inde <;:ah§an 
orta beyindeki bOlgeler hakkmda da bilgi verecegiz . Bu bolgeler, 
odul ve motivasyonda onemli rol oynayan norotransmitter olan 
dopamini uretmektedir. Ancak unutmaym ki, tum zihinsel i§lev­
ler dagm1k devrelere dayamr ve odak noktam1z bunu ogrenme 
stirecine yard1mc1 olacak ve ba§lamam1z1 saglayacak alanlardir. 

Guntimuzde bilimsel konferanslar on binlerce ara§hrma­
c1y1 kendine <;:eken buytik etkinlikler olabilmektedir. Bu alanda 
dunyanm en buyugu olan Sinirbilim Toplulugu'nun yilhk kon­
ferans1 her sonbaharda Amerika Birle§ik Devletleri'nde toplamr 
ve §U anda 40.ooo'den fazla kahhmc1y1 bir araya getirmektedir. 
Yerel haber kanallan en <;:ok ragbet goren bilim insanlanndan 
bazilan ile roportajlar yaparlar ve bu bulueyma camia i<;:in olduk­
<;:a buytik bir olaydir. Fakat, on dokuzuncu ytizy1lm sonlannda, 
ara§hrma toplanhlan <;:ok daha buytik olaylard1 (Finger 1994, 54) . 
Londra'da dtizenlenen 120.ooo'den fazla katihmcmm yer ald1g1 
1881 Uluslararas1 Tip Kongresi'ne Avrupa'nm tum kraliyet ailesi 
davet edilmi§ti . Kongredeki sunumlardan biri Strasburg Oniver-

* <;:eviri: Ozge Y1lmaz. 
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sitesi'nde fizyoloji profesoru olan Friedrich Goltz'a aitti. Bir\'.ok 
donemda§l gibi Goltz da i§levlerin beyindeki lokalizasyonlan ile 
ilgileniyordu. Yazar bu konuda i;ok say1da itibarh makale yay1m­
lamakla kalmad1, aym zamanda Avrupa'daki toplantilarda beyin 
lezyonlan olan kopekleri sergileyerek geni§ \'.apta dikkat \'.ekti. 
Sunumlan tam bir gosteri gibiydi. Kursuye \'.Ikar, beyin lezyonu 
olan bir kopegi bozulmu§ veya korunmu§ davram§1m gostermek 
i\'.in yanmda getirir ve bu davram§l kursude tart1§irdi. Bazen \'.an­
tasm1 a\'.ar ve bir kopegin kafatasm1 \'.antasmdan \'.1kard1g1 beyin 
kalmtilanm kullanarak tekrar olu§tururdu. Hatta baz1 durum­
larda, uluslararas1 une sahip bilim insanlarmdan olu§an ayn bir 
panelde lezyon degerlendirilir ve bilim camiasma rapor edilirdi. 

Baz1 \'.ah§malannda, Goltz, bir kopegin beyninin tiim 
kortikal yuzeyini \'.lkanr ve hayvanm iyile§mesini beklerdi. Ar­
tik korteksi olmayan bu hayvan hayatta kahyordu ama genellikle 
bir hareketi ba§latam1yor ve oldugu yerde donakahyordu. Goltz, 
korteksi pkanlm1§ bu hayvanlarm ha.la kontrolsuz "ofke" tepki­
leri olu§turabilecegini de gosterdi ve kortikal bolgelerin duygusal 
ifadelerin uretimi i\'.in gerekli olmad1g1 sonucuna vardi. Ancak, 
eger kortekse ihtiya\'. yoksa, beynin diger bolumleri i§in i\'.inde ol­
mahydi. Duygularm "korteksin altmda" bir yerde olmas1 da on­
dokuzuncu yuzy1l dii§iince yap1s1yla tamamen tutarhydi. 

ViKTORYA DONEMi iNGiLTERE ' S i  VE 

i<;iNDEKi CANAVAR 

Charles Darwin, 1871'de yazd1g1 The Descent of Man (insanm Tu­
reyi§i) adh kitabm sonu\'. bolumunde, insanm "ilkel kokeninin 
silinmez izinin" insan zihninde hala gorulebildigini ve bunun so­
nucu olarak da "i\'.indeki canavan" bastumanm gerekli oldugunu 
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yazmi§h -en azmdan baz1 zamanlarda. Aslmda bu gorii§ pek de 
orijinal degildi ve izi, bah dunyasmda en az Antik Yunan'a kadar 
suriilebilirdi. Darwin'in zamanmda duygu ilkel, akil ise daha ge­
li§mi§ bir meleke olarak kabul edilirdi. "Ger�ek zekanm" kortikal 
bolgelerden, ozellikle on lobdan kaynakland1g1, duygunun ise 
beynin alt kismmda, beyin sapmm a§ag1 bolgelerinde bulundugu 
dii§iinuluyordu. 

Darwin'in Turlerin Kokeni'nin (i859) yaymlanmasm1 takip 
eden y1llar, sadece biyolojide degil, sosyal bilimlerde de pek �ok 
kuramla§hrmanm oldugu bir donem olmu§tu. Herbert Spencer 
ve digerleri, biyolojik evrim teorisinin temel kavramlanm, kul­
tur ve etik de dahil olmak uzere sosyal konulara uygulam1§lard1. 
Hiyerar§i bu dii§iince tarzmm merkezinde yer alm1§h. Evrimle§­
mi§ toplumlann hayatta kalabilmesi i�in hiyerar§ik bir yonetim 
yap1smm yam sira birey duzeyinde ozdenetim duygusunun da 
me§rula§hnlmas1 gerektigini savunmu§lard11• Dolay1S1yla, bu 
fikirler beyin hasarlannm sag kalma ve davram§ uzerindeki so­
nu�lanm niteleyen bir tibbi uzmanhk olan noroloji uzerinde de 
derin bir etki yaratmi§h. Bugun bile en nufuzlu ingiliz norolog 
sayilan John Hughlings Jackson, karma§ik yap1lann daha ilkel 
olanlar uzerinde kademeli olarak buyudugu bir evrim manh­
gma dayanan hiyerar§ik bir beyin organizasyonu gorii§iinu be­
nimsemi§ti. Dahas1, korteksteki "daha yuksek" merkezler alttaki 
"daha dii§iik" merkezlere bash yapar ve bu kontroliin ortadan 
kalktig1 herhangi bir durum, en medeni insanm bile ilkel atalan 
gibi davranmasma neden olabilirdi. Bu katmanh §ema Sigmund 
Freud'un id (alt seviye) ve superego (list seviye) yapilarmda da 
yer almi§h. (Freud aynca egonun diger ikisi arasmda arac1 bir rol 
oynad1gm1 dii§iinmii§tii) .  ilgin�tir ki, Freud ba§lang1�ta klinik 
norolog olarak egitim alm1§ ve Jackson'm �ah§malannm buyiik 
bir hayram olmu§tur. 
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Bu c;:erc;:evede, beyin bilimciler "rasyonel dii§iinceyi" sereb­
ral korteksin, ozellikle de frontal lobun bir bolgesi olarak goriir­
lerken, duygunun noral temelini korteksin altmdaki bolgelerde 
aramalan §a§Irhc1 degildir. $imdi, talamusun altmdaki bir hiicre 
grubu olan hipotalamustan ba§layarak, tarihsel olarak duygular­
la baglanhh oldugu dii§iiniilen baz1 beyin bolgelerini tamyahm. 

HiPOTALAMUS VE OLMAYAN O F KE 

Ara§hrmaolar hipotalamusu (bkz. $ekil 2.2) ancak yirminci yiiz­
y1hn ilk y1llarmda net bir anatomik olu§um olarak tammlayabil­
mi§lerdi . Bunun ardmdan, hipotalamus duygusal i§lemlemeye 
katblan yogun bir ara§hrma ve tarh§ma konusu olacaktr. 

On dokuzuncu yuzyilm son y11lannda, beynin dt§ diin­
yayla nasil etkile§ime girdigini, ornegin gorsel girdilerle veya ha -
reketin uretimiyle ilgili alanlan tammlamak suretiyle incelemek 
ic;:in guc;:lii bir basb vardi . Fakat, daha kuc;:uk bir grup bilim insam 
farkh bir amac1 hedef aldi . Bu hedef dogrultusunda, sinir siste­
minin ic;: dunyam1z1 nas1l i§lemledigi, ya§amm siirdurulmesi ic;:in 
gerekli olan solunum ve dola§imm nas1l kontrol edildigi, vejetatif 
(otonomik olarak da adlandmhr) i§levler -beslenme, metabolik 
ve endokrin i§levler- dahil olmak uzere diger i§levleri nas1l or­
ganize ettigi ke§fedildi . Periferik otonom sinir sistemini ikili bir 
organizasyon ic;:inde, sempatik ve parasempatik olarak tammla­
madaki ilerleme goz onune almd1gmda, merkezi sinir sisteminin 
vejetatif i§levleri anlama c;:abas1, daha yerinde bir zamanlamaya 
dayamyordu. 

Periferik sinir sistemi, sinir sisteminin beyin ve omurilik 
di§mda kalan bs1mlanm ihtiva eder. Otonom sinir sistemi, bil­
hassa ic;: organlan, kan damarlanm ve salg1 bezlerini innerve eden 
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uyanc1 noronlardan olu§ur. Otonom sinir sisteminin sempatik 
alt boltimu, bir kriz durumunda en aktif olma egilimindedir. Bu 
kriz durumlan genellikle sava§, kac;, §Ok/donma, ve seks (Ameri­
kan hp ogrencilerinin "dort F" olarak ezberledigi) yamtlan olarak 
gosterilebilir. Parasempatik alt boltim ise sindirime, buytimeye, 
bag1§1khk yamtlarma ve enerji depolamaya olanak tamr. <;:ogu 
zaman, iki boltimtin aktivitesi kar§ihkh olarak ili§kilidir; biri 
yukselirken, digeri dti§ti§tedir. Sempatik sinir sistemi, k1sa stireli 
bir acil durumda, aslmda parasempatik bir bile§en olan uzun va­
dede saghkh kalma kar§ihgmda vucudu plgmca harekete gec;irir. 
Btittin olarak bakild1ginda, iki sistem de aym anda guc;lu bir §e­
kilde uyanlamaz; genel rolleri uyu§maz . 

1909 ile 1928 y1llan arasmda gen;ekle§tirilen bir dizi i;:ah§­
mada, Johann Paul Karplus ve Alois Kreidl, bir kedinin hipota­
lamusunu elektriksel olarak uyararak, otonom fonksiyonlardaki 
roltinti gostermi§lerdi. Bu i§levler gozya§I salg1s1, ttiktirtik salglSl ,  
ayak tabanlarmdan olc;ulen ter salg1s1, kan basmcmda arh§ ve 
mesane kas1lmas1dir (Pribram 1960; Wang 1965 ) .  Fakat, Hipota­
lamusu duygu ara§hrmalan sahnesine ta§1yan Walter Cannon ve 
ogrencileri olacaktI .2 Sindirim i§levlerini c;ah§mak ii;:in X-I§Immn 
ilk versiyonlanm kullanan Cannon, o zamanlar bir hp ogrenci­
siydi (1900) ,  ve bir kedi heyecanland1gmda, g1danm yemek boru­
sundan, mideye ve bagirsaklara ilerlemesini saglayan peristaltik 
kasilmalarm hemen durdugunu fark etti. Kendisi dikkatli bir de­
neyci idi ve bunu kedide defalarca test etti. Kedi sakinle§tikten 
yakla§Ik 30 saniye sonra sindirim hareketlerinin tekrar ba§lad1-
gm1 tespit etti . Cannon'a gore, bir duygusal durum ile sindirim 
arasmdaki baglantI, sinir sisteminin sindirim sistemini kontrol 
etmede dogrudan bir rol oynad1gma dair bir ipucuydu. 

Yirminci ytizy1lm ilk y1llarmda Cannon'un ara§hrmala­
rmm buyuk bir kism1, otonom sinir sisteminin i§leyi§ini ortaya 

D O L A N I K  B E Y l N  I 1 1 1  



\lkarmaya \ah§tL "Duygusal uyanlmamn" ve sempatik sistemin 
yaygm aktivitesinin sanki hayvam dovii§meye ya da bir y1rtic1-
dan ka\maya hazirhyormu§ gibi arthgm1 fark etti. Onun goru­
§iine gore, bu yamtlar zorlay1C1 ve stresli ko§ullar altmda hayatta 
kalmak amac1yla vucutta bulunan kaynaklan harekete ge\irirdi. 
Eger bu fikirler size tamd1k geliyorsa, aslmda Cannon'un kendi­
sinin adm1 koydugu "sava§-ka( ifadesiyle populer hale gelmi§ 
olmalanndandu. 

Cannon ve arkada§lan beyin sapmm duygular uzerin­
deki rolunu tammlamak i\in bir dizi deney ger\ekle§tirmi§ler­
di . Serebral korteksleri beyin sapmdan aynlm1§ olan kedilerin 
anesteziden \ikarken Ofke yamtlan olu§turduklanm bulmu§­
lard1 (Cannon and Britton 1925 ) .  Bu "ofke" yamh, genellikle 
hslama, hulama, kabarma ve pati atma gibi tepkilerin kan§l­
mmdan olu§maktaydi . Bu yamtlar, koordineli bir §ekilde orta­
ya \lkmasma ragmen, asla etkin bir savunma ifade etmiyordu . 
Qunku, ger\ek ofkeyi yans1tm1yordu ve tetikleyici uyarana duz­
gunce yoneltilmemi§lerdi . Bu sebeple, bu tepkilere "sahte ofke" 
ad1 verilmi§ti . 

Cannon'un laboratuvannda doktora ogrencisi olan Phi­
lip Bard'm doktora tezi i\in bir konuya ihtiyaci oldugunda, 
Cannon ona merkezi sinir sisteminin otonomik sinir sistemi ile 
ili§kisini \ah§masm1 onermi§ti .3 Bard, ara§hrmasm1 yuruturken 
Cannon' dan bag1ms1z hareket edebiliyordu ve sahte ofkenin so­
rumlusu olan beyin bolgesini ara§hrmaya karar verdi. Bu bolge, 
o donemde \Ogu ara§hncmm inand1g1 uzere beyin sapmdaki her­
hangi bir bolge miydi, yoksa on beyindeki muhtemel subkortikal 
alanlar m1yd1? Bard, oncelikle kedileri sahte ofkenin olu§acag1 §e­
kilde dekortike etti. Sonrasmda kritik subkortikal beyin bolgesini 
tespit etmek i\in \e§itli hasarlar olu§turdu ve hipotalamusu (pos­
terior) zedeleyene kadar tepkinin etkilenmedigini gordu. Hem 
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Bard hem Cannon bu sonucu sahte ofke i\in kritik bolge olarak 
hipotalamusun ke§fedilmesi §eklinde yorumlad1lar. 

Bard'm yaphg1 bir dizi ara§hrmanm geni§ kapsamh so­
nw;lan, hipotalamusu duygudan sorumlu devrenin merkezi 
bir par\as1 haline getirdi. Oyle ki, takip eden ydlarda, "duygusal 
beyin" olarak s1khkla hipotalamus amld1: eger bir beyin bolgesi 
hipotalamus ile baglanhh ise, duygu sure\lerinde onemli bir rol 
oynama konusunda gii\lii bir adaydi. 

Cannon ve Bard, dekortike edilmi§ hayvanlarda gozlem­
lenen duygusal davram§lara "sahte ofke" adm1 vermi§lerdi. Peki 
neden "sahte"? Daha derin bir seviyede, duygunun iki anahtar bi­
le§eni i\erdigi dii§iinulmii§lli: eylem §ekli ve deneyimleme §ekli 
(Bard 1934) . Aslmda, eylemleri tammlamak olduk\a duz bir i§­
lemdi (gereken sadece dikkatli bir gozlemdir) .  Oznel deneyimler 
ise tariflenmesi daha zor bir kavramd1 ve ancak bir duygunun na­
sil "hissedildiginden" bahsederdi. Korteks bir kere \1kanld1gmda 
ofkenin oznel boyutlanm da i\eren bilin\ halinin degi§tigine ve 
yok olduguna inamhrd1 -ki§i eyleme ge\ebilirdi ama bir robot 
gibi, "i\eride kimsenin olmad1g1" tarzda bir eylem olabilirdi bu4• 
Pek \Ok ara§hrmac1, Bard ve Cannon'un bulgulanm, duygula­
rm hipotalamusa bag1mh oldugu §eklide yorumlam1§ olsalar da 
Bard'm kendisi dekortike hayvanlarda "olgunla§IBI§ duygu" ile 
kendisinin "yan-duygu" adm1 verdigi durumu ayirt etmeye dik­
kat etmi§ti. Ona gore, belirgin bir his (oznel bile§en) olmadan, 
gozlemlenen durum onemli bir anlamda bir duygu olarak etiket­
lenmemeliydi. 

Duygulann nas1l "hissettirdigi" yukanda ustu kapah bir 
§ekilde ifade edilmi§tir. Yine de dunyam1zm bize nasil hissettirdi­
gi -gun bahmmm multikrom renkleri, olgunla§mam1§ bir misket 
limonunun ho§ tad1 , bir §arkmm tetikledigi ozlem- sinirbilimci­
lerin bilincin beyindeki temelini a\1klama giri§imlerinin en \etin 
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yonlerinden biri olarak kabul edilir. Felsefi yonelimli literatiir, bu 
tiir zihinsel eylemleri as;1klarken "prensip olarak bile as;1klanmas1 
imkans1z"dan, diger ara§tirma sorulanndan "dogas1 geregi farkh 
degil" e kadar tum spektrumu kapsar. 

HiPOTALAMUS "ANA KONTROLOR" DEGiLDiR 

Cannon ve Bard'm zamamndan bu yana, hipotalamus hakkm­
daki bilgiler buyuk bir h1zla artm1§ ve bu bolgenin inamlmaz 
derecede karma§ik oldugunu ortaya koymu§tur. Karma§ik ho­
meostatik mekanizmalara katilmaktadir. Beyni ve salg1 bezlerini 
etkileyen noroendokrin pktilara katkida bulunur. Pek s;ok stirece 
geni§ etkisi vardir: sirkadiyen ritimler, uyamkhk ve uyku, stres 
yamtlan, vucut is1s1 duzenlemesi, g1da ahm1, susuzluk, cinsel 
davram§lar ve savunma davram§lan gibi. 

Naro cerrahinin babas1 Harvey Cushing'in hakh olarak 
sezdigi gibi, bu, kus;uk bir yap1 is;in §a§irtic1 bir kritik i§levler 
listesidir (3. Bolum) ; hipotalamusun bir ba§parmak tirnagmdan 
daha kus;uk oldugunu vurgulad1g1m hatirlamak laz1m. Bu su­
res;lerin tumunde bu bolge, birs;ogu beyin sap1 ve omurilikte bu­
lunan s;ok say1da ba§ka bolgeyle ittifak is;inde s;ah§ir; bu konuya 
daha sonra tekrar donecegiz .  

Ders kitaplan hipotalamusu "otonom sinir sisteminin ana 
gangliyonu" (buyuk hucre kutlesine gangliyon denir) olarak res­
mederler. Bu unvan "yukandan a§ag1" bir kontrol mekanizma­
sm1 zorunlu kilan, hiyerar§ik teorik bir baki§ as;lSlm kapsar. Bu 
bolge beyin sap1 boy1mca uzanan yapdan yonetir. Gers;ekten de 
hipotalamus, periaquaduktal gri madde veya PAG (3 . Bolum) ve 
hatta omuriligin baz1 klSlmlan dahil olmak uzere birs;ok beyin 
sap1 bolgesiyle temas eden gus;lu baglanhlara sahiptir; bu bolge-
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lerden baz1larmm vticut tizerinde oldukr,;:a dogrudan somatik ve 
visseral etkileri vardir ($ekil p) (Burada somatik cilt ve iskelet 
kaslan, visseral ise ir,;: organlar anlamma gelmektedir) .  Bu duzen­
de, hipotalamus bir ana kumanda merkezi gibi beyin sap1yla ve 
omurilikle ileti§im kurarak ne yapmalan gerektigini soylemek­
tedir. Bu da iki ayak tizerinde dik duran insanlarda noroaksis 
(beyin ve omurilik) boyunca tist bolgelerin alt bolgeleri kontrol 
ettigi, beyin fonksiyonlanm sm1fland1rma temelli bir baki� a<,;:1Sl 
ile aym r,;:izgidedir. 

�ekil 5.1 Hipotalamustan �1kan baglanhlar. Periaquaduktal gri maddeye (PAG) 

ve beyin sapm boyunca inen baglanhlar ok ile gosterilmi§tir. Kitapta tarti§ilan, 

talamus ve amigdalay1 i�eren diger yap1lar referans olarak gosterilmi§tir. 

Fakat, "bir ana kumanda merkezi fikri" biraz kohne bir 
kavram1 yans1br. Hir,;:bir bolge aslmda bir d1�anya aki§ saglayan 
bir r.;:1ki� bolgesi (ve dolaylSlyla bir "merkez") degildir; r.;:unkti tum 
alanlar girdi de ahr. Mevcut durumda, hipotalamustan projeksi­
yon alan beyin sap1 bolgeleri hipotalamusa geri projeksiyon yapa­
rak beyindeki r,;:ift yonlii baglantilann genel egilimini gosterir (tek 
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yonlu projeksiyonlar da tabii ki mevcuttur) .  <;arpic1 bir §ekilde, 
hipotalamus aym zamanda korteksin buyiik boliimiiyle de c;:ift 
yonlti olarak baglanhhdir (�ekil p)5 -hipotalamustan kortekse 
ve tersi yonde- bin;ok ders kitabmda ihmal edilmi§ ve sinirbilim­
ciler tarafmdan unutulmu§ bir 6zelliktir. Yani , hipotalamusun 
kendisi kortekste ve beyin sapmda neler olup bittigini dinlemek­
teyken, bolgeden c;:1kan sinyaller, korteks boyunca neredeyse her 
yere gider (3. Bolumde hipotalamusu, davram§sal kararlar esna­
smda superior kollikulusa kavramsal girdi saglayan "minik-be­
yin"in bir parc;:as1 olarak tarb§IDI§bk) . Neden biitiin bu malumab 
gormezden gelip, sadece yukandan a§ag1 inen kontroliin uzerin­
de durmahy1z ki? Daha genel olarak, c;:iki§ veya giri§ nitelemesi 
yerine, bolgeleri sinyallerin birle§tirilmesi ve dctgitilmctsi ac;:1smdan 
karakterize etmek en iyisidir. Bir beyin bolgesine ne kadar c;:ok 
giren yolak varsa, sinyalleri o kadar c;:ok entegre edebilir ve ne ka­
dar c;:ok c;:1kan yolak varsa, onlan da o kadar dag1tabilir (�ekil 5 .3 ) .  

�ekil5.2 Hipotalamusa di:inen yolaklar (apk gri) , ve b u  alandan neredeyse 

korteksin tamamma gidenler. 
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A B 
Integration Distribution 

Area 

�ekil 5.3 Bir alanm sinyallerin birle�tirilmesi (A) ve dag1tim1 (B) ,  s1ras1yla, 

giren ve �1kan baglanblann say1sma baghdir. 

Daha once de belirtildigi gibi, hipotalamus §a§Irtm bir 
dizi surece katki verir. Bunlardan birka�1m k1saca tarh§ahm. 
Bard, Cannon ve \:agda§lan tarafmdan tammland1g1 gibi,  bu 
bolge otonomik yamtlar ve savunma davram§lanyla ili§kili­
dir. Ornegin, kedide otonomik yamtlar arasmda gozbebeginin 
geni§lemesi, piloereksiyon (tiiylerin kabarmas1 ) ,  kalp ah§mm 
h1zlanmas1 ve kan basmcmm yukselmesi ve savunma davram§­
lan arasmda ise hslama, hirlama, · kulaklarm geri �ekilmesi ve 
hayvanm on patisiyle vurmas1 yer ahr. Hipotalamus, hem beyni 
hem de viicudu kapsayan hipotalamik-hipofiz-adrenal (HPA) 
devresinin karma§tk diizenine muhta\: olan "stres yamh" i\:in 
de onemlidir (�ekil 5 .4) . Beyinin i\:inde yer almasma ragmen, 
hipofiz bezi buyume, kan basmc1, cinsellik, metabolizma ve 
agn gibi bedenselsure\:leri etkileyen hormonlan ureten bir bez­
dir. ilgin\: bir §ekilde, hipotalamus, hipofizin on kismma (daha 
glanduler kismma) fiziksel olarak da kii�uk bir tup benzeri yap1 
ile baglamr. Bu devrenin geri kalan bile§eni bobreklerin uzerin­
de yer alan adrenal bezlerdedir. 
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HPA axis 

-

Cortisol 

�ekil 5.4. Hipotalamik-hipofiz-adrertal (HPA) devresini i�eren "stres yamti", 

hem noronal hem de hormonal bile�enleri i�eren bir beyin-vlicut dongiisiim1 

devreye sokar. ACTH, adrenokortikotropik hormon; CRH, kortikotropin 

salg1latic1 hormon. 

Hipotalamusun bir par\'.as1 olan noronlar aslmda, korti­
kotropin-serbestle§tirici (CRH) hormon da dahil olmak uzere 
hormon sentezi yaparlar. Aym noronlar farkh beyin bolgelerin-
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den gelen strese bagh sinyalleri birle§tirirler ve stresin tetikledigi 
noroendokrin yamb ba§labrlar. Ardmdan CRH, hipofiz bezinin 
bir diger hormonu olan adenokortikotropik hormonun (ACTH) 
salm1m1m uyanr ki bu da adrenal bezlerden glukokortikoidlerin 
salg1lanmasm1 saglar. Kortikosteron ve kortizol gibi ge'!'. "stres 
hormonlan'' , kan basmc1m ve glikoz seviyelerini arbrmanm yam 
ma enflamatuar ve bag1§1khk tepkilerini bastirmak da dahil ol­
mak uzere '!'.Ok geni§ etkilere sahiptir. 

Hem fiziksel (ornegin, yaralanma) , hem duygusal (orne­
gin, tehdit altmda olmak) stresorler HPA devresinin onemli bir 
par'i'.asm1 olueyturdugu bir dizi homeostatik mekanizmay1 tetik­
ler. Bu baglamda, "stres" ,  beynin ve vucudun enerjiyi merkezi 
sinir sistemine, kaslara ve etkilenen vucut bolgelerin yonlendir­
mesine sebep olur. Bu tepki, U'!'.aktaki tum degi§kenleri uygun 
bir arahkta tutan bir oto-pilot gibi homeostazisi destekler -yani, 
vucudu yeterli i§lev gosterebilir bir durumda tutar. 

Genel stres yamtmm zorluklarla ba§a '5'.Ikmas1 ama\lan­
m1eytIT, ancak smirh sureli olmas1 ve boylece vucuttaki sekelleri en 
aza indirmesi gerekir. Artan kardiyovaskuler, endokrin, bag1§1k­
hk ve visseral aktivite vucudun fizyolojisine zarar vererek saghg1 
etkiler6• Stres yamh, s1khkla ge\ici olarak tetiklenmesine ragmen, 
bu sistem bazen "\evrimi'!'.i" bir eyekilde takih kalabilir. ilgin\ bir 
§ekilde, uzun sureli depresyona da stres yamh gibi abarhh ve 
uzun sureli bir tepki eeylik ediyor gibi gorunmektedir. Aslmda, 
depresyon tamSI almI§ hastalar, hipotalamus tarafmdan frretilen 
hormon, CRH'nin verildigi SI\anlarda gozlenenleri andiran dav­
ram§sal desenler gosterirler (�ekil 5-4) . Daha genel olarak, aslm­
da stresin saghk uzerindeki etkisini abartmak zordur. Geleneksel 
kardiyovaskuler risk faktorleri arasmda elbette sigara ve obezite 
bulunur. Fakat, stresle ilieykili faktorlerin buna benzer ya da daha 
buyuk tehlikelerle ilieykili olmas1 §a§IrtIC1 gelebilir. Ornegin, yuk-
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sek i§ stresi ki§inin kardiyovaskiiler hastahk geli§tirme ihtimalini 
dort katma pkarmakta, sorunlu evlilikler kalp sorunlan riskini 
use katlamakta ve Alzheimer hastasr bir e§e bakmak kardiyak 
tehlikeyi iki katma i;:rkarmaktadrr. 

NEFES DARLIGI VE AMiGDALA 

SM isimli hasta CO solumasmm ardmdan hrzh hrzh nefes al-2 
maya ba§lamr§tI ve nefes darhgr ba§ gostermi§tF. Solumayr taki-
ben ortalama 8 saniye soma, sag eli, havayr veren maskenin ya­
nmda i;:rlgmca sallanmaya ba§lamt§h. 14 . saniyede SM "yardrm 
edin" diye bagrrarak sag eliyle maskeye dogru hamle yapmr§tI . 
Tum bunlar olurken, viicudu katrla§mI§, ayak parmaklan biikiil­
mii§ ve elleri tavana dogru kasrlmr§h. Deneyci, hemen maskeyi 
SM'nin yuziinden i;:1karm1§h. Maske pkanhr i;:rkanlmaz, SM 
deneycinin kolunu yakalamr§ ve rahatlamI§ bir tonda "te§ekkur 
ederim" demi§ti. Yiiziinun derisi krzarmI§, burun delikleri geni§­
lemi§, gozleri fal ta§I gibi ai;:rlmr§h. 15 saniye soma, SM'nin solu­
numu normale donmii§tii; deneycinin kolunu brrakmr§ ve soma 
"iyiyim" demi§ti. 

SM isimli hasta ya§I 4o'lannm ortasmda olmasma ragmen 
hayatmda ilk defa korkuyu tecriibe etmi§ti. Evet, dogru okudu­
nuz -ilk defa. SM hayatr boyunca testlere tabi tutulmaya ah§IDI§­
tr . 10 yrldan fazla sure amigdala i;:ah§an ara§hrmacrlar tarafmdan 
yaprlan bol miktarda deneye goniillii olmu§tu. Onu bu kadar 
ozel yapan, dogal ve neredeyse butiin bir amigdala lezyonuna sa­
hip, dunyadaki bir avui;: insandan biri olmas1yd1 (hasar, dokunun 
dogal kirei;:lenme siirecinden kaynaklamyordu. ) .  

$iiphesiz , medyanm da  gosterdigi iizere, amigdala bey­
nin y1ld1zlarmdan biridir. Goriinen o ki, ana akrm medyanm bu 
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konuyu tart1§mad1g1 birka� ay bile ge�memektedir: "Bunu Bana 
Amigdala Yaptird1!" , iyi Bir <;1ghgm Sim", "insanlar da Hay­
vanlar Gibi, Amigdalas1z Korku Duymuyorlar." ,  "Politik Beyin", 
"Beynin Derinliklerinden Gelen Korku ve Ofke",  "Beyin, Irkla­
n Nas1l, Arna Neden Degil , Ay1rt Eder". Bunlar gibi ba§hklarm 
olmas1 beklenmedik degildir (Bu ba§hklar New York Times 'da 
"amigdala" kelimesi aratild1gmda �1kanlardir. ) .  

1819'da Alman anatomist Karl Burdach, temporal lobun 
i�inde dilimler §eklinde bir gri madde kutlesi tarifledi. Bu badem 
§ekilli yap1ya Yunanca badem anlamma gelen kelimeden esinle­
nerek amigdala adm1 verdi. 195o'lerin ba§mda yapilan elektriksel 
uyanhm 'i'.ah§malan bu alanm, kardiyovaskiiler, solunum, pupil­
ler ve mesane i§levleri gibi otonomik yamtlara katkis1 oldugunu 
gosterdi (Kaada 1960, 1972) . Bolgenin "saldirganhk" ve "korku" 
iizerindeki roliine de deginildi. Fakat, bu bolgeye §6hret basa­
maklanm hizla tirmandiran korku ile olan baglantlSl oldu. 1979 
yilmda ara§hrmac1lar bir uyaranm duygusal anlamm1 ogrenme­
de 6nemli oldugunu raporladilar (Kapp ve digerleri 1979) ve son­
raki y1llarda yap1lan 'i'.ah§malar da bu i§lev i�in ne kadar gerekli 
oldugunu gii'i'.lii bir §ekilde vurgulamI§h. 

Amigdala, ba§lang1'i'.ta notr gibi goriinen olaylann rahat­
s1z edici, olumsuz anlamlanm kavramada kritik bir pozisyonda­
dir. Bu i§lev, Pavlovyan ko§ullanma da denen ( Ivan Pavlov'un bu 
ogrenme mekanizmalanm ayd1nlatmadaki katk1larmdan dolay1) 
klasik ko§ullanma ya da korku ko§ullanmas1 teknikleri kullam-

1 

larak 'i'.ah§ilabilir. Kapnmah klasik ko§ullanmada, denek bir ses 
ya da I§Ik gibi notr bir uyarana maruz birakihr (NU) . Bu uyaran, 
ayaga verilen §Ok tarz1 rahats1z edici ba§ka bir uyaranm (KU-ko­
§Ullu uyaran) gelmesi ile son bulur. KU geldiginde herhangi bir 
ko§ullanmaya gerek yoktur, 'i'.iinkii uyaranm kendisi zaten olum­
suz duygulamm yaratmaktadir. Bu iki uyaranh denemeler iist 
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G.ste tekrar edildiginde, NU da olumsuz 6zellikler kazanmaya 
ba§lar ve ardmdan tek ba§ma sunulsa bile bir "ko§ullanma ya­
mh"nm olu§masma neden olur. Kemirgenlerde bu yamt donma 
davram§mI (hayvan hareketsiz, kalakahr. ) ,  otonom sinir sistemi 
aktivitesinde degi§iklikleri, stres hormonlarmm sahmm1m (stres 
yamh baglammda tarh§1ld1g1 gibi) , analjeziyi ve reflekslerin ko­
layla§hnlmasm1 (olduk\a kolay irkilirler) i\erir. Daha sonra, eger 
NU tekrar tekrar tek ba§ma sunulursa, bu ko§ullanmt§ yamtlar 
bastmlabilir ya da en azmdan buyG.k 61\tide azaltdabilir, buna 
"sonme" ad1 verilir. Ba§ka bir deyi§le, hayvan NU'nun arhk kor­
kutucu olmad1gm1 ogrenir. 

�ekil 5.5 insan amigdalas1. Bu koronal kesitte, sol hemisferin amigdalas1 

(dikdortgenle gosterilrni§tir) , alt boliimlerini §ematik olarak ortaya c;1karmak 

ic;in solda geni§letilmi§tir. Sagdaki beyin, yiiksek c;oziiniirliiklii kesitin yakla§tk 

olarak yerini gosterrnektedir. 

Pek \Ok subkortikal alan gibi, amigdala da yuksek oranda 
heterojendir (§ekil 5.5) ve hatta "korteksvari" denebilecek butun 
bir sektore bile sahiptir. Bu durum, sahip oldugu farkh ho.e­
re tabakalarmdan dolay1 degil , baglanhsalhk deseni yuziinden 
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boyledir. Lateralden ve bazolatera1 amiqdala denen daha inferiyor 
sektorlerden pkan yolaklar neredeyse kortekse kadar ula§irlar ve 
baglantilarm <;:ogu <;:ift yonhidur (�ekil 5.6a) . Burada tartl§acag1-
m1z bir diger bile§en daha merkezi bir konumda olan ve basit<;:e 
merkez amiqdala dedigimiz yerdir. Merkez amigdala, kalitatif ola­
rak farkh bir pkh yolag1 (ing. output pathway) grubuna sahiptir 
(�ekil 5 .6b) . Tahmin edilebilecegi uzere bu iki amigdala bOlgesi 
i§levsel olarak da birbirlerinden olduk<;:a farkhd1r. 

A B 
Basolateral Central 
amygdala amygdala 

it it 
Cortex Subcortex/ 

brainstem 

�eldl 5.6 Arnigdalanm anatomik baglanh desenleri. (A) Bazolateral arnigdala 

korteksin �ogu ile gii�lii bir §ekilde baglantihd1r, ancak baz1 baglanhlar nis-

peten zay1ft1r (lateral prefrontal korteks ile olanlar gibi) .  Bazolateral arnigdala 

aynca subkortikal alanlarla da baglantihd1r (gosterilmemi§tir) .  (B) Merkez 

amigdala, alt-korteks ve beyin sap1 ile yogun bir §ekilde birbirine bagh olan 

�ok farkh bir baglantl rnodeline sahiptir. Bazolateral amigdala, singulat kor-

teks gibi korteksten de baz1 baglantilar ahr (gosterilmemi§tir) .  

Bazolateral amigdala duyusal uyaranlar i<;:in bir kap1 go­
revi gorur. Hem ko§ullu hem ko§ulsuz uyaranm giri§ine izin 
vererek, i§itsel, gorsel ve somatosensoriyel bilgilere ait sinyalleri 
ahr. Aslmda bu iki tip uyaramn <;:ak1§mas1 bu bolgenin bu ikisi 
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arasmda -ornegin l§Ik ve ayaga verilen §Ok-, baglanblar olu§tur­
masm1 saglar. Yani, bazolateral amigdala ka�mma davram§mm 
ogrenilmesinde kritik bir alandir. Peki, biz bunu nas1l biliyoruz? 
Oncelikle, lezyon olu§turulmas1 ya da genel olarak bu alt alanm 
etkisizle§tirilmesi bu baglantilarm kurulmasm1 engellemektedir. 
Fakat, bu tarz �ah§malarla kritik lokasyonu haritalandirmak ko­
lay degildir. <;unkil, dokunun pkanlmas1 genellikle �evredeki gri 
i:naddeyi de hasarlar ve hasarm miktanm bilmek de zordur. ikin­
ci olarak, bazolateral amigdalada KU'nun sebep oldugu hucresel 
yamtlar, NU ile e§lendikten sonra degi§mektedir. Onceleri , huc­
relerin KU'ya olu§turdugu ufak yamt ko§ullanma ile artm1§br. 
Bu durum, KU-NU e§lemesinin ogrenilmesinin noral kar§1hg1 
olarak yorumlanmi§hr ($ekil 5.7) . O�uncil olarak, modern gene­
tik teknikleri kullanan guncel �ah§malar, bazolateral amigdala­
daki plastisitenin kapnmanm ogrenilmesi i�in gerekli oldugunu 
gostermi§tir. Son olarak da lateral amigdalaya giren duyusal uya­
ranlar tamamen bloke edildiginde kapnma ko§ullanmas1 engel­
lenebilmektedir. 

0 

Before learning 

100 ms 0 

Alter learning 

100 ms 0 

Post-extinction 

lOO ms 

�ekil 5.7 Ogrenme oncesi, ogrenme sonras1 ve sonme sonras1 ka'i=mma ko§ul­

lanmas1 ve amigdala hucre yamtlan. Ko§ullanmanm ardmdan, ko§ullu uyaran 

(ornegin bir ses) tarafmdan ortaya �1kanlan tepkiler gu'i=lenir (ani yiikseli§lerle 

gosterilmi§tir) . Ses ve §Ok arasmdaki ili§ki kesildikten soma (sonme ad1 verilen 

bir sure'i=; bkz . 10. Bolum) ,  hilcre yamtlan tekrar azahr. 
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$imdi merkez amigdalayr ele alahm. Bu bolge, viicudu 
etkileyen ve "duygusal tepkiler" olarak adlandmlan ko§ullu ya­
mtlarm olu§turulmasmda kilit bir rol oynar. Merkez amigdala 
bunu nasrl ba§anr? Vucut uzerindeki etkisi ,  otonomik ve iskele­
to-motor yamtlar uzerinde daha dogrudan etkisi olan bolgelerle 
yaphgr anatomik projeksiyonlara baghdrr ($ekil 5 .6b) . Ornegin, 
merkez amigdala, 3. Bolumde gordugumiiz gibi, hayvanm hem 
pasif (oldugu yerde donma gibi) hem de aktif (uzakla§mak gibi) 
savunma davram§larma katkrda bulunan PAG ile baglanh yapar. 
Aynca otonom sistem aktivasyonuna katkrda bulundugunu gor­
dugumuz hipotalamusla da baglantisr vardrr. Beyin sapmm diger 
k1s1mlarma yaprlan projeksiyonlar ise, irkilme refleksine yol a<;an 
motor yamtlan gii<;lendirir. 

Merkez amigdala beynin buyiik boliimunde norotransmi­
terlerin miktarlanm ve dag1hmlanm degi§tirerek aym zamanda 
ko§ullanma yamtlarma katkr saglar ve bunu da norotransmitter 
fabrikasr gibi olan beyin sapr <;ekirdeklerine dogru olan projeksi­
yonlar arac1hg1yla yapar (2. ve 3. BolUm) . Kii<;iik olmalarma rag­
men, bu kimyasal uriinler beyinde olduk<;a geni§ ve yaygm bir 
§ekilde dagrhr, boylece yurumekte olan i§levler uzerinde buyuk 
bir etkisi vardrr. 

Beyindeki noronlarm tUm norotransmitterlere e§it dere­
cede duyarh olmad1gm1, bunun yerine uzerlerindeki reseptor­
lere bagh olarak bazrlanm tercih ettiklerini akrlda tutmak gere­
kir (reseptorler, norotransmitterlerin baglanabildigi ve boylece 
noronlar arasmdaki ileti§imi kurduklan kaprlardrr. ) .  Bu nedenle, 
beyinde norotransmitterlerin kimyasal sahmmr, noronal i§levler 
uzerinde, yaygm lif aglarmm baglantrlarmdan daha se<;ici bir et­
kiye sahip olabilir. 

Merkez amigdalanm beyin sapmdaki hedef noktalarm­
dan biri guzel bir ornektir. Bu bolgeye "lokus koruleus" denir 
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(tam anlam1 ile "mavi nokta" , insan dokularmda bulunan me­
lanin pigmentinin renginden dolay1) ve bir norotransmitter olan 
norepinefrini sentezler. Amigdaladan ba§ka baglantilan da olan 
lokus koruleus, gorece kii\iiktur, 50.ooo'den az norona sahiptir 
(beyindeki 85 milyar fazla noronun sadece minik bir par\as1) . 
Kii\tik boyutlarma ragmen, lifleri hem subkorteks hem de kor­
teks boyunca geni§ bir alana yayild1g1 i�in biiyiik bir etki yara­
tir. Diger norotranmitterler gibi norepinefrin de dtizenleyici bir 
madde olarak onemlidir. Eksitator ya da inhibitor direkt etkiler 
yaratmaktan ziyade, diger hiicresel ileti§imler (norotransmitterin 
tipine bagh olarak) tarafmdan olu§turulmu§ etkileri yukan ya 
da a§ag1 \eker. Yiiksek ses gibi, dikkat \eken ve ytikseltici uya­
ranlar, pek \Ok kortikal ve subkortikal hedef alanda norepinef­
rinin sahmmm1 saglayarak, kolus koruleusta bir dizi aktivasyon 
olu§turmada olduk\a etkilidir. Bu yiizden ara§hrmac1lar, lokus 
koruleusun, adrenal bezin beyin analogu gibi i§lev gosterdigini, 
motivasyonla ilgili uyaranlann i§lenmesini arbrd1gm1 ve beyni 
potansiyel tehditle ba§a \Ikmaya hazirlad1gm1 one siirmii§lerdir. 

Dikkat \ekici bir §ekilde, merkez amigdala sadece lokus 
koruleusu degil, dopamin, serotonin ve asetilkolin norotransmit­
terlerini iireten diger baz1 beyin sap1 bolgelerini de hedef ahr. 8 Bu 
yiizden, merkez amigdalay1 harekete ge\iren ko§ullu uyaranlar, 
birden fazla beyin sap1 bolgesi iizerindeki etkileri sebebiyle sinyal 
i§lemeyi beyin genelinde etkiler. 

Ko§ulsuz bir uyaranla e§le§tirilerek ve duygusal bir anlam 
kazanarak, bir zamanlar notr olan bir uyaran, -ideal durumda-, 
viicuda ve beyne ya§anan zorlukla ba§a \Ikabilmek i\in harekete 
ge\me yetenegi kazandmr (�ekil 5 . 8 ) . Aym zamanda, bu sistem­
deki i§lev bozukluklarmm anksiyete gibi ruhsal bozukluklara 
katklSl oldugunun dii§iiniilmesi §a§irhc1 degildir. 
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�ekil 5.8 Merkez amigdala hedefleri ve ili§kili baz1 fizyolojik degi§iklikler. 

Kaynak: Pessoa (2018a) ve Davis'ten (1992) esinlenilmi§tir. 

SM isimli hastaya donersek, korku duygusunu hayatm­
da ilk defa 4o'h ya§larmda ya§aIDI§tL C0

2 
solumaSl deneyinden 

once, onun gibi hastalann korkuyu ya hi\ ya da \Ok az hissettik­
leri dii§iiniihiyordu. Aslmda, SM gibi vakalar ve ka\mma ko§ul­
lanmasma amigdalanm katklSlm ara§hran geni§ bilimsel litera­
tiir, amigdalanm korku merkezi olduguna dair olduk\a saglam 
bir baki§ a\lSl olu§tUrmU§tU. Peki, SM co

2 
soludugunda korku 

duygusunu nasil hissetmi§ti? Korkunun pek \Ok \e§idi vardir, sa­
dece bir tane degil. Karbondioksitin varhgma duyarh olan kemo­
reseptorlerin beyin sapma bagh olan duyusal yolaklan devreye 
sokmas1 karbondioksit gazm1 benzersiz kilar. Ba§ka bir deyi§le, 
CO ;ye bagh korku duygusu amigdala di§mdaki devrelere bagh­
d1r. $u anda en olas1 senaryo, iist beyin sapmdaki PAG'1 i§aret et­
mektedir (a§m CO,'nin korkuya neden olmas1 belki de \Ok §a§1r­
hCI degildir. Sonu\ta, CO,'nin yukselmesi akciger yetersizligi ya 
da ortamdaki oksijenin azalmas1 nedeniyle oksijen seviyelerinin 
dii§tiigiinii gosterir) . 

Daha genel olarak, amigdala korku ile ilgili ogrenmelerde 
onemli oldugu kadar, bunu i\in kritik olan tek bolge de degildir.9 
Gen;ekten de korku ko§ullanmasmm ba§ta dii§iinuldugunden 
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daha geni§ ve daha karma§Ik bir devreyi i�erdigi goril§il giderek 
daha fazla takdir gormektedir. Ornegin, talamus ve korteks gibi 
bolgeler ka\:mma ko§ullanmasr sirasmda degi§ikliklere (plastisite 
olarak da adlandmhr) ugrar ve ko§ullu uyaranlara olu§an yamt­
larm artmasma katkrda bulunur. Bu bolgelerin kahhmr olmadan 
-ornegin, deneysel olarak etkisiz hale getirilirlerse- ogrenme su­
red tehlikeye girer. 

HER §EYiN OTO MASYONU 

199o'lara kadar amigdala fizyolojisi ilzerine yaprlan \:ah§malar 
hayvanlarda yap1lan invazif kay1tlamalara dayamyordu. Fonksi­
yonel manyetik rezonans gorilntillemenin (fMRG) geli§imi dev­
rim niteligindeydi ve tilm insan beyninin aktivitesinin gilvenli 
bir §ekilde kaydedilmesine olanak saghyordu- kahhmc1lar, s1kr­
§Ik ve gurultulu bir tilpiln i\:inde kafalanm oynatmadan 30-60 
dakika, ya da daha fazla, durabildikleri silrece! MRG dhazlarmm 
ara§hrma ya da klinik olmayan ama\:lar i\:in saglad1g1 olanaklar, 
ara§hrmacrlara, temel alg1 mekanizmalarmdan ahlaki yarg1lara 
kadar her tilrlu zihinsel fenomeni irdeleyebilmenin kaprlanm 
a\:h. 

Bu baglamda, ara§hrmac1lar amigdalay1 ara§hrmaya he­
vesliydiler. MRG taraylClsmm i\:i \:Ok k1s1th bir ortam olmasma 
ragmen, katihmcrlara gorilntuler gostermek ve bir dugmeye ba­
sarak basit yamtlar toplamak kolaydir. Sinirbilimdler, insanlar 
duygusal i\:erikli bir gorilntil izlediklerinde amigdalanm yamt 
olu§turacagm1 on gormil§lerdi . "Duygu algilamayi" \:ah§abilmek 
i\:in, sakatlanma, kazalar ve tiksinti uyandiran kusmuk ya da d1§­
k1 gorilntuleri kullanmak h1zhca benimsendi. Diger bolgelerle 
birlikte amigdalanm notr gorilntulere oranla duygu-yuklu uya-
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ranlara daha gil'rhi yamtlar urettigi gosterilmi§ti . Ara§hrmac1lar, 
aynca deneklerin korku, ofke, §a§kmhk, igrenme ve mutluluk ifa­
deleri de dahil olmak uzere yuz ifadelerinin resimlerini gorduk­
lerinde verdikleri yamtlan da incelediler. Ornegin, ara§hrmac1lar 
korkmu§ yuzlere verilen tepkilerin, bu goruntuler apk'ra duygu 
uyandmo olmasa bile notr olanlardan daha gil'rlil oldugunu bul­
dular. Bir kez daha amigdalamn korkuya "ayarh" oldugunu be­
lirttiler (amigdala, notr yuzlerin yam s1ra mutlu bir ifadeye sahip 
olanlar da dahil olmak uzere her turlu yliz goruntusune gu'rlu bir 
§ekilde yamt olu§turur) .  

<;:arplCl bir §ekilde, urkutucu yuzler saliselerle yamp 
sondugunde bile gil'rlu yamtlarm olu§tugu izlenmi§ti (saniye­
nin yakla§ik 1/3o'u kadar sureyle sunulmu§tur) .  Aslmda, korku 
dolu bir yuzu kisaca gosterip ardmdan notr bir yuzun resmini 
gosterirseniz , kahhmolar aslmda ilkini ka'rmyor ve sadece notr 
yuzu gorduklerini bildiriyorlardi. Bunun gibi durumlarda ikin­
ci uyaran ilkini "maskeliyor" deniyordu. Peki beyinde o esnada 
neler oluyordu? Kahhmcmm fiziksel olarak oncelikle korkmu§ 
yuz gorilntusii ile uyanld1gm1 yans1tacak §ekilde bir yamt olu§­
turuyor mu? Ba§ka bir deyi§le, ki§i birinci yuzun gosterildiginin 
apk'ra farkmda olmasa bile beyin uyaram kaydediyor muydu? Bu 
durum, her turlu "onceleme etkisi" (ing. priming effect) ile 'rah­
§an psikologlar i'rin olduk'ra harika olacakhr (Haz1rlama etkileri 
her turlii §ekil ve boyutta olabilir. Ornegin, "hem§ire" kelimesi 
ile oncelenmi§ (ing. primed) , haz1rlanm1§ bir kahhmo, "doktor" 
gibi anlamsal olarak bununla ili§kili ba§ka bir kelimeye daha 
h1zh tepki verecektir) . Ara§hrmac1larm, kahhmc1larm farkmda 
olmad1g1 durumlarda bile amigdalanm verdigi yamtlan gormesi 
heyecan yaratmi§h. 

Bu tarz 'rah§malar amigdalamn yamtlarmm otomatik su­
re'rler oldugu gorii§ilnii dogurmu§tur: bir ki§i bir uyarana dikkat 
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etse de etmese de ve hatta ki§i bunun farkmda olmasa da ureti­
lir. Dikkatin bu noktadaki rolUnu belirlemek ii;:in, ara§hrmacilar 
gorme bilimcilerin dikkatin tahsis edilmesini ve kullamlmasm1 
manipule etmek ii;:in tertip ettikleri prosedurlerden yararlandilar. 
Ornegin, bir kahhmc1ya ekranm solunda ve sagmda harf s1ra­
lan gosterildigi esnada ortadaki bir arhya odaklanmas1 istenir. 
Eger odev sadece sol tarafta X harfinin belirip belirmedigini tes­
pit etmekse, ki§iler dogal olarak mumkun oldugu kadar bu ak1-
§a odaklamr. Bu durumda ara§tlrmac1lar, soldaki akt§l "dikkat 
edilen" ve sagdakini de "dikkat edilmeyen" olarak adlandmrlar. 
Sinirbilimciler, korku ifadesi ta§iyan ytizlerin bilerek dikkat edil­
mese bile daha gu\lti i§lemlendigini bulmu§lardir (Ki§inin goz­
lerini apki;:a hareket ettirmeden dikkat odagm1 degi§tirmesinin 
mumkun oldugunu u!lutmaym. On dokuzuncu yuzy1l fiziki;:isi 
ve fizyolog Hermann von Helmholtz, bir ki§inin birini izledigini 
belli etmemek ii;:in dikkat etmek ile bak1§ yonu arasmdaki aynm1 
kulland1gm1 tammlam1§hr. Helmholtz, sadece termodinamigin 
temelleri ile degil, aym zaman da gozun ve gorme teorilerinin 
matematigi ile de ilgilenmi§tir. ) 

Maskeleme ve dikkat manipulasyonu sonui;:lan, meslek­
ta§Im Ralph Adolphs ve benim "standart hipotez" olarak adlan­
dird1g1m1z §eyi ortaya \1kard1: Duygusal uyararilar oncelikle bu i§ 
ii;:in tahsis edilmi§ amigdala merkezli, otomatik, suratli ve buytik 
oranda bilini;:li farkmdal1ktan bag1ms1z \ah§an moduler bir sistem 
tarafmdan i§lenir. Dahas1, bu sistemdeki herhangi bir bozuklugun 
fobilerin, duygudurum bozukluklarmm ve travma sonras1 stres 
bozuklugunun altmda yatt1g1 onerilmektedir. Genel olarak, bu, 
zihin saghgma odaklanm1§ temel ara§hrmalan ve de uygulamal1 
\alI§malan etkileyen i;:ok etkili bir teorik \eri;:eve olmu§tu. 

2ooo'lerin ba§lannda, kendi norogoruntUleme \ah§ma­
lanm "otomatikligin" ne anlama geldigini anlamaya odaklandi. 
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Psikoloji alanmda, bu terminolojinin kullamm1 s1khkla zahmet­
siz ,  bilin\dl§l, istemsiz ya da muhtemelen zorunlu olarak nite­
lenen i§levler i\in kullamlmaktadir. Bu genel tammlama farkh 
i§lemlemeleri i\eren olaylan tek bir teorik \er�eve i�inde gorme­
mize olanak sagladi . Bu �e§itli olaylar arasmda, dikkat �eken gor­
sel uyaranm tespit edilmesi, iyi ogrenilmi§ bili§sel ya da alg1sal 
motor yetiler ve hatta sosyal bilgi i§lemenin baz1 formlan ("Bu 
ki§i beyaz m1, siyahi mi?") say1labilir. Fakat, otomatikligin ispa­
tmm olduk�a kaygan bir zemin oldugu kamtlandi. Sezgisel bir 
fikir olan gorsel "onset"lerin (bir harfin ekranda belirmesi gibi) 
dikkati otomatik olarak yakalamas1 buna iyi bir ornektir. ilk \a­
h§malar, ani ve goze �arpan gorsel uyaranlann istemsiz olarak 
kaydedildigini one siirmesine ragmen, sonraki deneyler bunun 
boyle olmad1gm1 ortaya koyarak, bir fenomenin ba§lang1\ta oto­
matik oldugunu bildiren ve daha sonra daha derinlemesine de­
neysel incelemelerde aksini ke§feden yaygm bir modeli gosterdi. 
Peki neden? Eger bir deney, bir ko§ulu \Ok zorlayic1 hale getirerek 
dikkati etkili bir §ekilde "�ekerse", ki§inin diger §eyleri ( ani bir 
gorsel "onset" olsa bile) i§lemleme yetenegi hemen hemen yok 
olur- tipk1 bir siiriiciiniin telefonuyla me§gulken goril§ alanm­
dan ge\en bir yayay1 ka\irmas1 gibi. 

Aym durumu duygu yuklii uyaranlarm algilanmasmda da 
ke§fettik. Benim laboratuvanmda ve sonrasmda da Brown Oni­
versitesi'nde ger�ekle§en bir dizi \ah§mada, dikkat onu tiiketen, 
ger\ekten ugra§hnc1 bir odev tarafmdan zorland1gmda, dikkatin 
verilmedigi diger uyaranlar duygusal i�erige dayah, tespit edilebi­
lir bir fark yaratm1yor (korku dolu bir yilziln daha gii�lii bir yamt 
ilretmesi gibi) . Diinya \apmda ba§ka laboratuvarlar da benzer 
sonu�lar buldular. Boylece, duygu yiiklii uyaranm notr olanlara 
oranla daha fazla tesiri olmasma ragmen, "her ne olursa olsun" 
i§lemlenmek i�in o kadar da gii�lii olmad1g1 anla§1ldi. 
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Gorsel farkmdahga geri donelim. Ara§brmac1lar uzun 
sure bellegi incelemenin \e§itli yollan uzerinde kafa yormu§ ve 
katihmcilan sorgulamak i\in kullamlan sorularm verdikleri ya­
mtlan nas1I etkiledigini merak etmi§lerdir. Ornegin, bir ki§i daha 
once gosterilen bir karh "hahrlay1p hahrlamad1gm1" ,  bu kart 
hakkmda ne kadar emin hissettiklerine ve deneycinin niyetini 
nas1I degerlendirdiklerine bagh olarak soyleyebilir. Belki deney­
ciler bizim sadece tamamen emin oldugumuzda "evet" yamtm1 
vermemizi istiyorlardir, ya da belki de birisi karars1z ya da 3.§ina­
hk hissettiginde de sorun yoktur. Ara§tlrmanlar, bu yamt kriteri 
problemi ile kar§l kar§iya kald1klarmda (hangi noktada kahhmc1 
"evet" diyor?) , bu etkeni de hesaba katarak, bellek yetilerini ol\e­
cek bir yontem aray1§ma girdiler. Aym durum gorsel farkmdahk 
\ah§malannda da soz konusudur. Daha once bahsedilen maske­
leme prosedurunde katihmcilara taray1c1dan \tktiklarmda, orne­
gin, korku dolu bir yuz goriip gormedikleri sorulmu§tu. Fakat 
kahhmc1lar "evet ya da hayir" dedikleri noktay1 tayin etmeliler? 
Kendim pek \Ok maskeleme \ah§mas1 yilruttugum i\in, soyleye­
bilirim ki, arka arkaya iki uyaran gosterildiginde, biraz uyumsuz, 
gurultiilu bir durum ortaya \ikiyor (once gelen notr bir yuz , bir 
digei: notr yuz ile maskelense bile) .  Laboratuvanmda maskeleme 
paradigmas1 kullanarak fonksiyonel MRG \ah§malan ger\ekle§­
tirdigimizde, bellek ara§hrmalarmda kullamlan, katihmcmm 
dogal bir egilimi sonucu "evet'' demesi ya da dememesini (yamt 
kriteri) hesaba katan yakla§imm aymsm1 benimsedik. Bu meto­
doloji ile duygu yuklu uyaranlarm bilin\dl§l i§lemlendigine dair 
bir kamt bulamadik. 1° Sonu\ olarak, alanyazmm derinlemesine 
bir analizine dayanarak, Ralph Adolphs ve hen, gayet \ekici ol­
masma ragmen "standart hipotezin" makul olmad1gm1 onerdik. 

Otomatik olmamasma ragmen, duygu yuklu uyaranlarm 
gorse! olarak i§lemlenmesi olduk\a ilgi \ekiciydi. Gorse! nitelik-
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leri i§leyen temporal ve oksipital korteksteki bolgeler duygusal 
uyaranlarla giif;lu bir §ekilde baglanhhydi. Yani ,  beyin duygusal 
olarak anlam ta§iyan gorsel i�erigi i§lemlediginde gorme korteksi 
daha aktif yamt olu§turuyor. Bu durum, duygusal i�erik ta§1d1-
gmda uyaramn "sesinin a�1lmas1" gibi gorme korteksinin pek �ok 
alam buna tepki verir. Benim laboratuvanmda yap1lan bir ph§­
mada, MRG cihazmm i�indeki insanlara kisa, h1zh, yamp sonen 
gorsellerden olu§an klipler izletilmi§ti (Lim, Padmala, and Pessoa 
2009) . Bu kliplerde insan yiizlerinin arkasmdan gosterilen ya bir 
ev ya da bir gokdelen resmi vardi. Kahhmolardan bu ikisinden 
hangisini gordugunu tayin etmeleri istendi -bu odev s:ok zordu 
�unku hem gosterilen yuze hem de arkasmdan gelen bina resmi­
ne dikkat etmeleri gerekiyordu. Fakat bizim bu deneyimizde bir 
kilit nokta vardi. Klipleri izlemeden once, kahhmolann yansma 
gokdelen resimleri gosterilirken ufak elektro §Oklar verildi, ama 
ev resimleri gosterildiginde bu §Oklar gelmedi. Tam tersi §ekilde 
de kahhmolarm diger yans1 aym ufak elektro §Oklarla e§lenmi§ 
ev resimlerine baktdar, ama gokdelen resimleri geldigi esnada 
bunu tecrube etmediler. Bu bir klasik ko§ullanma ornegiydi ve 
tabii ki, 6ncesinde notr olan bir uyaran, can s1kio olan uyaranm 
(§ok) ta§1d1g1 duygusal anlam ile bagda§la§hnlmi§h. <;:1khlar: 
Oncesinde gokdelenlerle ko§ullanml§ olan kahhmc1lar, deneyde 
onlan daha iyi tespit ettiler ve tersi §ekilde evler ile ko§ullanan 
kahhmc1lar da evleri gokdelenlerden daha iyi tespit ettiler. Her 
durumda, gorme korteksinin yamtlan ko§ullanm1§ uyaran ( ev ya 
da gokdelen) i�in daha gu�lu olmu§tu. Bu <;:ah§ma algmm hi<;: de 
pasif olmad1gm1 gostermektedir. Daha ziyade, nesnelerin onemi­
ni kavramay1 ve nas1l i§lendiklerini belirlemeyi i�erir. Gorme asla 
notr degildir -her zaman bir anlama gebedir.11 
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KORKU MiYOPLUGU 

Ge\mi§ y1llarda, amigdala uzerine yapdan ara§tirmalar o kadar 
\Ok korku, korku ve korku uzerineydi ki, ara§tirmac1lar, bu du­
rumu, klasik korku ko§ullanmas1 \ah§malarmm buyiik ba§ans1 
tarafmdan ii.retilmi§ geni§ bir kapsama at gozlugu ile bakmak 
olarak adlandirmaya ba§lad1lar. Yine de korku-merkezli amigda­
la gorii.§iinii.n bir guncellemeye ihtiyac1 var. Ka\mma ogrenmesi­
ne katk1 veren aym noronlar ve devreler, aym zamanda, odullere 
de yamt olu§turur ve yiyecek ve seks ile ilgili uyaranlan i\eren 
olumlu ogelerle olu§turulan ko§ullanmay1 destekler. Daha genel 
olarak, bolge bir\ok i§leve katk1 saglad1gmdan, savunma davra­
m§larmm organize edilmesi ugrunda sadece tehditlerin i§aret 
edilmesine odaklanmak son derece dar gorii.§lii. bir baki§ aps1-
d1r.12 

Derinlemesine analiz i\in bilqinin se(ilmesi, etkin bir og­
renme ve muhtemelen bir\ok diger davram§m i\in \6zumlenme­
si gereken ana problemdir. Sinir sistemi gibi surekli farkh girdiler 
alan, smirh kapasiteli bir bilgi i§leme sistemi, sistemin hedefleri 
a\1smdan en onemli girdileri Se\erek i§lemek ii.zere nas1l tasarla­
nabilir? Amigdala bu sorunun \6zii.mii.ne yakmdan katki sagla­
makta gibi gorii.nmektedir. Ba§ka bir deyi§le, bu bolge se(ici bilqi 
i§leme i§iyle ilgilenmektedir. Bu geni§ baki§ apsma gore, amigdala 
bir "duygusal yap1" degildir. Bu bolgenin baz1 i§levleri bu gorii.§ 
kullamlarak a\1klanabilse de saglad1g1 katkilar bunun \Ok daha 
otesine uzamr ve dikkat i§levlerini, hatta karar verme mekaniz­
malanm bile i\erir (bkz . 7. Bolii.m) . '3 

Rhesus maymunlannm s1v1 bir odulu "biriktirmek" ile za­
ten birikmi§ olan odulu hemen "harcamak" arasmda se\im yap­
tig1 bir \ah§may1 ele alahm. Bir denemede, maymunlar ya odulii. 
gelecek i\in saklayabilir, bu durumda bir miktar faiz de eklenir 
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ya da maymunlar biriken s1Vly1 tuketebilir. Davram§sal olarak 
maymunlar, arka arkaya gelen biriktirme odevleri boyunca biri­
ken odulleri takip etmi§ ve se�imlerini bu bilgiye dayand1rarak 
yapm1§lardi. Dikkat �ekici bir §ekilde, bazolateral amigdalada­
ki noronlarm aktivitesi, maymunlarm davram§sal eylemlerini 
-tasarruf etmek veya harcamak- ongormu§tti. Bu ve ba§ka �ah§­
malar, amigdalanm en azmdan baz1 basit "ekonomik se\imleri" 
kodlad1gma ve aslmda daha genel olarak karar vermeye katk1da 
bulunduguna dair ikna edici kamtlar sunmaktadir. Ornegin, 
insanlarda yap1lan bir fonksiyonel MRG �ah§mas1, amigdalada 
61\ulen aktivitenin kahhmcmm tasarruf planlannm degerini, bu 
tasarruf hedefi ger\ekle§meden iki dakika oncesine kadar tah­
min etmek i\in kullamlabilmi§ti . Amigdalanm ileriye yonelik 
ekonomik tasarruf stratejilerinin olu§turulmas1 ve ytirutulmesi 
de dahil olmak uzere planlara nas1l katkida bulundugunu ortaya 
pkaran ve giderek buyuyen bir literatur bulunmaktadir. 

ilkel bir "korku modulu" olarak amigdala kavram1 buraya 
kadarml§. 

MOTiVASYONU D EVREYE S OKMAK 

James Olds bir pazar sabah1, ogrencisi ile ertesi gun uygulayacak­
lan deney i\in her §ey hazir ml diye bakmak uzere laboratuvara 
gitti. 14 Bir Sl\am a\1k alan testine koydu, uyanc1 elektrodu takh 
ve elinde tuttugu bir dugmeye basarak saniyenin dortte biri kadar 
suren 60-hertz (Hz) sinus dalgalan §eklinde elektriksel uyanmlar 
verdi. St\an, sanki uyanlmay1 sevmi§ gibi, a�1k alanda son §Okun 
verildigi alana geri donmeye devam ediyordu. Olds'un daha son­
ra onu insan yerine koyarak yaphg1 tasvirde, Sl\an '"Az once ne 
yaphg1m1 bilmiyorum, ama her neyse, bunu tekrar yapmak isti-
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yorum' der gibiydi" demi§ti . Olds az once, "odul sistemini" -sinir­
bilimcilerin bu sonu�lan tammlad1g1 ilzere- ke§fetmi§ti . 

Olds "odiil" s:ah§may1 planlamami§tI ve bulgular tama­
men §ans eseri ortaya s:1km1§tI. 0 donemlerde, pek s:ok ara§hr­
mac1 birkas: y1l once ke§fedilen, uyamkhk ha.Ii is:in kritik olan, be­
yin sapmdaki "aktive edici sistem" ile ilgileniyorlardi . Sonradan 
anlahld1g1 iizere, aslmda Olds'u bu beklenmeyen ke§fe gotiiren 
amas:s1z yakla§1m1yd1 (elektriksel uyanm1 hedeften sapti . ) .  An­
cak, elektriksel uyanmm etkilerinin, potansiyel kan§ikhklardan 
ziyade odul mekanizmalan ile kesin olarak ili§kilendirilmesinde 
kendisinin biiyuk pay1 olmasma ragmen ogrencisi Peter Mil­
ner'in katklSl da az1msanmayacak derecedeydi. Olds ve Milner 
tarafmdan 1954'te yay1mlanan s:ah§ma, motivasyon alamnda­
ki s:ah§malann patlamasma yol as:ti. Bu alan, hayvanlann nas1l 
odiil arayi§mda olduklanm anlamaya odaklanmI§h. Hayvanlarm 
tercihleri neler, belirli iiriinlere ne kadar deger atfediyorlar ve bir 
odiilii elde edebilmek adma ne kadar s:aba sarfetmeye niyetliler? 

Olds ve Milner tarafmdan uygulanan en akilhca manipil­
lasyon hayvanm "kendini uyarmasma" izin vermekti ( $ekil 5. 9) . 14 

S1s:an bir kutunun is:ine konuluyordu. Kutunun is:indeki bir pe­
dala bastigmda beynindeki bir yap1y1 uyarmas1 is:in yerle§tirilen 
bir elektrot ile serbests:e dola§masma izin veriliyordu. ilk elekt­
riksel uyanmm arkasmdan, s1s:an hevesle aranmaya ba§hyordu. 
Kutunun her k6§esini kokluyordu ve is:erideki nesneleri ittiri­
yordu, ta ki kazara pedala ikinci kez basana kadar . . .  ikinci ya da 
us:uncii basmadan sonra, dola§may1 birakiyor; ardmdan saniyede 
bir veya iki kez pedala bas1yordu. Yani, hayvanlar uyanm veren 
kola basarak kendilerini uyarmay1 hizhca ogreniyorlardi. Elekt­
rotlar, bu davram§a yol as:acak en giivenilir bolgelerden biri olan 
hipotalamusa yerle§tirildiginde, s1s:anlar saatte ortalama 2000 
kez pedala basarak kendilerini uyarm1§lard1 ve eger orta beynin 
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baz1 kmmlan uyanhrsa bu kez s1r;anlar pedala saatte 7000 kez 
basm1§lard1! Pedale basma hlZl, uyanm yerine bagh olarak biiyiik 
ol<;Ude degi§iklik gosterirken, aslmda pek r;ok alan hayvanlarm 
davram§Im etkiliyordu. Daha once yapilan bir deneyde orta ve on 
beyinde rastgele lokasyonlara 76 elektrot yerle§tirilmi§ti. 36 tane­
sinde s1r;anlar pedale basm1§h. Diger beyin bolgeleri etkisiz degil­
di fakat 11 tanesinde hayvan, ar;1kr;a, uyanmm caydmc1 oldugunu 
gosterir §ekilde pedala basmaktan kar;1yordu. 

�ekil 5.9 Belirli beyin bolgelerinin elektriksel uyanro1 (kendi kendine uyanro) 

hayvanm davram�mdan da anla�1lacag1 iizere, son derece odiillendiricidir. 

*<;N: Ai;:1k alan testi (open field test) ,  hayvan i;:ah§malannda kullamlan basit 

bir sensorimotor testtir. Test buyuki;:e, beyaz bir pleksiglas kabm ii;:inde yap1hr. 

ORTA BEYiNDEKi D O PAMiN <;E�MESi  

Baz1 maddeler, belli yiyecekler gibi dogas1 geregi i§tah ar;mdir. 
Baz1lan ba§lang1r;ta notrdur ve olumlu bir r;1kh ile ili§kilendiril­
digfrlde anlam kazamr. Ornegin, bu durum, daha once rahats1z 
edici uyaranlarm oldugu vakada tarh§ild1g1 gibi klasik ko§ullan­
ma esnasmda ve §imdi de i§tah temelinde ortaya r;1kabilir. �u 
anda anlamh olan uyaran ya da ko§ullu uyaran gelecekteki davra­
m§lan etkiler. Ko§ullu uyaran dikkat r;ekicidir, ki bu durum po-
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tansiyel olarak avantajhdir, �unku hayvam en sevdigi meyve gibi 
dogal odul kaynaklanna yakmla§tirabilir. Hayvanlar ko§ullu uya­
ram elde etmek i�in �alt§acaklardir; pedallara basacaklar ya da 
bir tekerlegin i�inde ko§acaklar. Peki bu durum neden eya§trhc1? 
Koeyullu uyaranm kendisinin aslmda dogas1 geregi odullendirici 
olmad1gm1 hattrlaym -olan ba§ka bir madde ile ili§kilendiriliyor. 
(ilgili sebeplerden dolay1, ko§ullandmlmt§ uyaranlar insanlan 
maddelerin kotuye kullammma, aym zamanda sigara gibi yasal 
maddelere de yoneltme konusunda olumsuz etkilere sahiptir. Bu 
tiir durumlarda, gorsel veya koku ipu�lan gu�lii koeyullandmlmt§ 
uyaranlar haline gelebilir. 

Nucleus accumbens 

�ekil 5.10 Akumbens �ekirdeginin insan beynindeki yakla�1k konumu. Akum­

bens striatumun ventral k1smmda yer ahr; striatum kaudat ve putameni i�erir. 

Giidulenmiey davram§lar i�in beyin bolgelerinin hangileri 
onemlidir? Striatumun a§ag1 bolumundeki bir klSlm araeyttrmala­
rm buyiik oranda ilgi odag1 olmueytur. Bu ktsma akumbens �ekir­
degi (basit�e akumbens) denmektedir. Bu �ekirdekteki noronla­
rm dendritleri dopaminin baglanmasm1 tercih eden reseptorlerle 
kaph oldugu i�in dopamin norotransmiterine olduk�a duyarh 
olan noronlardan olueyur ($ekil 5 . 10) . Amigdala gibi akumbens 
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de medyamn ilgi odag1dir: "Bag1mhhg1mzm ustesinden gelebilir 
misiniz?" ;  "Madde etkisindeki beyniniz";  "Uyu§turucudan vaz­
ge<;, kekleri se(; "Egzersizden keyif almaya programh m1y1z?" ; 
"Karbonhidratlar yeme istegini nas1l tetikleyebilir?" ; "Risk alan 
s1<;anlar, §ansm1 denemenin arkasmdaki beyin devreleri hakkm­
da ipucu veriyor. " -butun bu makale ba§hklan "akumbens" soz­
tugu The New York Times 'ta aratdd1gmda listelenmi§tir. 

198o'lerin ba§mda dopaminin motivasyon i<;in onemli ol­
dugu, odul ve peki§tire<;lerle baglantih oldugu fikri §ekillenmeye 
ba§ladi. Bu durum dopaminin bu tur i§lemleri nasd destekledigi­
ni incelemek i<;in muazzam miktarda <;ah§may1 te§vik etti. Hay­
van yeni, farkh ve odulle alakah uyaranlarla kar§tla§irsa akum­
bensteki dopamin onem kazamyordu. 3. Bolumde gordugumuz 
uzere, dopamini odulle ili§kilendirmeye yonelik giri§imlere rag­
men, norotransmitterler birden fazla i§levde yer ahr ve etkileri, 
tesir ettikleri beyin bolgesi ya da devresinin yam ma hayvanm 
davram§sal baglamma (A<; m1? Tehdit altmda m1?) gore de degi­
§ir. Sonu<; olarak "odul molekulu" diye bir §ey yoktur -bunu ne 
kadar vurgulasak azdir. 

Akumbens noronlan dopaminden kuvvetli bir §ekilde et­
kilense de bu kimyasal bu bolgede uretilmemektedir. Subtantia 
nigradan (3. Bolum) gelen baglantilar dopamini buraya bo§altir. 
Subtantia nigradaki dopamin i<;eren noronlar, orta beynin bu 
molekulu sentezleyen yan klSlmlanna (ventral tegmental alana) 
uzanan kesintisiz bir yol olu§turur. Toparlayacak olursak, bu 
"dopaminerjik orta beyin" , gudulenmi§ davram§larda anahtar rol 
oynayan anatomik yolaklann kaynag1dir. 

Akumbense ula§an orta beyin sinir lifleri, aym zamanda 
dopamin reseptorleri bakimmdan zengin striatuma yonlendi­
rilen sm1rlan keskin bir yolak arac1hg1yla striatumun superiyor 
kismm1 da (kaudat ve putameni de kapsayan) hedef almaktadir. 
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Farkh bir lif demeti de kortekse ula§maktadir, fakat bu demet 
bolgesel bir organizasyon i�inde degildir. Bunun yerine, baglantI­
lar tum kortikal kabuk boyunca ilerler, ozellikle frontal kortekste 
�ok belirginle§ir ancak aym zamanda pariyetal ve temporal kor­
tekse de (ve seyrek olarak sadece oksipital kortekse) uzamr. Bu 
orta beyinden kortekse beyaz madde projeksiyon sistemi beynin 
i§lemesi uzerinde geni§ kapsamh bir etkiye sahiptir.16 

YETERi KADAR ODUL VAR MI?  

Dopamin ve odulun i§lenmesi arasmdaki baglantr 198o'lerde \'.O­
zulmeye ba§lad1, ancak 199ide Wolfram Schultz ve meslekta§la­
n tarafmdan Science dergisinde yay1mlanan bir makale, sinirbi­
limde motivasyon ara§hrmalarmda ikinci altm \'.ag1 ba§latt1 (ilki 
1954'te Olds ve Milner tarafmdan yap1lan kendi kendini uyarma 
\'.ah§mas1yla ate§lenmi§ti . ) .  Hala devam etmekte olan bu ikinci 
dalga, odul beklenti hatasi olarak bilinen zarif bir kavram tarafm­
dan yonlendirilmektedir: beklenen ve ger\'.ekte olan oduller ara­
smdaki uyumsuzluk ve bu uyumsuzluk ile ogrenme arasmdaki 
baglanh. 

6duller ogrenmeyi uretir.17 Pavlov'un kopegi zili duyar, so­
sisi gorur ve tukuruk salgilar. Eger zil-sosis e§lemesi yeteri kadar 
tekrar edilirse, kopek yalmzca zili duyunca da tukuruk salgilar. 
Zil , sosisi ongormektedir diyebiliriz ve bu yuzden kopek tukuruk 
salgilar. Bu tip bir ogrenme olduk\'.a pasif bir §ekilde ortaya pkar. 
Sadece kopegin olay esnasmda orada bulunmas1 yeterlidir. Tam 
tersine, ogrenmenin bir ba§ka temel formu olan edimsel (ope­
rant) ogrenmede hayvamn katihm1 gerekir. 

Thorndike'm kedisi bir kafesin i\'.inde bir mandala basa­
na kadar ko§ar ve bastigmda aniden di§an pkip yemek yiyebilir. 
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(Ogrenme 'j'.ah§malarmda oncii bir isim olan Edward Thorndi­
ke, 1911 yilmda bu tiir bir ogrenmeyi tammlami§hr. ) .  Yiyecege 
ula§mak harikadir ve kedi tekrar tekrar mandala basar. Edimsel 
ogrenme katihmcmm kendi hareketini gerektirmektedir. Aksi 
takdirde odiil gelmemektedir ve ogrenme geli§mez,  hpki Olds ve 
Milner'm Sl'j'.anlarmm elektriksel uyanm1 almak i'j'.in pedale bas­
malanmn gerekmesi gibi. Gordiigiimiiz iizere hem Pavlovyan, 
hem de edimsel ogrenme "beklenti hatalan" ile ili§kilidir. 

Hangi tip bilgi ogrenme i�in faydahdir? Beklenen bir odiil 
ile ger'j'.ek bir odiil arasmdaki kaqila§hrma mekanizmas1 hayal 
edin; diyelim ki, bir fare en sevdigi yiyecek par�asm1 bekler ve 
'j'.Ok daha az ho§ bir §ey ahr ($ekil 5 .11) . Manhken §U 3 olaydan 
biri dogru olmahdir: bdul beklentiden iyidir, beklenti ile odul 
e§ittir, ya da odiil beklentiden kotiidiir. Bu noktada, kar§1la§hr­
manm, bir ogenin degeriyle ilgili oldugunu dii§iinebiliriz, tercih 
edilen lokmanm lezzeti gibi; "beklentisel deger" onceki deneyi­
me dayamr. Eger odiil beklentiden farkhysa, beklenti hatasmm 
olu§tugunu soyleriz . Bu durumun ogrenme ile ne alakas1 var? 
Eger odiil tam anlam1yla beklendigi gibi gelirse, yeni bir §ey og­
renmeyiz, boylece gelecekle ilgili beklentileri giincellemeye gerek 
yoktur. Ancak eger bir uyumsuzluk ortaya 'j'.Ikarsa, beklentileri­
mizi giincellememiz icap eder. Bir yandan, eger odiil ongoriileri­
mizden daha iyiyse, beklentilerimizi giincelleriz ve gelecek i�in 
"ptay1 daha yukan" ta§mz. Daha onemlisi, bu sefer bu odiilii 
elde etmek i�in 0 davram§a daha 'j'.Ok yoneliriz. Ote yandan, odiil 
ongoriilenden daha kotii pkarsa, bir sonraki sefer i'j'.in beklenti­
lerimize tam tersi §ekilde "daha dii§ilk deger" atfederek gilncelle­
riz ve bu davram§I tekrar etme ihtimalimiz dil§er. Bu durumda, 
beklenti hatalanm, birinin yaptig1 yanh§lar sayesinde geli§tirdigi 
bir ogrenme �e§idi oldugunu dii§ilnebiliriz . Uyumsuzluklar og­
renme silrecinin dogru yonde ilerlemesine yard1mc1 olur. Eger 
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bir beklenti uyumsuzlugu ortaya pkmazsa, davram§ta degi§iklik 
olmaz ve giincellenmez; aksi takdirde, uygun yonde guncellenir 
-i:idtile ula§mak i�in daha fazlasm1 yapmanm iyi bir fikir oldu­
gunu varsayd1g1m1zda! Aym mantik diger ogrenme �e§itlerine 
de uygulanabilir. Bir §an ogrencisi oldugunuzu hayal edin ve se­
sinizin akortsuz oldugu soylensin -diyelim ki, yanm nota daha 
ytiksek. Egzersizleri tekrar ettiginiz takdirde, alt notadan soyle­
meyi ba§armahsm1z. Tabii ki, eger istenen notay1 bulmu§samz, 
biqeyi degi§tirmenize gerek kalmaz. 

U pdate 

Reward 
matches 

prediction? 

Error 

.,._ Keep doing 
--Y,-es---,7• the same 

�ekil p1 Odul beklentisi ve ogrenme. Yalmzca bir beklenti sonu�tan farkh ol­

dugunda beklenen sonu�larm guncellenmesi gerekir. Aksi takdirde, davram§ta 

herhangi bir degi§iklik gerekmez. 

Schultz ve meslekta§lan tarafmdan yap1lan �ah§manm 
ortaya koydugu §ey, striatumdaki dopamin i�eren noronlarm ya­
mtmm kendi ba§ma bir i:idul i�in degil, bir i:idiil beklenti hatas1 
durumda olu§tuguydu. Ni:ironlar bir odiil elde edildiginde daha 
gti�lii bir §ekilde ate§lenmez, bunun yerine ger�ek i:idul ile hay­
vanm i:inceki denemelere dayanarak bekledigi i:idul arasmda bir 
uyumsuzluk varsa yamt verirler. Ger�ek odiil, ongoriilen odiil­
den daha biiyukse ate§leme artar ya da beklenenden daha ku�uk-
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se azahr. Bir anlamda bu bulgu §a§Irhc1yd1, �iinkii bu alandaki 
pek �ok ara§hrmac1 dopaminin odiiliin kendisini i§aret ettigini 
dii§iiniiyordu ( okuyucunun arhk pek manhkh olmad1gm1 bildigi 
bir durum!) . Fakat, bir taraftan, ke§fedilen sinyal tiirii -beklenti 
hatas1- tam da 197o'lerde geli§tirilen matematiksel ogrenme mo­
dellerinin ciddi olarak ongordugii bir §eydi. Sinirbilimin olduk�a 
basit denklemler kullansa bile matematiksel olarak tammlana­
bilecek deneysel bulgulara ula§mas1 ba§h ba§ma olduk�a dikkat 
�ekiciydi, zira bu tarz ba§an oykuleri daha �ok fizigin ya da diger 
daha niceliksel bilimlerinin olmu§tur. 

Dopaminin ve odiil beklenti hatalarmm rolii halen bilfiil 
ara§hnlmaktadir. Bag1mhhk ve diger motivasyon bozukluklan­
nm anla§ilmasmda onemli etkileri vardir; yukanda da belirtildigi 
gibi, odiilii en ii.st diizeye �1karmaya �ah§mak muhtemelen her 
zaman iyi bir fikir degildir. �u anda, birbiriyle rekabet eden bir­
den fazla fikir vardlf ve bu fikirler, sinirbilimciler i�in geli§mi§ 
teknikler kullamma girdik�e, her zamankinden daha gu�lii bir 
§ekilde revize ve rafine edilmeye devam edilecektir. 

Beyin hakkmda bilmedigimiz pek �ok §ey olmasma rag­
men, mevcut birikimin buyuklugiiniin madanhktan uzak ol­
dugu �ok apktir. Bu bolumde, duygu ve motivasyon i�in onemli 
beyin bolgelerini ogrenmeye ba§larken hatm say1hr bir temel 
olu§turduk. 6. Boliimde korteksin boliimlerine odaklanacag1z . 
Yedinci boliimde bili§e donecegiz .  Bu noktada, beyindeki no­
ral aglann bili§sel-duygusal davram§lan nas1l ortaya �1kard1gm1 
daha iyi anlamak i�in nihayet bir §eyleri bir araya getirmeye ba§­
layabilecegiz. Ozellikle 11. Boliimde, amigdalanm olumsuz am­
lan "unutmay1 ogrenmede" buyuk ol�ekli devrelerin bir par�as1 
olarak diger alanlarla nasil yakm bir §ekilde �ah§hgm1 tart1pca­
g1z . 
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DUYGU VE MOTiVASYON: 
KORTEKS PARTiYE KATILIYOR 

Bu bOlumde, duygulara katk1 veren pek \:Ok kortikal beyin bol­
gesini ziyaret edecegiz :  singulat, insula, orbitofrontal korteks. 
Beyin cerrahisi ameliyatma giren hastalara uygulanan ilk elekt­
riksel beyin stimulasyonu \:ah§malan, bu alanlarm i\:inden zayif 
elektriksel akimlar ge\:irildiginde, duygusal olaylara dogal olarak 
e§lik eden kalp atim1, kan basmc1, goz bebegi buyumesi ve so­
lunum gibi fizyolojik yamtlarda degi§iklik oldugunu, bu mada 
duygulara gebe hisler ve duyumlar olu§tugunu gostermi§tir. Bu 
bolgelerin hem hisseden hem de viicudu etkileyen amigdala, hi­
potalamus ve diger beyin sap1 alanlan ile kar§ihkh baglantilan 
oldugunu gorecegiz. 

Boston'daki Warren Anatomi Muzesi, Birle§ik Devlet­
ler'de son ayakta kalm1§ anatomi ve patoloji muze koleksiyonla­
rmdan biridir. Bu muze 1860 ydmda olen Phineas Gage'in kafa­
tasma ev sahipligi yapar. Gage'in hayatmm donum noktas1 olan 
olay 25 ya§mda iken olmu§tu: bir siki§tirma demiri beyninin i\:in­
den ge\:mi§, ama o "tum zamanlarm en ilgin\: tibbi vakalarmdan" 
biri olmak uzere hayatta kalmi§h (Macmillan 2004) .1 Gage'in 
vakas1, sadece psikoloji ve sinirbilim ders kitaplannm demirba§I 
olmakla kalmad1, aym zamanda kazadan sonra ya§ad1g1 "ki§i­
lik degi§imi" ile populer kulturde de tamndi. Detaylar muglak 
olmasma ragmen, Gage, kazadan once olduk\:a \:ah§kan ve so-

* <;:eviri: Ozge Y1lmaz. 
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rumluluk sahibi biri olarak tarif edilirdi. Fakat, kazadan sonra 
tetkiklerini yapan kasaba doktoru John Harlow'un raporunda 
"tutars1z , sayg1s1z . . .  kaprisli ve karars1z" deniyordu. Harlow'un 
Gage'in "artik eski Gage olmad1g1m" ilan etmesi, tip doktorlan­
nm ve bilim insanlannm hayal gilcunil etkilemi§tir. 

On dokuzuncu yuzyilda, subkortikal ("primitif") ve kor­
tikal ("geli§mi§") beyin pan;:alan arasmdaki gil\hi aynm, duygu­
larm \Ogunlugunun subkortekse atfedilmesine neden olmu§tur. 
Yine de Gage vakasmda gosterildigi iizere bu tamamen boyle 
degildir. Demir \Ubugun 1,1 metrelik kism1, Gage'i a§ag1dan vur­
mu§tU ve yilzilniln sol tarafmdan, muhtemelen elmac1k kemigini 
k1rarak yukan dogru saplanmi§ti . Demir \Ubuk sol gozilniln ar­
kasmdan, beynin sol tarafmdan ge\mi§ ve frontal kemigin i\in­
den kafatasmm tepesinden di§an pkm1§h.2 199o'larm ba§mda, 
Gage'in kafatas1 kullamlarak, saplanmamn muhtemel yorilnge­
sini tahmin etmek i\in modern gorilntilleme teknikleri ile hasar 
ara§tinldi. Lezyonun beynin her iki tarafm1 m1 yoksa sadece sol 
hemisferi mi etkiledigi konusunda tarti§malar olsa da prefrontal 
korteksin zedelendigine dair hi\bir §iiphe yoktu. Kazanm oldugu 
zaman, belli bir dereceye kadar davram§ degi§iklikleri, dil veya 
problem \Cizmede oldugu gibi, bili§sel olarak yorumlanmad1gm­
dan, bunlann ozilnde duygusal oldugu kabul edildi ve boylece 
korteksin bu tiir i§lemlere gil\lil bir §ekilde dahil oldugu dil§ii­
niildu. Gage'in lezyonunun beynin zihni nas1l ortaya pkard1gma 
dair sonu\lan on dokuzuncu yuzyil dii§iincesi iizerinde onemli 
bir etkiye sahiptir. 

On dokuzuncu yilzy1lda duygularm korteksle ili§kisi ol­
dugunun dil§ilnillmesinin bir sebebi daha vard1: bilin\. 5. Bo­
lumde gordilgilmilz gibi, duygular bir §eyler hissettirir -ofkeli ya 
da a§m mutlu hissetmek gibi- ve aslmda, bir\ok ara§tirmac1 bu 
ozelligi tammlay10 ozelliklerden biri olarak gormektedir. Bu ne-
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denle, duygu, s1khkla zihnin "en yiiksek" bile§enlerinden biri­
ne bagh olarak kavramsalla§hnhr: bilin�li farkmdahk. Bilin� ve 
duygu birbiriyle baglanhh olduguna gore, duygularm da serebral 
korteksi i\erdigini di.i§iinmek dogaldi. 

Birle§ik devletlerde, William James, iinlii roman yazan 
Henry James'in karde§i, bag1ms1z bir bilimsel disiplin olarak psi­
kolojinin onemli temsilcilerinden biriydi.3 1884'te yay1mlanan bir 
makalede, James, duygunun korteksin duyusal ve motor alanla­
nna bagh oldugunu onermi§ti . James'e gore duygu bu zihinsel 
yetiye ozel olarak tahsis edilen ayn siire\lere bagh degildi . Bunun 
yerine, onun iinlii "ormanda bir ay1yla kar§ila§ma" omeginde 
oldugu gibi tetikleyici bir olay masmda viicutta meydana gelen 
degi§ikliklere baghydi. 0 zaman, James' e gore, "harekete ge\iri­
ci bir ger\egi" takip eden viicuttaki degi§ikliklerin hissedilmesi, 
duyguydu. E§zamanh olarak, Danimarkah hp ara§hrmaclSl Carl 
Lange, duygusal olaylarm "korteksteki tat ve gorme merkezlerine 
getirilerek bilince ta§md1g1" §eklinde \Ok benzer bir fikri vurgu­
lami§h. 

Duygulann norolojik temelini anlamaya yonelik erken do­
nem giri§imlerin apk\a korteksi i\ine ald1gm1 goriiyoruz . Buna 
ragmen, bu fikirler \Ok genel tammlarla formiile edilmi§ti; tabii 
ki beyin hakkmda ne kadar az §ey bilindigi hesaba kahhrsa bu 
§a§1Thc1 degildir. Korteksin duygulara olan katkismm a\1khga 
kavu§turulmas1 y1llar alacakti. Bu boliimde beyin bolgelerinin 
-singulat, insula ve orbitofrontal korteks- derinine inmeden once 
bir hatITlatma yapmak isterim. 5. Boliimde oldugu gibi, metinde 
apklayabilme amaoyla alanlar/bolgeler biiyiik 61\iide birbirin­
den ayn tutulacaktIT. Yine de bu bolgelerin birlikte \ah§hklan­
m akhmzda bulundurun. 8. Bolumden n'e kadar, bu bolgelerin 
daha ilkesel bir §ekilde nasil bir araya getirildigi anlahlacaktIT. 
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BEYNi ELEKTRiKLE UYARMAK 

"Korkmu§tum ve kalbim <rarpmaya ba§lad1" demi§ti ameliyat 
masasmda olan hasta (Vogt 2009, 12) .  4 Beyin cerrahlan singulat 
korteksin anterior k1smmdan hafif bir elektriksel ak1m ge<rirmi§­
lerdi ($ekil 6.1) . Benzer beyin bolgelerinde de uyanlmay1 takiben, 
hastalar yogun ve bunaltic1 korku duygulan ifade etmi§ti. Hatta 
bu hastalardan biri oliimil an meselesiymi§ gibi bir yogun korku 
duyusunu ya§ad1g1m bildirmi§tir. Peki hastalar ameliyatm orta­
smda kendi deneyimlerini nasil tarif edebilmekteydiler? Beyin 
agn sensorleri i<rermediginden, ameliyat sirasmda i§lem s1khkla 
lokal anestezi altmda ger<rekle§tirilir ve hastanm bu esnada verdi­
gi geri bildirimlerine paha bi<rilemez . 

�ekil 6.1 Singulat korteks beynin orta yuzeyi boyunca olan koyu k1S1mda 

gosterilmieytir. 

insan korteksinin elektriksel olarak uyanlabilir oldugu ilk 
kez 1874 y1lmda Roberts Bartholow tarafmdan, Fritsch ve Hit­
zig'in kopekleri kullanarak yaptig1 deneylerden kisa sure sonra 
ortaya konmu§tU (bkz . 4. Bolum) .5 Bartholow, zeka geriligi ya§a-
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yan ve olmekte olan bir kizm korteksini uyarmI§tl . K1zm beyni 
o kadar kotii zedelenmi§ti ki beyninin titremesi goriilebiliyordu 
(kesiklerle biriken iltihabm d1§an akmas1 saglamyordu. ) .  Uya­
nmlann verilmesinin ardmdan, k1zm uzuvlanm hareket ettirdigi 
ve her ikisi de vucudunun kar§I tarafmda olmak uzere karmca­
lanma hissi duydugu tespit edildi. Bartholow'un hastanm beyni­
ne igneleri "dokulara zarar vermeden" uygulad1gm1 bildirmesine 
ragmen, bir insanm uzerinde boyle bir deney yaptig1 i-;in Birle§ik 
Devletler' de ve Avrupa' da §iddetli bir §ekilde ele§tirilmi§ti. 

3. Bolumde hipotalamus baglammda bahsedilen Harvey 
Cushing, yirminci yuzyilm ba§mda beyin cerrahisi Sirasmda uy­
gulanan elektriksel uyanm -;ah§malarmm onculerinden biriydi. 
Bu tarz bir -;ah§ma sadece bilimsel meraktan yapilm1yordu; tU­
morlerin ya da epileptik nobetlere yol a-;an bOlgelerin pkanlmas1 
operasyonunun planlanmasmda da yard1mc1 oluyordu. Bu bol­
geler -;1kartihrken cerrahlar mumkun oldugu kadar, dil ureten ya 
da bedensel hareketleri kontrol eden kortikal dokuyu pkarmak­
tan kapnmaya -;ah§1yorlardi. Bu tip dokulann sm1rlan ki§iden 
ki§iye mekansal olarak biraz kayabildigi i-;in cerrahlar operasyon 
esnasmda, bu fonksiyonlara dokularm potansiyel katihmlanm 
test etmek i-;in beyni uyanyorlardi. 0 donemde teknik geli§me­
lerin ya§anmasma ragmen, etik standartlar henuz mutevaz1 bir 
ilerleme kaydetmi§ti . Ornegin, bu alanm onculerinden biri olan 
Otfried Foerster (i931, 310) ; "Gu-;lu faradik [elektriksel] uyanm 
bir konvulsiyona neden olur, bu durum goz kaslanyla smirh ola­
bilir, ancak diger durumlarda ba§ka hareketler de meydana ge­
lebilir" demi§ti . Bariz bir §ekilde, hastalar i-;in bu etik kayg1lar 
olduk-;a yetersiz kaldi. Tabii ki , ozellikle on dokuzuncu yuzyilda 
hayvanlara yonelik korkun-; muamele de hi-;bir §ekilde kabul edi­
lemezdi. Hayvan deneylerinin etigi , geli§meye devam eden kar­
ma§1k bir konudur. 
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�ekil 6.2 Parietal korteksteki somatoduyusal korteksin lateral yilzeyi boyunca 

yer alan homunculus. Ayak, parmaklar ve genital bolgelerle ilgili k1S1mlar bey­

nin orta boliimiinde yer almakta olup, bu yan goriiniimden goriinmemektedir. 

Elektriksel beyin uyanm1 teknigini bir ilst seviyeye ta§iyan 
beyin cerrah1 Wilder Penfield ve arkada§lan oldu. Kariyerinin ilk 
donemlerinde, Penfield cerrahi uzmanhgm1 Harvey Cushing'in 
yanmda yapmt§h. Daha once belirtildigi gibi, beyin ameliyatla­
n lokal anestezi altmda yap1labildigi i\'.in hastalar farkh bolgeler 
uyanld1gmda hissettikleri duyumlan ve duygulan bildirebilir­
lerdi. Penfield ve arkada§lan, bu §ekilde elde edilen bilgilerden 
yararlanarak, yuzlerce hastada korteksin ayrmtth "i§levsel hari­
talanm" olu§turdular ve her uyanm bolgesi i\'.in tarif edilen de­
neyim tilrunil ozetlediler. En ilnhi bulu§lan olan "homunkulus" 
(Latince "kil\'.uk insan" anlamma gelir. ) ilk kez 1937'de tammlan­
mt§h ve 1950' de geli§tirilmi§ti. Homunkulus haritas1 ,  beynin ust 
ktsmmm bir \'.izimi ilzerine yerle§tirilmi§, elektriksel uyanmm 
duyusal ya da motor etkiler ilrettigi yerleri tasvir eden, acayip bir 
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§ekilde \arp1tilm1§ bir vucudun dt§ hatlanm gosterir ($ekil 6.2) . 
Vucut bolumlerinin (el, ayak, vb. )  \izimdeki buyukluk oranlan, 
ilgili beyin bolgeleri elektrikle uyanld1gmda o vucut klSlmlarmm 
ne buyuklukte etkilendigini gosterir. Ornegin, Homunkulus'un 
elleri omuzlarmdan daha geni§tir, \iinku ilgili beyin dokusunda­
ki uyanmm ellerde urettigi yamt, omuzlarda olu§an yamttan \Ok 
daha buyuktiir. Ve Homunkular genitaller, kortikal gri maddede­
ki kar§tla§hrmah pozisyonunu gostermek i\in ayaklarm yanma 
\izilmi§ti . 

Daha once de belirttigimiz gibi, singulat korteksin elekt­
riksel uyanmma baz1 zamanlarda duygusal deneyimler e§lik edi­
yordu. Fakat beyin cerrahisi masmda ortaya \tkanlan bu bulgu­
dan once, daha \Ok onseziye dayanan bir iddia olarak, singulat 
korteks zaten duygu i§leme sure\lerinde rol oynad1g1 onerilen 
ilk bolgelerdendi. 1937'de donum noktas1 niteligi ta§1yan ma­
kalelerden birinde noroanatomist James Papez , duygulara ozel 
kortikal-subkortikal bir devre olan "duygusal beynin" kortikal 
merkezinin singulat girus oldugunu soyleme cesareti gostermi§­
ti. 0 zamanlar bu ikisi arasmdaki baglantiy1 kurmak i\in \Ok az 
kamt olmasma ragmen, Papez onermesine arka \tkmak i\in, bu 
b6lgede olu§an tumorlerin "ki§ilik ya da karakterde degi§im" ve 
"duygularda spontanhgm kayb1" ile ilgili oldugunu yazmt§h (as­
lmda, Gage'in sozde degi§imleri gibi, ancak onun lezyonu onemli 
61\iide daha onde, gozlerin hemen arkasmdaki kemiklerin arka­
smdayd1) .  Klinik vakalann nadiren net oldugu dii§iinuldugunde 
de bu neredeyse hi\ saglam bir kamt degildi; \Ogu zaman beyin­
deki lezyonlar geni§ ve yaygm oldugu i\in birden fazla bolgeye 
zarar verir. Peki neden Papez duygu devresinin kortikal kaynag1 
olarak singulat korteksi se\mi§ti? 

1878' de Paul Broca "Tan" hastasm1 inceleyen ve sol frontal 
kortekste dil i§levlerinin oldugu soylenen ki§inin ta kendisi (bkz. 
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4. Boliim)-, olduk\'.a etki birakan, ba§hg1 da agdah bir taslak me­
tin yay1mlam1§tI : Beyin kivnmlannm kar§ila§tirmali anatomisi: Me­
meli turlerinde buyuk limbik lob ve limbik yank. 6 Broca hemisferlerin 
limbusununu (ya da kenarlanm) \'.evreleyen bir "buyiik serebral 
kortikal sistemin" varhgm1 onermi§ti. En genel apdan, korteksi 
iki bile§ene bolmfr§ti.i: biiyiik limbik lob, korteksin medial yu­
zeyinin buyuk kism1m olu§turuyordu (temel olarak $ekil 6.3 'te 
gosterildigi gibi singulat korteks) ,  ve korteksin geri kalam -kalam 
derken d1§andan goruniir olan tum korteks yuzeyi (frontal, pari­
yetal , oksipital) , aynca insulanm korteksi (bir sonraki bolumde 
tart1§1lacak) . Broca, kendisinin de vurgulad1g1 gibi, primatlann 
beyninin "frontal lobun hakimiyeti" sebebi ile diger hayvanlar­
dan kalitatif olarak farkh olduguna inamyordu. Bu frontal bas­
kmhga bir diger anlamh degi§im e§lik ediyordu: koku sisteminin 
atrofisi (\'..n: zay1flamas1, kii\'.iilmesi) . Dahas1, bu iki degi§im ka­
zara degildi ve "ger\'.ek bir korelasyonu" yans1tiyorlard1: frontal 
lobun geni§lemesi ve limbik lobun gerilemesi. 

�ekil 6.3 Singulat korteksten inen baglantJ!ar bir�ok seviyede dallanarak on 

beyin, orta beyin, pons ve medulla tabanmdaki subkortikal yap1lara ula�1r. 

1 5 2  I D O L A N I K  B E Y l N  



Broca'nm gozlemleri, dogas1 geregi anatomik olmasma 
ragmen zihinsel fonksiyonlarla ilgili gorii.§leri ile yakmdan bag­
lantihydi. Ona gore, koku duyusu c;:ok az "entelektii.el katki" is­
teyen yabani bir duyuydu ve serebral hiyerar§ide alt siralarda bir 
kortikal bolge olan limbik loba baghydi. Entelektii.el zeka, yabani 
duyulara kar§1 ustii.nlugunu frontal lobun geli§imi ve buna bagh 
olarak limbik bolgenin atrofiye ugramas1 ile kazandi. Broca'nm 
fikirlerinin etkisi muazzamd1 ve "limbik beyin" kavrammm Wm 
sinirbilim alanmdaki en etkili kavramlardan biri oldugu cesurca 
iddia edilebilirdi. Bu, Broca'nm ikinci bu.yuk bilimsel ba§ans1yd1; 
birincisi bir zihinsel yeti olarak dilin lokalizasyonu hakkmdaki 
makalesidir. Peki sonu\'.? Broca'dan sonra beynin orta yuzeyi bo­
yunca uzanan korteks alamm duygularla (s1khkla yabani ya da 
irrasyonel taraf olarak goruldu) ve bunun "d1§mdaki" alanlar, 
ozellikle on bolge, bili§lerle (rasyonel taraf) ili§kilendirmek ola­
gan hale geldi. 

$imdi, Papez'e ve onun duygu devresi taslagma geri do­
nelim. Papez'in onermesi, "duygusal beyin" hakkmdaki dii.§ii.n­
celeri bugune kadar gelen Paul MacLean tarafmdan daha ileri 
ta§mdi . 1949'da MacLean, birka\'. yil sonra adm1 "limbik sistem" 
olarak duzenleyecegi, "i\'. gudusel beyin" kavram1m tamtan bir 
makale yazdi. Sistem, Broca'mn buyuk limbik lobundan (yani, 
beynin medial yuzeyindeki singulat girustan) ve baz1 sec;:ilmi§ su­
bkortikal bolgelerden olu§uyordu. Bu subkortikal bolgelerden hi­
potalamusa Bard, Cannon ve c;:agda§larmm c;:ah§malan nedeniyle 
farkh bir onem verilmi§ti (bkz . 5. Bolum) . MacLean'in limbik 
sistemi, Batih dii.§ilncede uzun bir ge\'.mi§i olan ikilemi yans1tir 
§ekilde, rasyonelligi destekledigine inamlan bolgelerden buyuk 
olc;:ude aynlm1§ bir duygusal beyin olu§turdu. 
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SiNGULAT KORTEKSiN BAZI i� LEVLERi 

194o'larda hem primatlarda hem insanlarda yap1lan elektriksel 
uyanm \ah§malan korteksin pek \Ok bolgesinin uyanlmasmm 
-sadece subkorteks degil- otonomik sistemde degi§imlere neden 
oldugunu ortaya pkarmt§h. Singulat girus uyanhrken solunum­
da, kan basmcmda, kalp ahm h1zmda ve goz bebegi reflekslerinde 
\arp1ci degi§imler izlenmi§ti . Vokalizasyonda da degi§imler go­
rulmii§tii. -bu tarz degi§imler duygusal ve motivasyonel durum­
larda ozellikle goruldugu i\in dikkate degerdir. Bir gorilin saldir­
gan bagm§lanm ya da bir §empanzenin sosyal uyum gostermek 
i\in \tkard1g1 yah§hnci seslerini dii§iinun; insanlar da duygusal 
olarak uyanld1gmda vokalizasyonlar ka\tmlmaz olarak degi§ir. 7 
Otonomik sure\lere kahlan pek \Ok korteks d1§1 yap1yla baglanh­
s1 oldugu dii§iinulurse, singulat korteksin mudahilliginde ortaya 
\tkan otonomik degi§imler anatomik baglanhlan ile tamamen 
tutarhdir. Bu yolaklar onbeynin tabanmda yer alan hipotalamu­
su, periaquaduktal gri maddeyi (PAG) ve diger ust beyin sap1 
alanlanm, aynca medulladaki yap1larla da baglantI kurar. Yani, 
singulat korteks noroaksis boyunca pek \Ok seviyede etki eder. 

Ger\ekten de singulat korteksin vucudun ko§ullanm de­
gi§tirme potansiyeli dikkate degerdir. Bu kortikal bolge, diger kor­
tikal alanlara kiyasla en yogun "a§ag1 inen" baglantilara sahiptir 
(bu baglanhlar kortikal olmayan yapilara yonlendirilenler) . 8 Bu 
sebeple, korteksin bir itici gii\, motor ya da merkez olarak gorul­
mesi §a§trhci degildir. Fakat, singulat korteks de beyin sapmdan 
"yukan \tkan" girdiler ahr. Bunlardan en \arp1ci olam, beyindeki 
ana i\duyusal (viserosensitif) hucre grubu olan medullamn bir 
\ekirdeginden gelen girdilerdir. Bu golgenin ad1 soliter \ekirdek­
tir ve solunumsal, kardiyovaskuler ve gastrointestinal sistemden 
girdiler ahr. Aynca, ac1ya duyarh devreden gelen sinyaller de ta-
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lamus uzerinden singulata ulaeyir. Genel olarak, singulat korteks 
iki yonlu sinyal iletieyimine kahhr: sadece vilcudu etkileyen motor 
otonom fonksiyonlara kahlmakla kalmaz, aym zamanda vilcu­
dun ii;inde bulundugu durumu ileten sinyallere de duyarhdir. 

Deqerlendirme, ii;sel veya d1eysal bir uyaranm degerlendi­
rilmesi anlamma gelir ve onemli olanlar duygusal bir tepkiyi te­
tikler; bu tepkinin buyuklugu, silresi ve niteligi degerlendirme 
surecinin bir sonucudur. Fonksiyonel manyetik rezonans goriln­
tuleme (fMRG) araeyhrmalan singulat korteksteki yamtlarm de­
gerlendirme surecini yans1tt1gm1 gostermektedir. 9 Ornegin, hafif 
bir elektriksel §Okla e§leeytirilieymi§ nesnelerin yaratt1g1 kapnma 
davrameymm §iddetini s1mflamalan istenen kahhmc1larla yapilan 
i;ah§malarda, singulat girustan elde edilen yamtlar kahhmc1lann 
sm1flandirmalan ile pozitif korelasyon ii;indeydi; yani , nesneden 
daha i;ok kapnd1klanm belirten kahhmcilarm fMRG sinyalleri 
de daha gui;lu i;1kiyordu (�ekil 6.4) . 
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�ekil 6.4 Ka�mma puanlamalan, singulat korteks beyin bolgesindeki yamtlar­

la ili§kilidir (beynin �iziminde gosterilmi§tir ) .  Deneyde, kahhmc1lar onceden 

hafif §Okla e§le§tirilen nesnelerin kapnma puanlanm degerlendirmi§lerdi. 

Hafif elektriksel eyok deyince psikologlar tarafmdan gei;mieyte uy­
gulanan urkutucil deneyler ve hatta korku filmlerinden sahne-
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ler bile akla geliyor olabilir. Fakat, fonksiyonel MRG taramala­
rmda modern deneylerde kullamlan hafif elektriksel uyanmlar 
katrhmcrlann buyiik \Ogunlugu tarafmdan kolayca tolere edile­
bilen uyaranlardrr. 6rnegin benim laboratuvanmdaki \ah§ma­
larda, kat1hmc1lar verilecek uyaranm gucunu, acrtmayacak ama 
rahatsrz hissettirecek bir seviyeye kadar arttmp ya da azaltarak 
kendileri belirlerler. Uyaran a\Ik\a can srkrcr olsa da kahhmcrlar 
can s1k1c1 bir §eyi tecrube etmeden olumsuz duygulammlan \a­
h§mak i\in ba§ka bir yol yoktur. Fakat tabii ki, bu etik kurallar 
\er\evesinde yeti§kinlerin onayr almarak yaprlmak zorundadrr. 
Katrhmcrlar deneyden herhangi bir zamanda \ekilmekte ozgur­
dur. 10 yrldan fazla bir suredir bu tarz deneyler yapmaktayrm ve 
\Ok az katrhmcr deneyden \ekilmi§tir. 

5. Boliimde amigdalamn korku ko§ullanmasmda 6nemli 
bir rolu oldugunu gordiik: Ba§langr\ta notr olan bir uyaranla i\­
gudusel olarak olumsuz bir uyaranm e§le§tirilmesi, bir zaman­
lar notr olan uyaramn olumsuz ozellikler kazanmasma yol a\ar. 
Peki, ko§ullanmI§ bu uyaran artrk olumsuz uyaranla e§le§tirilme­
diginde ne olur? 6rnegin, bir ses bir §Ok ile e§le§tirildikten son­
ra tek ba§Ina verilir. Eger bu boyle devam ederse de ko§ullanmI§ 
uyaran (ses) artrk ko§ulsuz uyaramn yaratt1g1 etkiyi yaratmaz . 
Dogal olarak, hayvanm uyaranm tekrar notr oldugunu ogrenme­
si gerekir; bu sure\ sonme oqrenmesi olarak adlandmhr. ilgin\ bir 
§ekilde, sonme oqrenmesi ko§ullu bir uyancmm artrk tiksindirid 
bir olayr ongormedigini ogrenmek, onceki korku haf1zasm1 unut­
mak gibi pasif, \Urume benzeri bir sure\ degildir. Aksin, kendi 
i\inde aktif bir ogrenme surecidir ve hayvanm notr uyancrya tep­
ki vermeyi birakmasr i\in yeterince \abalamI§ olmasr gerekir. So­
nu\ta uyanc1 artrk zarars1z oldugu i\in a\Ik\a uyumsuz olacaktrr. 
Anksiyete gibi klinik durumlarm anla§rlmasmda 6nemli etkileri 
oldugu sezilen sonme ogrenimi kapsamh bir §ekilde incelenmi§-
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tir. Bu silrece, singulat korteks ba§ta olmak ilzere \'.e§itli beyin 
yapilan kahlmaktadu. Sonme ogrenmesine detayh bir §ekilde 1i. 
bolilmde donecegiz . 

Singulat korteksin on bolilmil aynca ac1/agn ile de ili§ki­
lidir. inat\'.1 agnlarm derecesi ki§inin kendi ifadeleri ilzerinden 
ol\'.illur. Mesela bir hasta sirtmm agnd1gm1 ve bu durumun ah§ik 
oldugu gibi tenis oynamasma milsaade etmedigini soyleyebilir. 
Geni§ popillasyonlardaki agn-ili§kili vakalann s1khg1 goz onilne 
almd1gmda, ara§hrmaolar bu hastahklarm "nesnel i§aretlerini" 
arami§lardu -§eker hastahg1 gibi bir hastahk i\'.in yap1lan kan 
testine benzer bir §ey. Bir dizi norogorilntuleme \'.ah§mas1 geni§ 
say1larda katihmoy1 incelemi§tir. Tor Wager ve arkada§lan (2013 )  
sinyalleri oznel rahats1zhk seviyesi ile ili§kili olan on singulat 
korteks dahil olmak ilzere pek \'.Ok beyin bolgesi bulmu§tur: bu 
bolgedeki yamt ne kadar gil\'.lil ise ki§inin oznel agn dilzeyi alglSl 
da o kadar yilksekti. 

Bu ara§hrmacilar, makine ogrenmesi alamndaki hesap­
lama tekniklerini kullanarak agrmm nesnel bir ol\'.ilsilnil geli§­
tirmeye \'.ah§hlar. Bir §eye benzetmek gerekirse, gorilntil tamma 
amac1 olan bir sistemi dil§ilniln. Algoritma hazuland1ktan son­
ra, geli§igilzel bir resim girdi olarak verilir ve resmi kategorize 
eden tammlayic1 bir etiket pkh olarak ilretilir -ornegin, "leopar" 
bir uyaran kategorisi olabilir. Bu algoritmalarda denek ba§lang1\'.­
ta \'.Ok say1da ornek resimle egitilir ve sonra yenileri verilerek test 
edilir. "Denetimli ogrenme" (supervised training) denen durumda, 
resimler zaten bilinen, hazu etiketleri ile birlikte verilerek maki­
ne ogrenmesi algoritmas1 kalibre edilir; yani, aslmda "denetleyi­
ci" (silpervizor) bu resimlerin kimliklerini biliyor olmahdu. 

Wager .ve arkada§lan da ellerindeki fonksiyonel MRG 
verileri i\'.in benzer bir yakla§1m1 benimsemi§lerdir. 10 Bu ara§­
hrmacilar, yaptiklan deneyde, bir kahhmoy1 agnh ko§ul i\'.in 
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�ekil 6.5 Beyin bolgelerinin agny1 ongormeye katkilan. Singulat korteksin 

biiyiik bir k1sm1m da ir;:eren ar;:1k gri bolgelerdeki giir;:lii yamtlar, agn yogun­

luklanm tahmin eder. Aynca bu yamtlar katihmc1larm agnya ili§kin verdik­

leri puanlan da ongormektedir. Koyu gri bolgelerdeki gur;:lu yamtlar az agn 

oldugunu ongormii§tiir. 

Kaynak: Gorsel nazik Tor Wager tarafmdan saglanmi§tlr. 

rahats1z edici bir s1cakhga, diger ko§ul i�in de onemsiz bir sr­
cakhk duzeyine maruz buakmr§lardr . Algoritmalanm, o anki 
ko�ul hangisi ise, beyin bolgelerinin buna verdigi yamtlarla ili§­
kilendirecek §ekilde egitmi§lerdi. Makine ogrenmesi yontemi, 
belirli bir deneysel ko§ulda ortaya pkan beyin yamtlarma ba­
karak kendi tahminini yurutuyordu (agnh ya da agnsrz ko§ul) . 
Olu§turduklan teknik, o kadar dogru tahminler yap1yordu ki , 
yeni bir hasta gosterildiginde tahminlerin duyarhhk ve ozgul­
luk duzeyi yuzde 94'un uzerine �1kiyordu. Bilindigi gibi, duyar­
hhk, "ger�ek pozitif" oranmdan bahseder -yani, ko�ul agnh 
oldugunda "agnh" olarak karar verme; ozgulluk ise "ger�ek ne­
gatif" oranma, yani ko�ul agns1z oldugunda "agns1z" olarak ka­
rar verme anlamma gelir. Ba§ka bir deyi§le, makine ogrenmesi 
algoritmas1 daha once hi� gormedigi bir veri ile test edildiginde, 
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deneysel ko§ulu beyin yamtlarma bakarak dogru tahmin edebi­
liyordu, yani bir �e§it "zihin okuma" ger�ekle§tiriyordu ($ekil 
6.5 ) .  Daha da i;:arp10 olam, ara§tirmaolar agrmm §iddetini de 
dogru 6ngorebiliyorlard1; bu durumda, algoritmalanm siiregen 
agn §iddetini o'dan 8'e kadar bir oli;:ekte tahmin edecek §ekilde 
egitmi§lerdi . Geri;:ek ve tahmin edilen agn seviyeleri giii;:lii bir 
uyum gostermi§ti. Bir katihmo agrmm §iddetini yuksek pu­
anlad1gmda (8 'e yakm) , algoritma da aymsm1 soyluyordu; ka­
tihmc1 dii§iik puanlad1gmda ise (o'a yakm) , yontem, ortalama 
olarak aymsm1 belirtiyordu. 

Genel olarak, Wager ve arkada§larmm yakla§1m1 ara§tlr­
malara heyecan verici bir yon vermi§ti. Biiyiik oli;:ude niteliksel 
olan bir alanda boylesine niceliksel bir bah§ aps1 nadirdir, ozel­
likle agrmm nasd hissettirdigi gibi oznel bir konuda. Bu kiii;:iim­
senecek bir ba§an degildi. 

Bir sonraki bolume gei;:meden once, Papez'in beyinde duy­
gularm nasd organize edildigini ai;:1klamaya i;:ah§an limbik sistem 
ve devresi fikrinin kahc1 miras1m anlatmak isterim. Norobilimde 
muhtemelen en yaygm kullamlan terimlerden birinin "limbik 
sistem" olmasma ragmen, bu kavram bilimsel olarak kullam§h 
olmak ii;:in fazla hantal ve tutars1zdir. Bu kavram ana akim med­
yada da fazlas1yla popiiler olmu§tur; mesela bu terim New York 
Times' da aratild1gmda 200' den fazla sonui;: i;:1kmaktadir. Limbik 
sisteme ait bolgelerle ilgili olarak asla bir uzla§maya vanlamad1g1 
ii;:in, bu terim sirkiiler bir §ekilde "duygusal beyni" tarif etmek 
i�in kullandmi§tl . Bazdarmm dedigi gibi, "limbik sistem" terimi, 
adlandirmak yerine anlamlandirmaktadir. 11 Maalesef bu terim 
ara§tlrmacdar tarafmdan i;:ok s1khkla kullamhr hale gelmi§tir, 
ozellikle klinik veya tip alanmda olanlar bu kavram1 s1k kullan­
maktadir. Geri;:ekten de duygularm beyindeki temelini a�1klayan 
tibbi metinlerin, her ikisi de mevcut bilgileri olduk�a zay1f bir 

D O L A N I K  B E Y I N  I 1 5 9  



§ekilde yans1tmasma ragmen, limbik sistemi hala MacLean'in 
orijinal onerisine, hatta Papez'in devresine kadar giden §ekillerde 
tarh§mas1 biraz §a§irhc1dir. 

KORTEKS ADASI 

Di§ dunya, gorsel, i§itsel, taktil (dokunsal) , olfaktOr (koku ile ilgi­
li) ve gustatOr (tat ile ilgili) uyaranlara yamt veren korteks alanla­
nrn etkiler. Di§ dunya, uyarandan ne kadar zenginse, i� organlar 
ve vticudun di§ katmam yani en buyuk orgamm1z olan derinin 
de dahil oldugu i�sel sistemler de aym oranda hareketlenir. Geni§ 
bir sinyal gam1, is1, agn, ka§mma, g1d1klanma, tense! dokunu§, 
kaslardan ve iir organlardan gelen hisler, vazomotor hararet ( ani 
kizarma ve terleme hissi) , susama, a�hk ve hatta "nefes airhg1" il­
gili duyumlan destekler. insulanm korteksi, vucudun durumu­
nu kesin ve sinyale-ozgil bir §ekilde kaydeder. Bu bolge geli§mi§ 
bir duyusal kortekstir ($ekil 6.6) . 

$ekil 6.6 Beyin kesitinde 
.
insulanm korteksi, dolay1s1yla "korteksin i� adasm1" 

ortaya �1kanr. 
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Viicudun ii; duyusal (ii; organlardan gelen) sinyalleri son 
olarak korteksin bu ayncahkh k1smma ula§madan once alt be­
yinsapma ugrarlar. Bir ada gibi, kortikal dokunun kendisiyle 
kaph olan insula, beyne yandan ve di§andan bakild1gmda gorule­
mez. Sanki kortikal yiizey, ii;teki kortikal kivnmm (insula) iizeri­
ne ikinci bir kivnm olu§turarak geni§lemeye karar vermi§ gibidir. 
Bu yuzden insulay1 orten kortekse Latincede "kapak" anlamma 
gelen "operkulum" denir. 

ii; organlardan gelen sinyallerin kortekse ula§hg1 ile ilgi­
li ilk ipui;lan 195o 'lere kadar dayamr. Ara§hrmac1lar bu ipui;la­
nm, beyinden i;1kip kalbe, mideye ve bagmaklara giden geni§ 
bir sinir olan vagusu uyard1klarmda bulmu§lardi . Maymun­
larda ve diger hayvanlarda vagus siniri uyanld1gmda insular 
kortekse kar§ihk gelen bir "vagal ahc1 korteksin" aktive oldugu 
not edilmi§ti . Penfield ve arkada§lan, insulanm ii;sel duyum­
larm bilini;li olarak algilanmasmdaki roliinii, beyin cerrahisi 
operasyonundaki hastalarm kortekslerini elektriksel olarak 
uyarak belirgin bir §ekilde gostermi§lerdi . '2 Penfield, elektrodu 
primer duyusal korteks boyunca hareket ettirdiki;e ,  homuncu­
lusun dilinin hemen ilerisi boyunca uzanan ve elektriksel uya­
nhmm tat duyusu iirettigi bir bOlgeyi tammlami§h.  Elektrodu 
daha ileri insulaya dogru ilerlettiginde ise hastalar ag1z-yutak 
bolgesi, yemek borusu ve hatta gastrointestinal duyum tamm­
lami§lardi . 

Hastalar deneyimlerine dair i;e§itli tammlamalar yap1yor 
olsalar da hii;biri duygusal bir yamt bildirmemi§ti; yani yamtlar 
daha i;ok duyusal nitelikteydi. $imdi biliyoruz ki hem sempatik 
hem parasempatik viicut sinyalleri insulaya iletilir. Aslmda, on 
insula yamtlan olduki;a geri;eki;i bir duyguyla, "vucuttan gelen 
hisler" haritas1 olu§turarak daha once bahsedilen tum boyutlarda 
viicudun ii;sel durumunu yans1hr. '3 
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Bizler �evremizle surekli bir sinerji i�indeyiz ve bu etkile­
§imlerin onemli ama s1khkla ihmal edilmi§ bir bile§eni dokun­
madH. Dokunma duyusu, materyallerin ozellikleri ve nesne ta­
mma hakkmda sonur;Iar �1karmam1za yard1mc1 olarak dokular 
ve §ekiller hakkmda bilgi toplamam1za yard1mc1 olur. Dokunma­
nm aynca afektif bir bile§eni de vardH; baz1 deneyimler keyifli 
(yumu§ak fir�a dokunu§lan gibi) iken digerleri de keyifsizdir 
(z1mparaya dokunmak gibi) . Dokunma aynca yakmhk hissi, 
birliktelik ve cinsel davram§lan da te§vik eder. Dokunsal sosyal 
etkile§imler zihinsel ve fiziksel saghk i�in de yararhdH. Lezyon 
ara§hrmalan, insulanm uyanlmasmm duyusal keyif ve duygu­
larla ilgili boyutlan da dahil olmak uzere, dokunma duyumlan­
nm farkh formlan i�in onemli oldugunu gostermi§tir. Ornegin, 
yumu§ak fir�a dokunu§lan somato-duyusal korteksle birlikte in­
sular kortekste fonksiyonel MRG yamtlan olu§turmu§tur (�ekil 
6.2 ) .  Genel olarak ara§hrmacdar, singulat korteks i�in onerileni 
otonom "motor" rolunun aksine, insulay1 otonomik bir duyusal 
girdi istasyonu olarak ele almaktadH. Ancak, gordugumuz uzere, 
singulat i� organlardan gelen duyumsal sinyalleri de ahr, boyle­
ce onemli di§ i§levlerine ek olarak duyusal i§lemlere de kahlmI§ 
olur. Aynca, insula vucudu kontrol etmek i�in inen yolaklara da 
sahiptir.14 DolaylSlyla hem singulat kortekste hem de insulada, 
asimetrik olsa bile, �ift-yonlii ileti§im vardH. 

ilk y1llarda yaphg1m1z MRG �ah§malanndan birinde, 
zorlaym bir bili§sel gorevde yuksek performans1 destekleyen 
mekanizmalan anlamaya �ah§mI§hk (Pessoa ve ark . 2002) . Bu 
�ah§mada kahhmolar anhk olarak gosterilmi§ bir gorse! dese­
ni nasd birka� saniye akillarmda tutar sorusuna cevap arad1k. 
Baglam olduk�a farkh olsa da yakla§1m1m1z Wager ve arkada§­
lannm agn �ah§mak i�in kulland1gma benziyordu. Hahrlarsamz 
ara§hrmacdar beyin bolgelerinden ald1klan yamtlan kullanarak 

1 6 2  I D O L A N I K  B E Y I N  



deneklerin agnh m1 yoksa agns1z ko§ulda m1 oldugunu tahmin 
etmeye �ah§1yorlard1. Bizim �al1§mam1zda ise, ama�, kahhmc1-
nm verilen gorevi dogru yap1p yapmad1gm1 ongormek i�in beyin 
sinyallerini kullanmakt1. Bizim kulland1g1m1z uyaranm, dogas1 
geregi gorsel oldugunu ve �aba gerektirdigini de dii§iinursek, gor­
me korteksinden ve bili§sel olarak zahmetli i§ler i�in onemli olan 
bolgelerden alman sinyallerin performans1 ongormek i�in kulla­
mlabilir olmasma �ok §a§irmami§hk. Bu bOlgelere ek olarak, on 
insulada gorevin gerektirdigi davram§larla baglanhh sinyaller 
gorduk. Arkada§lanmla bulgulan tartI§uken, bu bolgenin bili§­
sel bir goreve katihmmm kafam1z1 kan§hrd1gm1 hatirhyorum. 
Ger�ekten de y1llar boyunca insular korteksin i§levleri ile ilgili 
pgir a�an �ah§malann ardmdan, bu kortikal lob biiyiik ol�ude 
beynin i� duyumsal k1sm1 olarak kabul edilmi§tir. 

199o'larm sonlanna dogru MRG makineleri dunya �a­
pmda daha ula§dabilir oldugunda, ara§hrmac1lar agir yarah bir 
ki§inin fotografi gibi duygusal olarak tetikleyici uyaranlan i�e­
ren deneysel ko§ullarda insulanm verdigi yamtlan incelemeye 
ba§ladilar. Bu tarz uyaranlara maruz kalmak bedensel hisler de 
urettiginden, bunlar beklenen yamtlard1. Bu uyaranlar, ornegin 
bir hp kitabmda, bir mutilasyon (bir vucut par�asmm kesilme­
si) resmine bakma ile elde edilebilir. Fakat, benim gorev perfor­
mansm1 inceledigim �ah§madaki gibi alg1sal ve bili§sel ko§ullar 
i�eren deneyler esnasmda insuladaki yamtlar tutarh bir §ekilde 
incelendiginde, MRG �ah§malan, zamanla ba§ka bir tablo ortaya 
�1karmaya ba§lad1 . 

Pek �ok MRG �ah§masmda tum beyin taramr. Yani, bir 
ara§hrmacmm belirli ko§ullarm belirli beyin bolgelerinde yamt 
olu§turduguna dair sevdigi bir teorisi varsa bile, beyin-�apmda 
veri topland1gmda beklenmedik bulgular daha kolay elde edil­
mektedir. Zamanla �ah§malar birbiriyle tutarh sonu�lar goster-
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dikc;e, kamtlarm gilcil de buna bagh olarak buyumektedir. Ger­
�ekten de ben ve arkada§lanm norogoruntuleme c;ah§malarmm 
binlerce buyuk ol�ekli analizini yaphg1m1zda (4. Bolumde tar­
h§1lm1§h) ,  on insulamn beyindeki i§levsel olarak en �e§itli bol­
gelerden biri oldugunu ortaya koyduk (Anderson, Kinnison, ve 
Pessoa 2013 ) .  Ger�ekten de insulanm ozel bir i<;: duyumsal merkez 
olmaktan daha fazlas1 oldugunu iddia eden gorii§ler, bu alanm 
hareket, motivasyon, duygular, bili§ ve alg1 ile ili§kisini gosteren 
ara§hrmalarm bulgularma dayandmlmaktadir. Gunumuzde 
bile , insulamn �e§itli zihinsel sure�lere nasil katk1 saglad1g1 hak­
kmda �ok az §ey biliyoruz. 

GOZLERiN USTUNDEKi KORTEKS 

35 ya§mdaki hasta EVR, beyni saran zarlarda olu§an ve yava§ bu­
yuyen bir beyin zan tumoru ameliyatma girmi§ti . 15 iyile§tikten 
sonra EVR yogun ki§ilik degi§imleri gostermi§ti . Stabil ve ba§a­
nh bir evliligi vard1, ameliyattan sonra uzun y1llardir birlikte ol­
dugu kansmdan bo§anm1§ ve aylar i�inde tekrar evlenmi§ti, ki bu 
evlilik de kisa surmil§til. Onceden hevesli bir i§ anlay1§1 olan EV­
R'nin hatm say1hr bir finansal ba§ans1 vard1, ameliyattan sonra 
hakikatli ama felaketle sonu�lanan bir dizi i§ giri§iminde bulun­
du ve bunlardan biri onu iflasa surukledi. iyi performans1 saye­
sinde terfileri garantileyen ba§anh bir profesyoneldi, sonrasmda 
i§ hayatmda tutunamad1 ve nihayetinde her §eyden uzak bir or­
tamda ya§amak zorunda kaldi. Basitc;e EVR, arhk profesyonel 
hayatta ba§anh olmak i�in "yeteri kadar zeki" olmad1gmdan bu 
durum onun ki§isel ya§amm1 bile etkiledi diye dil§ilnebilirsiniz. 
Fakat, bu apklama onun ya§ad1g1 zorluklan a<;:1klamaya yetmi­
yor. Ameliyattan sonra, zeki , <;:ekici ve nuktedan olarak alg1lanan 
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hirsh bir konu§maciydi . Standardize edilmi§ testlerde ortalama­
nm iki standart sapma iizerinde puanlar elde ediyordu (IQ = 135 , 
ortalamanm 100 oldugu bir testte) . K1sacas1 bir i§te tutunabilmek 
ii;:in donammh ve "yeteri kadar zekiydi" . 

Hasta EVR'ye yap1lan ameliyatta frontal lobun orbi­
tofrontal korteks ad1 verilen, gozlerin hemen iizerinde yer alan, 
birkai;: santimetre geriye dogru uzanan ve beynin on tabamm 
olu§turan bir pari;:as1 i;:1kanlm1§h ($ekil 6.7) . Tecriibe ettigi ki­
§ilik degi§imleri bu boliimiin ba§mda bahsedilen Phineas Ga­
ge'e atfedilenlere benziyordu. �imdi doniip bakhg1m1zda Ga­
ge'in karakter degi§imleri bir §ekilde gei;:ici ve abarhlm1§ gibi 
goriiniiyor olmasma ragmen (i;:iinkii Gage bir noktada $ili'de 
ba§anh bir uzun mesafe posta memuru olmu§tu . ) ,  EVR gibi 
hastalar kar§1la§tmlabilir "ki§ilik naklinin" ortaya i;:1kabilece­
gini gostermi§tir. EVR gibi hastalarda duygusal davram§larda 
§iddetli degi§imler goriilmez . Ornegin, oncekinden daha i;:ok 
ofke patlamalan ya§asalar da ciddi depresyon belirtileri gos­
termezler. Bunun yerine, hastalar duygulammlarmda genel bir 
azalma tecriibe ederek duygusal olarak daha "s1g" bir hale gelir­
ler. Hatta baz1 durumlarda "yalanc1-psikopati" denen durumu 
sergileyecek kadar duygusuzla§1rlar. Bu durum beyin hasan 
yiiziinden ortaya i;:1ktig1 ii;:in, bir yaralanmadan kaynakland1-
gm1 vurgulamak ve geleneksel psikopatiden ayirt etmek ii;:in 
"edinilmi§ sosyopati" olarak adlandmhr. 16 Geleneksel psikopa­
tide, kan-donduran ozellikler i;:ocukluk ve ergenlik doneminde 
ortaya i;:1kmaktadir. Bu hastalardaki psikopatiyi tarif etmenin 
i;:ok farkh yollan vardir ama, genel anlamda belirtiler, inatp 
antisosyal davram§lar, bozuk empati ve pi§manhk duygulan, 
ciiretkarhk, bastmlamayan bencil davram§larla karakterize bir 
ki§ilik bozuklugu §eklindedir. 
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A Medial surface B Lateral surface 

�ekil 6. 7 Beynin orta hattmdan (a) veya yan taraftan (b) orbitofrontal kortek­

sin goruntusu. Bu korteks orbital kemigin ve gozlerin hemen uzerinde yer ahr 

ve beynin i�ine dogru uzamr. 

Bu bolilmiln ba§mda singulat korteks ve insulanm otonom 
i§lemlere nasil katki saglad1gm1 tarh§ffiI§hk. Aym erken donem 
kortikal alanlarm elektrikle uyanlmas1 ara§hrmalan, orbitofron­
tal korteksin de bu otonom i§levlere katild1gm1 gostermi§tir. Or­
negin, solunumdaki degi§imler, kan basmc1 ve kalp ahm h1z1 ve 
goz bebegi refleksi gibi otonom belirtiler orbitofrontal korteksle 
ili§kilidir. Bugiln, orbitofrontal korteks ilzerine yap1lan ara§hr­
malarm c;:ogu, odilliln, yani daha genel olarak bir degerin hesap­
lanmasma nasrl katki verdigini anlamay1 amac;:lar. Ornek olarak, 
benim ic;:in §U anda iyi olan nedir -bu kitab1 okumaya devam et­
mek mi ya da arkada§larla di§an pkmak m1? Bu sorulara 10. Bo­
lilmde geri donecegiz .  

S O NU<; 

Norobilimdeki erken donem dil§U:nce sistemi Viktoryan ingilte­
re'sinin sosyal ve biyolojik kavramlarmdan yogun bir §ekilde etki-

1 6 6  I D O L A N I K  B E Y I N  



lenmi§ti. 0 donem, ilerleme, hiyeraqi ve kontrol gibi kavramlar, 
toplumun bir alt kumesinin zenginle§mesini me§rula§hrmak 
ic;:in c;:ok revac;:taydi. Bu baglamda, beyin "ilkel" ve "geli§mi( kt­
s1mlardan olu§mU§ olarak gorulmii§, subkorteks ve korteks bu 
iki tiir bolgenin tipik temsilcileri olarak var olmu§tur. Yine de 
195o'lerle birlikte, prefrontal korteksin otonom i§lemlere kahhm1 
kesin olarak kamtlanmt§h. "Rasyonel" i§lemlerin ba§ tac1 olan 
bu bolge, iki yonlu olarak solunum, kardiyovaskuler ve hatta sin­
dirim mekanizmalarma, yani en alt seviye de dahil olmak uzere 
tum bu "a§ag1 duzey i§levlere," dahil olmu§tU. Beyinle ilgili her 
norobilimsel ders kitab1 ya da populer kitap korteksin parc;:ala­
rmm dt§ dunyayla ba§ etmekte ne kadar onemli oldugunu tarif 
eder, mesela gorme oksipital kortekste, i§itme temporal lobda, 
somatoduyusal i§lemler parietal lobda gerc;:ekle§ir gibi. Ancak, 
korteks, bedenin ic;: dunyas1yla ilgilenilmesinde aym derecede 
onemlidir. Modern ara§hrmalar prefrontal korteksin "en ytlksek 
i§levlere" kahhm1m, (yani plan yapma, bilginin manipulasyonu, 
davram§lann oncelenmesi ve dahas1 gibi) oyle vurgular ki, vucu­
dun kontrolu ve gozlemlenmesine verdigi katkilan s1khkla unu­
tur. Bu dar bir bakt§ ac;:lSldtr, zira karma§tk davram§lar, ic;: ve di§ 
gerc;:eklik arasmdaki yakm ili§kiyi ic;:erir. 
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BiLi§ VE PREFRONTAL KORTEKS 

Bu bolumde bili§ ic;:in merkezi onemi olan § U  iki i§levi tarh§a­
cag1z: c;:ah§ma bellegi ve dikkat. Qah§ma bellegi, gerc;:ekle§tirdi­
gimiz eylemler ve dil§ilnceler ic;:in faydah oldugu surece bilgiyi 
nasil aktif tuttugumuzla ilgilidir. Dikkat, terimin yaygm kulla­
mmmdan da anla§ilacag1 gibi, dunyada neyi gozlemledigimizi, 
gerc;:ekten neyin onemli oldugunu ifade eder. Daha sonra, bu c;:ok 
yonlu i§levlerin prefrontal korteksle nas1l etkile§ime girdigini 
tarh§acag1z . Sinirbilimdler prefrontal korteksi, soyut dii§ilnme­
yi de kapsayacak §ekilde bili§in baskm oldugu, beynin en tepe 
noktas1 olarak tammlamay1 severler. Bu bolumde, bu fikri, bu 
dil§ilncenin kokenlerinin izini surerek ve beynin dag1tilm1§ bir 
sistem olarak nas1l dii§ilnulmesi gerektigini tarh§arak iki parc;:a­
da ele almacakhr. Boylece, etkile§im halindeki parc;:alar ac;:1smdan 
beynin dolamk bir gorunumune yonelik durumu in§a etmeye 
ba§lam1§ olacag1z . 

Ara§hrmaolar her zaman beynin, muhtemelen insana 
ozgu olan veya en azmdan ture "ustun" zihinsel yetenekler ka­
zand1ran ozelliklerini ortaya c;:1karmaya c;:ah§hlar. Franz Gall ve 
takipc;:ilerinin onderlik ettigi ve §U anda itibanm yitirmi§ olan 
sahte bilimsel frenoloji hareketi , zihinsel i§levleri beyin bolgele­
rine lokalize etme arayi§ml ba§latti . Frenoloji ozellikle i810'lar­
dan i84o'lara kadar aktifti ve frenologlar kafatas1 yap1sm1 ince-

* <;:eviri: Erol Y1ldmm. 
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leyerek beyindeki i§levleri bulmaya c;:ah§ryordu; savunuculan, 
§i§kinlik veya c;:okuntii-girinti gibi farkh desenleri hissetmek 
ic;:in parmak uc;:lanm ve avuc;:lanm bir ki§inin kafatasmm iize­
rinde gezdirirdL Belki de beynin on ve ust krsmmdaki konu­
mundan dolayr Gall , insanlarm "ust duzey i§levlerini" frontal 
(on) lobun bazr bolumlerine yerle§tirdi . 1  On dokuzuncu yuz­
yrlm ikinci yansmda sinirbilim aktif bir ara§hrma alam olarak 
§ekillenirken, lokalizasyon sorunu buyuk ilgi gordu ve Paul 
Broca'nm 1861'de dil ile prefrontal korteksi birbirine baglayan 
raporu (4 .  Bolum) sayesinde ciddi derecede canlandr . Paris 'te 
Sodete d'Anatomie (Anatomi Toplulugu) onunde Tan'la ilgili 
klinik ve norolojik ara§hrma sonuc;:lanm ac;:1klad1g1 sunum hem 
klinisyenler hem de deneyciler uzerinde muazzam bir etki ya­
rath . Broca, frontal lobun konu§ma ic;:in ve aym zamanda mu­
hakeme, dii§iinme ve soyutlama dahil daha yuksek entelektu.el 
i§levler ic;:in onemli oldugunu one surdu. Beynin bu krsmma 
olan ilgi onemli olc;:ude arttr . 

On yedi yrl soma Broca, prefrontal korteksin entelektu.el 
i§levler ac;:rsmdan oneminin one c;:rkanlmasmda yeniden buytik 
bir etkiye sahip olacaktr . Broca, 1878' de yazd1g1 tarihi oneme sa­
hip teorik makalesinde (6. Bolumde de tarh§rlmaktadrr) bu te­
may1 guc;:lu bir §ekilde geli§tirdi ve primat beyninin diger meme­
lilerin beyninden "c;:ok sayrda ve c;:ok c;:arprcr ozellikler" ile ayrrt 
edilebilecegi sonucuna vardr . Ancak bunlarm arasmda en onem­
lisi frontal lobun baskmhgwdr. Bu gorii§ten etkilenerek tum ih­
tiyatr elden brraktr:2 

Bu sayisiz ozelligin aym anda ortaya pkmasi buyuk di§ degi§ik­
liklere yol afar ve tam serebral morfolojiyi oylesine altast eder ki, 
sanki zincir kirilmi§, doga eski kaltplanm parfalamt§ ve proje 
tamamen farkh bir planlar dizisi kullamlarak yeniden ba§la­
tilmt§ qibi, ki§i kendini yepyeni bir duzen qordugii.ne inanabilir. 
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9. Boliimde beyin evrimini daha ayrmtih olarak tarh§acag1z .  Ay­
nca, Broca'nm modern sinirbilim ara�larma sahip olmad1gm1 
dikkate alarak, memeli beyninin organizasyonunun nasil yanh§ 
bir portresini �izdigini de a�1klayacag1z . Yine de zeka ve frontal 
korteks oniimiizdeki 100 y1l boyunca e§le§tirilecekti ve hala da 
oyle. 

KORTiKAL NORONLARDAN ELEKTRiKSEL 

AKTiViTENiN OLc;:ULMESi 

Korteks ile viicut arasmdaki baglantilan a�1ga �1karan elektriksel 
stimulasyon �ah§malanyla (6. Boliim) benzer turden �ah§malar 
korteksin tepki ozelliklerini de ortaya �1karmay1 ama�lami§hr. 
Ancak baz1 beyin bolumlerinin i§levlerinin ke§fi, ancak 195o'le­
rin sonlarmda ve 196o'larm ba§larmda elektrofizyolojik kay1t tek­
niginin geli§tirilmesiyle buyuk ol�iide ilerleme kaydetti. Bu yon­
temle, hucrelerin ya hep ya hi� ate§lenmesi de dahil olmak uzere 
hucresel aktiviteyi dogrudan kaydetmek i�in kortekse elektrotlar 
yerle§tirildi. Ba§lang1�ta kay1tlar anestezi altmdaki hayvanlarda 
yap1ld1 , ancak daha soma teknik, uyamk hayvanlarda ol�umlere 
izin verecek §ekilde geni§letildi, ancak yine de kontrol altmda tu­
tulmalan gerekiyordu. Gunumuzde uyamk ve serbest�e hareket 
eden hayvanlarda noronal aktiviteyi kaydetme teknikleri h1zla 
geli§mektedir. 

ilk �ah§malar, korteksin duyusal uyanma yamt veren 
kis1mlanndaki tepkileri ortaya koymu§tur. Hayvanlar hareket 
etmeleri engellendigi ve anestezi altmda oldugu i�in buras1 ba§­
lang1� i�in dogal bir yerdi. Hayvan anestezi altmdayken hucre 
ate§lemesinin tespit edilip edilemeyecegini merak edebilirsiniz ; 
gorme ile ilgili �ah§malarda hayvanlarm gozleri bile yapay ola-
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rak a�1k tutuldu. Duyusal tepkiler apsmdan, hayvanm anestezi 
altmdaki tepki ozellikleri uyamkhk durumundakine benzerdir. 
Duyusal bolgeleri incelemenin ikinci onemli nedeni, ara§brma­
c1larm uyaranlan olduk�a hassas bir §ekilde se�mesine ve kontrol 
etmesine imkan sunmas1ydi. Ornegin, belirli bir uzunluga, apya 
ve h1za sahip gorsel uyaranlan gozlerinin onunde hareket edecek 
§ekilde sunabilirlerdi. Eger i§itsel bir uyaran veriyor olsalard1, bu 
ses belli bir yogunluk, sure ve dalga ozelliklerine sahip olabilirdi. 

Toplamda, bu strateji son derece verimli oldugunu ispat­
lad1 ve norofizyologlan onlarca y1ldir rne§gul etti . Gorsel sistem 
orneginde goruldugu gibi ara§brmac1lar azar azar, kortikal alan­
larm giderek daha karma§Ik hale gelen nesneleri i§lemden nasd 
ge�irdigini a�1klayan bir bilgi birikimi olu§turdular. Ornegin, 
birincil gorse! kortekste (V1 alam) hucreler, bir "�ubugun" (bir 
kalemi dii§iinun) a�1s1 gibi olduk�a spesifik ve temel uyaran ozel­
liklerine yamt verir. Fizyolojik ve anatomik ozelliklerine dayana­
rak, ara§brmacdar a§amah olarak bir alan katalogu olu§turdular 
( �ok da yarabc1 olmadan bazdarma V 2, V 3 ve V 4 ad1 verildi) .  Her 
bolgedeki hucre tepkileri, nesnenin §ekli, rengi ve hareketi da­
hil olmak iizere farkh uyarart ozelliklerine duyarhdir. 198o'lerin 
ortalarma gelindiginde oksipital, temporal ve pariyetal korteks­
te yakla§ik 15 bolge "gorse!" olarak sm1flandmhyordu. Oksipital 
lobun baz1 k1s1mlarmdaki tepkiler olduk�a basit ve nesnelerin 
fiziksel kalitesine baghyken, temporal ve pariyetal korteks klSlm­
lanndaki tepkiler belirgin derecede daha soyuttur. Baz1lan insan 
yuzlerine bile tepki veriyor! Temporal korteksin alt k1smmdaki 
hucreler yuz resimlerine yamt olarak yogun bir §ekilde ate§lenir 
ve baz1 durumlarda yamtlarmda olduk�a se�icidirler; belirli bir 
ki§inin resimlerine gu�lu bir §ekilde yamt verirken diger yuzlere 
�ok daha az yamt verebilir veya yuz olmayan resimlere hi� yamt 
vermeyebilirler. Bir epilepsi hastas1 uzerinde 2005 ydmda yap1-
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I an bir \ah§mada, elektrotlar yerle§tirilmi§ hucrelerden birinin, 
aktris Jennifer Aniston'm resimlerini apk bir §ekilde tercih ettigi 
gorulmii§ ve bu durum medyada "Jennifer Aniston hucresi" §ek­
linde haberlere yol a\IDI§tlr.3 Tabii ki, o hucre ger\ekten de oyle 
miydi? Elbette bu hucre oliirse, hasta birdenbire oyuncu kavra­
mm1 ve hatta onun gorse! imgesini kaybetmeyecektir. Ara§tlrma­
cdar sonunda noronun aym zamanda eski rol arkada§I Lisa Kud­
row'un resimlerine yamt olarak da ate§lendigini ve muhtemelen 
bu durumun soz konusu hastanm hafiza baglantdanm yans1tt1-
gm1 ke§f ettiler. 

Maymun beynindeki gorse! alanlann haritasm1 \Ikanrken 
ara§tlrmacdarm (bu bolgedeki baz1 hucrelerin goz hareketlerinin 
kontrolunde yogun olarak yer ald1g1) frontal kortekse ula§mala­
n uzun surmedi. Ozellikle primatlar, gozun sabitlendigi yerdeki 
ayrmtih gorsel i§lemeye dayanan, dunyadaki nesnelerin §eklini 
ve bi\imini (algdamaya) ayarlanm1§hr. Norofizyoloji yava§ yava§ 
beynin, yamtlann dogrudan uyanc1 ozelliklerine bagh olmad1g1 
kis1mlarma dogru ilerledik\e (gorse! nesnenin ye§il ya da san ol­
mas1 onemli degildir, en azmdan gorev i\in onemli olmad1g1 sii­
rece ) ,  ara§hrmalarm odag1 "bili§sel degi§kenlere" kaymi§hr. Bir 
hayvan bir uyaram nasd hatirlar, neye dikkat edecegine nasd ka­
rar verir veya gorevler arasmda nasd ge\i§ yapar? 

BiLGiYi AKILDA TUTMAK 

197o'lerin ba§mda biiyiik bir ke§if, beyinde bili§sel siire\lerin na­
s1l ger\ekle§tiginin anla§dmasma kap1 araladi. Psikologlar, onlar­
ca yddir insanlarm ve diger hayvanlarm bilgiyi aktif olarak nas1l 
tuttuklanyla ilgileniyorlardi. Hatirlanmas1 gereken kelimelerin 
bir listesi verildiginde, ornegin 20 saniyelik kisa bir aradan sonra, 
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insanlar kai;: ogeyi hatirlayabilir? Hem kelimeler hem de kelime­
lerin siralanm hatirlayabiliyorlar m1? Bu tip "i§leyen bellek" (gei;:­
mi§teki olaylarm uzun sureli olarak hatirlanmasmdan farkhdir) ,  
193o'lu y1llarda maymunlarda kapsamh bir §ekilde ara§hnlm1§ 
ve prefrontal korteksin 6nemi zaten ortaya konmu§tu: prefrontal 
korteksin dorsolateral kismmm lezyonlan i§leyen bellek yetenek­
lerini 6nemli oli;:ude bozmaktadir. 

Tipik bir i§leyen bellek deneyinde, her denemede ilk once 
gorsel bir uyaran gosterilir. Daha sonra, uyaranm bulunmad1g1 
birkai;: saniyelik bir bekleme sured vardir (bilgisayar ekranlanmn 
kullamlmasmdan 6nceki ilk deneylerde, maymunlann gormesi 
engellenmi§tir) , ardmdan test uyaranmm sunumu gelir. Gorev, 
test uyaranmm 6nceki uyaranla e§le§ip e§le§medigini belirtmek­
tir. Bu nedenle bapnh performans ii;:in ilk uyaranm bir tUr bellek 
izi olu§mas1 gerekir; dogru cevab1 belirlemek ii;:in bu izin de test 
uyaram ile e§le§tirilmesi gerekir. 

Gecikme sirasmda ne tur bir sinirsel sinyal iki gorsel oge 
arasmdaki bo§luga kopru olur? Gorsel uyaranlara verilen hucre 
tepkileri gei;:icidir ve yakla§ik yanm saniye ii;:inde uyan 6ncesi 
seviyelere geri doner (uyanm yoklugunda, bin;ok hucre tama­
men duragan degildir ve dii§iik "temel" seviyede sinyal uretir) . 
Bu nedenle ara§hrmac1lar, gecikme sirasmda kesintisiz hiicre 
ate§lemesinin kamhm anyorlard1 ve rhesus maymunlannm 
prefrontal korteksindeki n6ronlardan kay1t yaparken bulduk­
lan §ey de buydu (�ekil 7.1) . Bu siiregiden aktivite, gecikme s1-
rasmdaki hatirlamanm sinirsel kar§1hg1 olarak yorumland1 ve 
i;:ah§ma belleginin noral imzas1 olarak kabul edildi. 1971'de ya­
ymlanan iki bag1ms1z makale, kesintisiz ate§lemeyi ke§fetti ve 
i;:ok etkili oldu. Sinirbilimciler ilk kez , fiziksel bir uyaranla dog­
rudan baglantih olmayan soyut bir zihinsel i§lemin (gecikme 
sirasmda hii;:bir uyaran gosterilmez) tammlanabilecegini gos-
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termi§lerdir. Boylece bili�sel gorevlerin incelenmesi mumkun 
hale geldi ve karma§ik zihinsel i§levlerin altmda yatan hucresel 
mekanizmalar ortaya \ikanlabildi . 

A 

B c Glda sOrUnUrken 

Wii�Mif''' .,j 
D G1da gOrUnmezken 

.IJ1J•�ili11L 1, J.w1l' 
lpucu Gecikme Tepki 

�ekil 7-1 Uyaram gormese de ilgili bilgiyi ak1lda tutmak. (a) ilk a§ama deneysel 

duzenek. (b, c, d) Prefrontal korteksteki hucre kay1tlan, hayvanm g1da mad­

desini gormedigi gecikme boyunca surekli ate§leme yapan hucreleri ortaya 

i;:1karm1§br. 

Gecikme boyunca kesintisiz yamt veren hucrelerin kisa 
sureli hatirlamay1 ger\ekle§tirdigi sonucuna varabilir miyiz? Bi­
rincisi bu motor hazuhga da baglanabilirler, \linku denemenin 
sonunda maymunun, ornegin bir yamt bolgesine dokunarak, 
test uyaranmm ba§lang1\taki uyaranla e§le§ip e§le§medigini 
belirtmesi gerekmektedir. DolaylSlyla, kesintisiz ate§leme, go­
revin ammsahc1 bile§eniyle degil , motor kism1yla da ilgili ola-
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bilir. Kamtlan tutma sure�leri lehine nas1l gii�lendirebiliriz? 
Prefrontal korteksteki hiicreler, ornegin belirli bir §ekil veya 
renkteki belirli uyaranlan tercih eder. Bir�ok �ah§ma, siirdiirii­
len tepkilerin, hatirlanmas1 gereken uyaramn aym ozellikleri­
ne gore ayarland1gm1 gostermi§tir; bu da ger�ek bir noral imza 
olmas1 i�in tam olarak gerekli olan §eydir (ornegin, Constan­
tinidis, Franowicz ve Goldman-Rakic 2001) . Ornegin, eger bir 
prefrontal hucre yuvarlak bir uyaran kisa bir sure gosterildigin­
de onu tercih ediyorsa ve o uyaranm hatirlanmas1 gerekiyorsa 
bu hiicre gecikme s1rasmda kuvvetli bir §ekilde ate§lenecektir 
(gecikme masmda hi�bir uyaranm gosterilmedigini hatirlaym) ; 
aksi ha.Ide daha zay1f tepki verecektir. 

SANA DiKKAT ETMELi MiYiM? 

Bir zurafaya sald1ran ii� di§i aslam dii§iinun. Avm kafasm1 ka­
fl§hrmay1 ve dikkatini ba§ka yone �ekmeyi ama�hyorlar; boyle 
bir durumda zurafa olup biten her §eyi takip edemez . Hayvanlar 
ald1klan bilgilerin tamam1m kusursuz bir §ekilde i§leyemezler. 
Peki, diger bilgi kaynaklanm goz ard1 ederken baz1 bilgileri nas1l 
se�iyorlar? 

Gorme korteksindeki her bir hucre gorme alanmdaki 
tum uyaranlara yamt vermez ; yalmzca "ahc1 alan" ad1 verilen go­
rii§ alanmm smirh klSlmlanndaki nesnelere yamt verirler. Ay­
nca hucreler belirli ozellikleri dikkate ahr: Hareket ediyor mu? 
Renkli mi? Ve benzeri . Ornegin V 4 gorme alanmdaki noronlar 
s1khkla belirli renkteki uyaranlan dikkate ahr. Ara§tirmacilar 
gorsel dikkatin mekanizmalanm ara§tirmak i�in bu ozellikler­
den yararlandilar. 4 Onemli bir §eye verilen yamtlar, daha az ala­
kah bir ogeye verilen yamtlardan nasil farkhla§1yor? ilk olarak 
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ara§brmac1lar, bir h:Ucrenin belirgin yamt verdigi "etkili" bir 
uyaranm yam s1ra zay1f tepkiler ilreten "etkisiz" bir uyaran be­
lirlediler. Daha sonra her iki uyaram da hilcrenin ahc1 alanma 
yerle§tirdiler, boylece her ikisi de hucreden tepkiler alabildiler. 
Daha sonra hayvana bunlardan birine dikkat ederken digerini 
gormezden gelmesini ogrettiler. ilgili olanm uzunlugunu (ya­
tay veya dikey) belirtmesi i\iil hayvam odilllendirdiklerinde, 
dikkati odaklamanm hucrenin yamti ilzerinde dramatik bir et­
kisi oldugunu buldular. Maymun etkili uyarana dikkat ederse 
hucre gil\lii bir §ekilde tepki veriyordu . Ote yandan maymun 
etkisiz uyarana dikkat ettiginde ise \lkh onemli 61\ilde azaldi. 
Ger\ek fiziksel uyan her iki durumda da tamamen aym oldu­
gundan bu ilgin\ bir sonu\tur (�ekil p) . Degi§en §ey hayvanm 
durumudur: ilk durumda etkili uyaran onemlidir, digerinde 
ise etkisiz uyaran deneycinin odill elde etmesinde onemlidir. 0 
ha.Ide tepkiler buyilk 61\ilde ilgilenilen nesnenin niteliklerine 
gore belirlenir. Sanki beyin o anda onemli bilgiye odaklamyor­
ken alakas1z bilginin etkisini azaltacak bir filtreleme mekaniz­
mas1 uyguluyormu§ gibidir. 

�ekil p' dekine benzer bulgular ilk kez 198o'lerin orta­
smda tammland1gmdan beri , dikkat mekanizmalarma ili§kin 
literatur mantar gibi \Ogalmi§br. Artik beynin bir dizi rekabet 
mekanizmas1 yiiriittiigilnii biliyoruz: Mesela gormede, belirli 
nesnelerin veya gorsel alanm baz1 bolumlerinin i§lenmesi tercih 
edilirken, diger nesnelere veya mekansal konumlara dikkat azal­
tihr. Dikkat, tek bir sure\ olarak degil , bu sorunun \6zulmesine 
yard1mo olan bir sure\ler toplam1 olarak daha iyi anla§ihr: Be­
yin, daha az alakah sinyalleri goz ard1 ederken, alakah bilgileri 
nas1l se\er? 
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S O N  SINIR:  FRO NTAL KORTEKS 

Frontal korteksin \'.ah§ma belleginde onemli bir rol oynad1gm1 
gordiik; buradaki lezyonlar maymunun bilgileri aktif olarak zi­
hinde tutma yetenegini bozuyor. Dikkatin de frontal korteksle 
ili§kili olduguna inamlmaktadrr. Yukanda a\'.rklanan ornekte, 
V 4'teki gorsel yamtlan etkileyen bolgelerden biri, frontal kor­
tekste "frontal goz alam" adr verilen ve ba§langr\'.ta goz hareket­
lerini kontrol ettigi bilinen (ad1 da buradan gelmektedir zaten) 
ancak aym zamanda dikkate de katkrda bulunan bir alandrr. 
Frontal goz alanmdan g6rsel kortekse giden anatomik yollar, bi­
rincisinin ikincisinigorevle ilgili bilgilerin, yani hayvamn dikkat 
etmesi talimatr verilen bilgilerin i§lenmesini saglayacak §ekilde 
yonlendirmesine olanak tamr. 

Devam etmeden once frontal ve prefrontal korteks arasm­
daki aynm1 netle§tirmemiz gerekiyor. Merkezi yank, yani santral 
sulkus, korteksin yan yuzeyinde pariyetal ve frontal korteksleri 
ayrran belirgin bir yanktrr. On tarafmdaki ilk girus, birincil mo­
tor korteksin bulundugu yerdir (�ekil 7.3 ) .  Wilder Penfield (6. 
Boliim) tarafmdan anlatrlan homunkulusun motor krsm1d1r ve 
oradaki hucreler motor hareketlerle yakmdan ili§kilidir. Beynin 
on krsmma dogru ilerlersek, hucre ate§lemesinin hareket niyeti 
ve hareketin planlamasr anlamma gelen, ancak ger\'.ekte hareket 
yaratmayan \'.Ok sayrda "premotor" alanla kar§Ila§mz . Frontal 
korteksin motor fonksiyonla ilgili bolgelerini lobun daha "asil 
krsrmlanndan" ayrrmak i\'.in (bkz . sonraki boliimdeki tartr§ma) 
motor alan dr§mda kalan frontal alan "prefrontal bolge" olarak 
tammlamr. 
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Etkil uvarana 
dikkat 

ms 

Etklslz uyarana 
dikkat 

�ekil p Dikkat, ilgili bilgilerin se'<ilmesine yard1mc1 olan bir filtre olarak '<a­

h§abilir. Deney diizeneginde, hayvan r;:oklu uyanm ko§ullan masmda goziinii 

sabit tutmak iizere egitilmi§tir. Hem etkili hem de etkisiz uyaranlar ahc1 alan­

da oldugunda, yamt orta diizeydedir (bkz. ortadaki dikdortgen ve diiz, koyu 

gri '<izgi) . Dikkat uyaranlardan birine odaklamrken aym anda ba§ka bir uyaran 

da mevcut oldugunda (en sagdaki iki dikdortgen) ,  yamt bir uyaran tek ba§ma 

sunuldugunda gozlenene yakla§lr (en soldaki iki dikd6rtgen) . Ba§ka bir deyi§-

le, dikkat siireci, dikkat edilmeyen uyaram "filtreliyor" gibi goriinmektedir. 

Frontal 

�ekil 7-3 Frontal ve prefrontal korteks. Prefrontal korteks, motor i§levle daha 

az dogrudan ilgili olan ve genellikle "soyut" i§lemlerle ilgili oldugu dii§iiniilen 

alanlan ir;:erir. 

D O L A N I K  B E Y ! N  I 1 7 9  



Hem \'.ah§ma bellegi hem de dikkat paradigmatik bili§sel 
silre\'.lerdir; bu silre\'.ler beynin nas1l \'.ah§bgma dair \'.ogu sinir 
bilimcinin beklentilerini kar§ilar ve bunlar prefrontal korteks­
le ili§kilidir.5 Peki prefrontal korteksin genel i§levi nedir? Ne i§e 
yanyor? Prefrontal korteksin hasar gormesi bir ki§inin zekasm1 
"yok eder" mi? Lezyonlan olan hastalar ilzerinde yap1lan \ah§­
malar bir nevi bulmacay1 ya da "frontal lobun bilmecesi" olarak 
tammlanan §eyi ortaya pkarmt§br (Damasio 1979) . Aslmda has­
talarm gunluk davram§lanna dayanarak norolojik bir bozuklugu 
tespit etmek s1khkla zordur. Prefrontal lezyonlu hastalar alg1sal 
yeteneklerde belirgin bir bozukluk gostermezler ve konu§malan 
akio ve tutarh olabilir. Standart IQ testleri de dahil olmak ilzere 
geleneksel zeka testlerinde normal performans sergilerler. Ancak 

. daha hassas ve spesifik testlerle lezyonlarm baz1 i§levleri bozdu­
gu ortaya pkar. 

Baz1 durumlarda uygulanan testler o kadar spesifik, hatta 
ozel geli§tirilmi§ degildir. Bir ornek olarak (i\inde az miktarda 
bile olsun kara mizah olmadan) ,  prefrontal hasarh bir hastanm 
davram§mm, o mada sahip oldugu bilgilerin hakimiyeti altma 
almd1gma bakahm. Paris'te norolog olan F. Lhermitte, hastalan­
nm, ilstilnde \eki\ , \'.ivi ve resim bulunan bir masaya oturmalan­
m istedi (Lhermitte 1983 ) .  Hastalardan birisi resmi duvara asmak 
i\in gerekli e§yalan aldi . Ba§ka bir seferinde norolog masaya bir 
enjektOr igne koydu, hastaya arkasm1 dondil ve pantolonunu 
s1yirdi. Hasta ne yaph? Hi\ §a§irmadan igneyi ald1 ve doktorun 
kal\asma gilzelce saplad1!6 Her bir seferinde hastalarm ne dil§iln­
dugilnil merak ediyorsamz, §6yle bir §ey soylerlerdi: "Sen baria 
birtakim e§yalar verdin; hen de bunlan kullanmam gerektigini 
dil§ilndum."  

Her ne kadar buyuleyici olsalar da bu orneklerin konunun 
ne oldugunu iyice anlamaya pek bir yard1m1 olmuyor. Bu bir di-

1 8 0  I D O L A N I K  B E Y I N  



sinhibisyon (kendini durduramama) meselesi mi, sadece 'o anda 
mevcut olana' odaklanabilmeyle mi ilgili, sosyal durumlarda ne 
yapacag1m bilememe mi, yoksa bu faktorlerin bir kombinasyonu 
mu? ilgin� bir §ekilde, yukandaki vakalarda hastalar, nispeten 
basit olmasma ragmen kesinlikle onemsiz olmayan davram§lan 
yerine getirebiliyorlard1 (bu i§leri yapacak bir robot geli§tirmenin 
zorluklanm dii§iiniin) . Peki prefrontal korteks ne i§ yapar? Daha 
geli§mi§ deneysel paradigmalar (gorevler) ,  bunun bili§sel kont­
rol olarak adlandmlai:l bir §eyle ilgili oldugu fikrinde birle§iyor. 
Bunu iki gorevi tammlayarak apklayacag1m: Wisconsin Kart E§­
leme ve Stroop gorevi . 7  

Wisconsin Kart E§leme gorevinde kahhmc1lardan kartla­
n §ekline, rengine veya sembol miktarma gore e§lemeleri istenir 
(�ekil 7-4) . Kartlan hangi kurala gore e§leyecekleri onlara soylen­
mez ancak her bir e§lemeden soma kendisine e§lemesinin dogru 
olup olmad1g1 soylenir. Ki§i 10 dogru e§leme yaphktan soma ku­
ral degi§ir. i§in piif noktas1, kahhmc1ya bu degi§iklik hakkmda 
bilgi verilmemesi, dolay1s1yla bir hata yaphktan soma ki§inin e§­
leme kurahm degi§tirmek zorunda kalmas1dir. Dogru bir e§leme 
yap1ld1ktan soma 10 dogru e§leme yapilana kadar kural degi§ti­
rilmez; bu ha.Hyle destedeki tum kartlar e§leninceye kadar test 
devam eder. Doniim noktas1 niteligindeki bir �ah§mada, norop­
sikolog Brenda Milner, bu gorevde frontal lob hastalannm, pari­
yetal ve oksipital korteks gibi diger korteks alanlarmda lezyonlan 
olan kontrol kahhmcilanndan daha kotu performans gosterdigi­
ni ke§fetti . Frontal lob hastalan neyde zorland1lar? Hastalar tek 
bir kurala bagh kalma (ornegin, renge gore e§leme) ve olumsuz 
geri bildirimler alsalar bile kartlan onceki seferdekiyle aym §ekil­
de e§lemeye devam etme egiliminde oldular. Milner'm yakla§1m1 
deneysel apdan kusursuzdu. Sadece korteksin ba§ka yerlerinde 
lezyonlan olan hastalarm performansm1 incelemekle kalmad1, 

D O L A N I K  B E Y I N  I 1 8 1  



aym zamanda c;ah§ma gruplannm her biri hasardan once ve son­
ra test edildi ve bu da ona lezyonun konumuna bagh olarak dav­
ram§taki degi§ikligi izole etmesine olanak tamdi. 

Bununla birlikte, Wisconsin gorevinin sonuc;lanm yorum­
lamak zordur ve aynca bu zorluga ilaveten beyin lezyonu olma­
yan bazr srradan katrhmcrlar bile bu testte dii§iik performans 
gosterirler. 

Wisconsin ka rt e�leme gorevi 

1-91 
l!__!J 

�ekil 7-4 Wisconsin kart e§leme gorevi, tum kartlann §ekil, renk veya sembol 

say1sma gore e§lenmesini gerektirir. Burada, en alttaki test karh, s1ras1yla say1 

veya §ekle gore yukandaki sahrdaki birinci veya ikinci kartlarla e§le§ebilir. 

Kahhmc1lara kural asla a<;1k<;a soylenmez, sadece yaphklannm dogru olup 

olmad1klan soylenir. 

Stroop gorevi (admr, geli§tiricisi J. Ridley Stroop'tan al­
mr§trr) , hem basit hem de etkili olmasr nedeniyle ilgi c;ekicidir. 
ic;inde, "krrm1z1" , "ye§il" gibi renk adlarmm siyah murekkeple ya­
zrlmr§ oldugu bir sayfa hayal edin. �imdi kelimeleri, biri kelimey­
le e§le§en ve digeri e§le§meyen farkh renklerde kalemlerle yazdr-
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gmlZI hayal edin; ornegin, kirm1z1 murekkeple yazilm1§ "kirm1z1" 
kelimesi (buna uyumlu denir) veya ye§il miirekkeple yazilm1§ 
"kirm1z1" kelimesi (buna uyumsuz denir) . Goreviniz , kelimeyi 
yazmak i\=in kullamlan 'miirekkebin rengini' soylemektir. Keli­
menin ad1 miirekkebin rengiyle e§le§miyorsa, gorev olmas1 gere­
kenden biraz daha zor gelecektir. Stroop gorevinde katihmc1dan 
farkh denemelerde ya kelimeyi okumas1 ya da yazmm miirekkep 
rengini soylemesi istenir. Her uyaran iki ozellik i�erir (kelime an­
lam1 ve renk) ve katihmcmm yeterli performans1 gosterebilmesi 
i\=in uygun ozellige se�ici olarak dikkat etmesi gerekir. Temel kar­
§Ila§hrma, bir ki§inin uyumsuz ve uyumlu denemeleri bitirme 
siirelerini kiyaslamaktir; ha.Hyle ki§iler ilkinde biraz daha yava§­
br. Frontal lob hasan olan hastalar, ozellikle talimatlarm sozciigii 
gormeden kisa bir sure once verildigi daha zorlu versiyonlarda bu 
gorevde zorluk ya§arlar (Dunbar ve Sussman 1995 ) .  

Stroop gorevine \=ab§ma gorevi denir �iinkii uyumsuz 
denemeler sirasmda ki§iden, rekabet halindeki ozellige (kelime 
anlam1) degil ba§ka bir ozellige (renk) odaklanmas1 istenir. Hem 
\=ah§manm varhgm1 tespit etmek hem de onu \=Ozmek onemli 
bili§sel i§levlerdir. ye§itli �ab§ma durumlan bir�ok davram§sal 
baglamda, ozellikle de daha otomatik ve kontrollii davram§larm 
etkile§ime girdigi durumlarda ortaya pkar. Belirli eylemler tek­
rar tekrar ger\=ekle§tirildiginde ah§kanhk ha.line gelirler; bu, on­
lan verimli, yani daha otomatik hale getirmek i\=in onemli olan 
bir ah§kanhk olU§UID siirecidir. Otomatikle§mi§ bir davram§ icra 
edilirken onu kirmak olduk\=a zor olabilir: Bir kez tetiklendiginde 
sonuna kadar gider. Ancak bir i§i yapmak i�in ah§1lm1§ bir eylem 
gereksizse, onu yeniden ayarlamak, degi§tirmek veya tamamen 
iptal etmek miimkiin olmahdir. i§te o zaman bili§sel kontrol 
devreye girer. Basit bir ornek olarak, bir kav§akta l§Ik ye§ile don­
diigiinde gaz pedalma basmay1 dii§iinun. Uzun y1llardir araba 
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kullananlanm1z i<;:in bu eylem tamamen ah§kanhkhr. Ancak bi­
sikletle kar§idan kar§iya ge<;:en bir <;:ocugu goren ki§i hemen fren 
pedalma basabilmelidir. Hem ye§il I§1g1 hem de <;:ocugu gormek 
<;:ah§may1 (tespit bsm1) tetikler; gaza basmay1 birabp h1zla frene 
basmak sorunu <;:ozer ( <;:6ziim bsm1) . 

Stroop gorevi, bili§sel kontroliin ve hedefe yonelik davra­
m§lann temel bir ozelligini gostermektedir. Test, rekabet duru­
munda, daha gil<;:hi ancak gorevle ilgisiz bir yamttan (veya bilgi 
kaynagmdan) daha zay1f ancak gorevle ilgili bir yamh (veya bilgi 
kaynag1) se<;:me yetenegini ol<;:er. 8 Ara§hrmacilar bunun, rakip ve 
daha gil<;:lil eylem se<;:eneklerinin varhgmda bile hedeflere bagh 
kalmay1 saglayan prefrontal korteksin merkezi katklSl olduguna 
inamyor. Prefrontal korteksin temel i§levinin "oyunun kural­
larmm" benimsenmesini ve takip edilmesini saglamak oldugu 
ileri siirillmil§tiir. Lhermitte'in hastasm1 hatirlaym: Paris'te bir 
doktor tarafmdan muayene edilmenin kurallan ne olursa olsun, 
hastamn doktorun kal<;:asma bir §Irmga saplanmas1 bu kurallara 
dahil degildir! 

Bu bolilmil tarihi bir notla bitirecegim. Prefrontal kortek­
sin i§levini ke§fetme aray1§1, bu bolgeyi bir birim veya en azmdan 
nispeten tutarh bir i§levsel varhk olarak kavramsalla§hnr. Ancak 
prefrontal korteks kocamandu ve onun oziinil bulma arayi§mm 
zorluklarla ku§atilm1§ olmas1 §a§Hhc1 degildir. 198o'lere gelindi­
ginde, ilerlemenin h1zlanmas1 i<;:in bu bilyiik sektoriln heterojen­
ligiyle yilzle§mek gerektigi giderek daha a<;:1k hale geldi . Olduk<;:a 
kaba bir seviyede bile olsa prefrontal alam lateral (yan) , mediyal 
(orta) ve orbital yilzeyleriyle ii<;: geni§ par<;:aya ayuabiliriz . 

Lateral bsm1, s1khkla yonetici kontrol i§levleriyle baglan­
hh olan dorsolateral prefrontal korteksi i<;:erir. Mediyal ve orbital 
yilzeylerin ikisi de uzun siiredir duygusal ve motivasyonel i§lem­
lerle de ili§kilendirilmektedir ( 6. Boliim) . <;ogu ara§hrmac1 arhk 
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daha birle§ik bir prefrontal <;ah§ma teorisi hedefinden vazge�ip 
onun <;ok i§levli yapmm kabul etmi§ olsa da bu bolge yine de en 
s1k bili§sel siire�lerle, ozellikle rutin d1§1 ,  zorlu durumlarda ge­
rekli olan yiiriitiicii i§levlerle ili§kilendirilir. Daha sonra 10. ve 11. 
boliimlerde duygu ve motivasyonun prefrontal korteksle birlikte 
bili§le nasil etkile§ime girdigini gorecegiz . 

ADIM ADIM DUYUMDAN BiLi�E 

Bili§sel mekanizmalar nas1l in§a edilir? Bu boliimde, en azmdan 
198o'lerin sonlanna kadar on y1llar boyunca popiiler olan bir go­
rii§ii tarh§acag1m. Ara§hrmac1lar §U anda bu modelin daha gii�­
lii somut §ekillerine katilmasalar da ana fikir arka planda uykuda 
yatmaktadir ve mevcut dii§iince hala bundan etkilenmektedir. 
Konuya ozetle §6yle devam edebiliriz . 

Korteksin baz1 kis1mlan duyusal, digerleri ise motordur. 
ilkinde hiicre yamtlan uyaranlara ve alg1sal ozelliklere baghdir; 
ikincisinde neredeyse direk olarak hareketler ve eylemlerle bag­
lantihdirlar. Prefrontal korteksi ,  beynin anhk duyusal ve motor 
degi§kenlerden aynlm1§ kism1 olarak dii§iinebiliriz .  K1saca soy­
lemek gerekirse soyutlamalarla ilgilenir. Duyusal tarafta, ara§­
hrmac1lar korteksi erken duyusal bolgelerden (ornegin gorse! , 
i§itsel) prefrontal korteks alanlarma akan bilgi bak1mmdan ele 
ahrlar ($ekil 7.5 ) .  Yol boyunca, ara bolgelerde tepkileri duyusal 
degi§kenlerden giderek daha da bag1ms1zla§an hiicreler bulunur. 
Duyusal sinyaller, prefrontal kortekse ula§ana kadar kortikal bir 
hiyerar§i boyunca ilerleyen sabit bir sinyal aki§l saglar. Her kav­
§akta yamtlar daha rafine hale gelir; yani fiziksel ozellikler hak­
kmda daha az bilgi verilir. Bunlar prefrontal kortekste, insanlan 
diger maymunlardan veya belki de maymunlan diger primatlar-
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dan ayuan turdeki "sembolik i§lemeyi" destekleyebilecek yeter­
likteki soyutlamalardir. 

�ekil 7-5 Beyindeki bilgi i§leme akI§L En azmdan 198o'lerin sonlarma kadar 

sinirbilimciler tarafmdan tercih edilen §emada, i§lem basamaklan s1ras1yla 

erken gorse! korteksten "soyut i§lemenin" ger�ekle§tigi varsay1lan prefrontal 

kortekse dogru ilerler. 

Mesela gorme duyumunu ele alahm. Birincil gorse! kor­
teksteki (V1 bolgesi) hucreler, V2, V3 ve V 4 dahil olmak ilzere 
sonraki bolgelerde detaylandmlacak olan temel uyaran ozellikle­
rine yamt verir. Gorse} hiyerar§i boyunca takip eden ad1rqlardan 
sonra, temporal korteks boyunca kaydedilen yamtlar yeni ozel­
likleri yans1hr; hucreler nesne §ekillerine ve "yuz olu§" dahil kar­
ma§ik ozelliklere tepki verir. Sonunda, bu i§lem aki§I prefrontal 
kortekse ula§ir. Prefrontal korteksin ifi'.inde birden fazla alan ayirt 
edilebilir ve beynin on tarafma dogru ilerledikfi'.e hucreler duyu­
sal diinyanm birden fazla boyutunu (gorsel, i§itsel ve dokunsal 
ozelliklere aym anda yamt verebilirler) eldeki gorevi yansrtacak 
§ekilde entegre ederler. Noronlar, o anda davram§sal olarak ilgili 
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olan ozellikler ve nesnelerle ilgilenir (ornegin, bir meyvenin ren­
gi, hayvan onu olgunlugu bakimmdan incelerken onemlidir, yon 
ararken degil) . 

Bu §ekilde bilgi, "di§andaki" dunyay1 kaydeden duyusal 
bolgelerden beynin tepesinde bulunan entegrasyonun zirvesine 
dogru akar. Bu hiyerar§ik §emanm, temel duyusal i§lemleri ger­
\ekle§tiren alt duzey a§amalan korudugu ve boylece ortam1 ger­
\ege yakm bir §ekilde yans1tabildikleri dii§iinulmektedir. Boylece 
di§ dunya mumkun olan en az bozulmayla temsil edilir. <;:e§itli 
sinyallerin etkile§imleri (birden fazla duyusal modaliteden gelen­
ler gibi) ve diger silre\lerle (ornegin, beklentiler ve hafrza) enteg­
rasyon, orta ve sonraki a§amalar i\in tutulur, boylece dunyamn 
ilk kayd1 onyarg1dan yahtihr. 

ilgili bir anlati motor eylemler perspektifinden sunulabilir, 
ancak burada sinyallerin ilerleyi§ini tersine \evirmemiz gerekir. 
Sinyaller, en soyut tepki ozelliklerinin bulundugu prefrontal kor­
teks bolgelerinden, eylem planlamas1yla ilgili frontal korteksteki 
premotor bolgelere ve nihayetinde motor komutlann verildigi, 
yine frontal kortekste bulunan primer motor kortekse akar. Ba§ka 
bir deyi§le, sira, dii§ilnceden kas-iskelet hareketlerine dogrudur. 

TAH MiN EDici  BEYiN 

bnceki bolumde ozetlenen kavramsal \er\eve baskm olmasma 
ragmen on dokuzuncu yilzyilda beyin ara§hrmalanmn ilk gunle­
rinden bu yana, alternatif bir goril§ ara sira az say1da ara§hrmac1 
tarafmdan benimsenmi§tir. Bu gorli§, en azmdan ba§langi\ta, 
anatomik bilgiye degil beyni bir tahmin cihaz1 olarak kavramsal­
la§hrmaya dayamyordu. Ana goril§e gore eylem, sonunda motor 
eylemle sonu\lanan bir ilerlemeyle duyuyu takip eder: Bir may-
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mun bir meyve goriir, ozelliklerini ve konumunu kaydeder ve 
olgun gorunuyorsa onu yakalamak ic;:in uzamr. Tahmine dayah 
c;:erc;:eve bu mantrg1 tersine c;:evirir: Alg1 , i§e yarar davram§larm 
sergilenebilmesi ic;:in eylem tarafmdan yonlendirilir. Geleneksel 
gorU.§e gore gorme, dunyaya yoneltilmi§ bir kameranm trklamas1 
gibi nispeten pasiftir. Tahmin �erc;:evesinde gorme aktiftir ve hay­
van ic;:in gelecekteki en degerli bilgileri tahmin etrrieye �ah§an en­
dojen hesaplamalar tarafmdan yonlendirilir. 

Aktif yakla§1m apsmdan ele almd1gmda beyindeki bilgi 
aki§1 $ekil 7-5 'teki gibi olamaz. Hem "a§ag1"dan "yuksek" bir ala­
na hem de tam tersi yonde baglantrlarm mevcut olmas1 gerekir; 
bu, �ok buyuk ampirik destek alan bir fikirdir. Ornegin V1 alam, 
talamusun gorse! kismmdan bu.yuk projeksiyonlar ahr ve buna 
gore "birincil" gorsel korteks olarak adlandmhr. V1'in de V2 ala­
myla sinaptik bag kurdugunu biliyoruz, ancak buna ek olarak 
V2 de V1'le bag kurar. Bu nedenle V1 � V2 baglantrlanm "ileri 
beslemeli/bildirimli", V2 � V1 baglantrlanm ise "geri bildirimli" 
olarak degerlendirebiliriz . Daha gene! olarak, kortekste bol mik­
tarda bulunan geri bildirim baglantrlan, tahminlerin daha erken 
a§amadaki i§lemleri etkilemesi ic;:in bir mekanizma saglam1§ olur. 
Aslmda, kuramsal bir sinir bilimci ve yapay sinir aglan alanmm 
onculerinden biri olan (ve lisansustU okuldaki akd hocalanmdan 
biri) Stephen Grossberg, 198o'lerde ileri besleme ve geri bildirim 
yollannm temel bir yap1 ta§I olarak kabul edilebilecek §ekilde 
duzenlendigini one surdu: "A§ag1" bolgelerden gelen baglan't1-
lar, a§ag1dan yukanya ve yukandan a§ag1ya sinyaller arasmda 
bir "fikir birligi" olu§acak §ekilde kar§ihkhdir ($ekil 7.6 ) .  Bu tUr 
�ift yonlu mimarinin, beynin nasd c;:ah§tigma dair anlay1§1m1z 
uzerinde derin etkileri vardir. Sinyaller tek yonlu degil c;:ift yonlu 
olarak iletilir; daha yuksek alanlar daha al�ak alanlarla baglantr 
kurar ve onlan etkiler. 

-
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2. Alan  

1 .  Alan 

• • • • • 

• 

• • 

• • 
• • • • • 

�ekl 7.6 Alanlar arasmdaki \ift yonlu yollar. Bu duzenleme, iki alanm birbirini 

· kar§1hkh olarak etkilemesine olanak tamr. Bir alan (burada Alan 2) digerine 

"tahmin sinyalleri" gonderir. 

Sonu� olarak beyinler pasif degildir. Bir uyaran i§lendi­
ginde tabula rasa ile kar§ila:§maz . Bunun yerine, onceki deneyim­
lerden olu§turulan bir dizi beklentiye gore kay1t altma ahmr ve 
bu da gelen bilgi ile geri bildirim "§ablon" sinyalleri arasmda bir 
e§le§tirme sured fikrine gotilrilr. �ablon, sistemin girdiye . ili§kin 
tahminlerini terns ii eder ve hayvanm onceki ge�mi§ini yans1tacak 
§ekilde gilncellenir.9 Farkhhklara ragmen, tahmine dayah beyin 
yakla§1mlan temel bir kavram1 payla§ir: beyin, di§ dilnyay1 yeni­
den yap1landirmaz, onun bir versiyonunu in§a eder. 

BUNU HEP BiRLiKTE YAPALIM 

Noroanatomist Patricia Goldman-Rakic , literatilriln ele§tirel bir 
degerlendirmesinde, 198o'lerin sonunda mevcut bilgileri §U §ekil­
de ozetlemi§tir: 
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Kortikal baqlantilara ili§kin neredeyse tum kapsamh fali§ma­
larda qeleneksel olarak vanlan son% bunlann birincil duyu­
sal kortekslerdeki nispeten ham duyusal girdiden, belirli bir 
uyaramn ozelliklerinin giderek daha karma§tk bir §ekilde ayirt 
edilmesine olanak tamyan, birbirini izleyen modalite ifi [yani 
duyulardan birine ozgu] detaylandtrma a§amalanna doqru 
ilerleyen kademeli bir hiyerar§ik stray la duzenlendiqidir (Gold­
man-Rakic 1988 ,  146) . 

Bu ifade elbette ki bu bolumde ac;:1klanan geleneksel ileri besle­
meli c;:erc;:eveyle uyumludur. Ancak farkh organizasyon turleri­
nin degerlendirilmesinin zamam gelmi§ti. Birincisi, bilgisayar 
bilimi h1zla geli§ti ve bilgisayarlarm merkezi donamm orga­
nizasyonu, dag1hk i§lemlemeye izin verecek §ekilde degi§ti . 
Merkezi i§lem birimine, veya CPU'ya, sahip bir yap1 yerine, 
paralel bilgisayarlar c;:ok say1da i§lem ogesiyle tasarland1 (baz1 
makinelerde bunun binlercesi vard1) .  ikind bir ivme, o donem­
de oldukc;:a giic;:lii bir §ekilde yeniden gun yuzune c;:ikan yapay 
sinir aglan alanmdan geldi . Her ne kadar basit i§lem birimleri 
olarak dii§frnulebilecek c;:ok say1da yapay noron ic;:eren sinir ag1 
modelleri 194o'larda geli§tirilmi§ ve kuc;:uk ama c;:ok aktif bir 
ara§hrmac1 grubu tarafmdan incelenmi§ olsa da bazilarmm ad­
landud1g1 gibi "baglantlClhk" alam, ancak 198o'lerin ortasmda 
geli§ti. Sinirbilimciler bunu fark etti ve daha esnek dti§ilnmeye 
ba§ladilar. 

Goldman-Rakic'in yukanda almhlanan makalesinde 
ikna edici bir §ekilde tammlad1g1 gibi, beyni dag1hlm1§ bir si!;­
tem olarak gormek yol gosterici bir ilke haline geldi . Merkezi 
bir mimari modelde, sinyaller belirli bir ogede (ornegin CPU) 
birle§ir ve burada daha da detaylandmhrlar. Kavramsal olarak 
bu, hayal edilebilecek en basit duzenleine tUrudur. Sinyallerin 
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hepsinin tek bir yerde mevcut oldugu goz 6mlne almd1gmda 
bu sinyaller manipule edilebilir ve bir c;:1kti olu§turmak ic;:in 
c;:ah§hnlabilirler. Oysa dag1hk mimari modelde, operasyonlan 
mekansal olarak dag1hk bir §ekilde gerc;:ekle�tirilir ve hatta "so­
nuc;:lar" bile merkezi olmayan bir yap1ya sahip olabilir (�ekil 
7.7) . Bir ornekle ac;:1klamak gerekirse, norolog Marsel Mesulam 
pariyetal , frontal ve singulat korteksin "dikkat i§levlerini" ger­
c;:ekle§tirmek ic;:in birlikte c;:ah§tigm1 one stlrdii (Mesulam 1981) . 
Yani "dikkat" dedigimiz zihinsel faaliyetin gerc;:ekle§tirilmesi, 
bu uc;: kortikal yap1daki bolgelerin ortak katkilarma baghdir. 
Dahas1 ,  birlikte c;:ah§arak dikkat i§lemeye belirgin katk1 sunma­
larma ragmen siras1yla pariyetal, frontal ve singulat korteksler 
duyu, motor ve motivasyon ic;:in c;:ok onemli kortikal bolgelerdir. 
DolaylSlyla birden fazla parc;:adan olu§sa da dikkat devresinin 
uc;: alam degi�tirilemez. 

A Merkezile�mi� mimari B Dag1t1k m imari 
f( I )  

1 ,  13 
12 

12 f(I) 
l3 

1, 

�ekil 7.7 Merkezi ve dagttik hesaplama. (a) Merkezi bir sistemde, bir i§lem 

birimi, ald1g1 girdilere dayanarak bir f() fonksiyonunu hesaplar ve bir 4'tktI 

i.iretir. (b) Dag1tilm1§ bir sistemde, birden fazla temel i§lem birimi etkile­

§imde bulunur ve bu sayede f( ) fonksiyonu sistemin bi.iti.ini.i tarafmdan 

gen;:ekle§tirilir. 
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S O NU«;: 

Bu bolumde takip ettigimiz yolu ozetleyelim. Amac1m1z bili­
§i destekleyen baz1 mekanizmalan, ozellikle yi.i.rutucu i§levlere 
odaklanarak tammlamakti . Bili§, duyular dunyasma daha az 
bagh olan sure.;:leri yans1hr. Aym uyaranm farkh boyutlan, hali 
hamdaki duruma bagh olarak birbiriyle ilgili olabilir ve sistemin 
her zaman hazir olacak §ekilde anmda gi.i.ncellenmesi gerekir. 
Basitc;:e, duyusal sinyallerin c;:evreden merkezi idareye (prefrontal 
korteks) akhgm1, burada bilginin karma§ik §ekillerde manipu­
le edildigi ve bir araya getirildigini dii§ilnebiliriz. Algmm bili§e 
don11§11m11, sinyalleri ad1m ad1m duyusal korteksten prefrontal 
kortekse gotUren anatomik bir mimari tarafmdan desteklenmek­
tedir. Bu g6rii§ aslmda c;:ogu sinir bilimci tarafmdan en azmdan 
198o'lerin ortalarma kadar destekleniyordu. 

Ancak geri bildirim baglanhlanna dayanan ba§ka bir ileti­
§im bic;:iminin de arhk dikkate almmas1 gerekir. Bol miktarda c;:ift 
yonlu baglanh, i§lemenin endojen sinyaller kadar di§sal sinyal­
lerle de ilgili olmas1 dolaylSlyla aktif, tahmine dayah bir sistem 
gor11§11ne goturur. Dahas1 ,  paralel yollar bilgiyi dag1hk bir §ekilde 
iletme yetenegine sahip olup mah olmayan ve merkezi olmayan 
mekanizmalan destekleyebilecek ayrmhh bir anatomik altyap1 
olu§turabilir. Dolay1Slyla bili§, parc;:a parc;:a in§a surecinden c;:ok 
daha zengin ve incelikli mekanizmalann urunudur. Aslmda 10. 
Bolumde, bili§i in§a etmek ve onu duygu ve motivasyonla bir­
le§tirmek ic;:in buyUk olc;:ekli kortikal-subkortikal etkile§imlerin 
ne kadar gerekli oldugunu anlatacag1z. Bunu yapmadan once 8. 
Bolumde karma§ik sistemler kavramm1 tarh§ahm. Merkezi sinir 
sisteminin sofistike zihinsel faaliyetleri nasil destekledigini anla­
mak ic;:in sistem d11§11ncesini daha iyi kavramam1z gerekir. 
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8 

KARMA�IK SiSTEMLER : 
ETKiLE�EN PAR�ALARIN BiLiMi 

Beyin ne tilr bir nesnedir? Bu kitabm temel onermesi, beynin 
her biri kendi ba§ma anla§ilabilecek bir dizi par\=aya dii.zgii.n bir 
§ekilde ayn§tlnlamayacag1dir. Bunun yerine beyin, farkh bir §e­
kilde anla§ilmas1 gereken son derece dolamk bir sistemdir. Ge­
rekli olan dil, §U anda bizim sezgisel terimlerle tammlad1g1m1z 
karma§Ik sistemlerin dilidir. Bunu bi\=imlendirmek i\=in matema­
tige ihtiya\= duyulurken, merkezi kavramlann illustrasyonu oku­
yucuya "sezgi pompalan" saglar.' Karma§1k sistemler apsmdan 
dii.§ii.nmek bizi dogrusal dii.§ii.ncenin zincirlerinden kurtanr ve 
basit anlatimlan a§an "toplu hesaplamalarla" olu§turulmu§ a\=1k­
lamalara izin verir. 

KELP HALILARI 

Pek \=Ok by1 §eridinde kelp ad1 verilen kahverengi deniz yosu­
nu da dahil olmak ii.zere \=Ok \=e§itli algler ya§amaktadir. 2 Kelp 
dag1hm1 olduk\=a dengesiz olabilir ; baz1 yerlerde bol miktarda 
bulunurken digerlerinde neredeyse hi\= yoktur. Ekologlar, gelgit 
havuzlan ve s1g sulara sahip baz1 by1 bolgelerinde kelp ve diger 
alglerden yoksunken orkalarm (katil balinalar) da bol miktarda 
oldugunu fark ettiler. Orkalar kelp yemez, bu yuzden ikisi ara-

* <;:eviri: Erol Y1ldmm. 

D O L A N I K  B E Y I N  I 1 9 3  



smdaki olumsuz ili§ki tamamen tesadiifi olmah, degil mi? De­
niz su samurlan da kiy1 habitatlanmn s1k gorulen bir uyesidir 
ve sayilan dunya i;apmda yalmzca 2.000 iken, 1911' de koruma 
statilsil kazand1klarmdan bu yana nilfuslan gui;lu bir §ekilde 
artmI§hr. Baz1 bolgelerde kelp eksikliginin sorumlusu onlar 
olabilir mi? Deniz su samurlan da kelp tuketmiyor, peki neler 
oluyor olabilir? Alg ve kelpleri en yaygm §ekilde tuketen can­
hlardan birinin deniz kestaneleri oldugu ortaya i;1kt1 . Samur­
lar ise bol miktarda deniz kestanesi ile beslenir. Dolay1s1yla, 
samurlarm varhg1 denizkestanesi populasyonunu baskilad1g1 
ii;in, kiy1 §eridi boyunca kelp yataklan uzerinde dogrudan bir 
etkiye sahiptir : Ne kadar i;ok samur varsa, o kadar az deniz­
kestanesi olur ve kelp de o kadar zenginle§ir. Su samuru ve yo­
sunun i;ift negatif mantikla bagmtih oldugunu goruyoruz :  Bir 
bastmc1y1 bastmrsamz,  net etkisi arh§ §eklinde gorulur. 

Peki ya orkalar? Bu katil balinalann tercih ettigi yiyecek­
ler, ihtiyai; duyduklan yag ii;erigi bakimmdan daha buyilk ve 
daha zengin clan deniz aslanlan ve diger balinalardu. Ancak 
baz1 yerlerde bu sevilen yiyecekler kitla§mI§hr. Koruma i;aba­
lan sayesinde su samuru say1smm buyuk oranda artmas1yla 
birlikte, orkalarm yedek besin olarak onlara yoneldigi gorul­
mektedir. Toplamda dort yonlil bir ili§kimiz var: ..&. katil ba­
linalar � ,,. su samuru � ..&. kestaneler � ,,. kelp. Bu a§amah 
etki, dolayh etkilerin tek bir ornegi degildir ; ekolojik sistem­
lerin i§leyi§inin merkezinde yer ahr. Ba§ka bir deyi§le, pek i;ok 
dolayh etkiye (aslmda i;ok a§amah olarak ortadan kaldmlan 
dolayh etkilere) sahip karma§Ik kar§ihkh ili§kiler aglan nere­
deyse kurald1r. 
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BAKTERiYEL KARAR VERME 

Bakteriler son derece basit canhlardir.3 Ancak glikoz ve karbon­
dioksit i�eren bir ortamda yeti§tirildiklerinde, canhlarda bir�ok 
onemli gorevi yerine getiren proteinlerin yap1 ta§lan olan 20 �e§it 
amino asidin tamam1m uretebilirler. Amino asit ureten bir bak­
teri topluluguna belirli bir amino asit eklendiginde, o spesifik 
amino asidin biyosentezi kisa sure sonra durur. Peki bakteriler 
artik soz konusu amino asidi sentezlemeye ihtiya� duymad1kla­
nm nas1l biliyorlar? 

195o'lerde biyokimyac1lar, amino asitlerin, amino asitle­
re yol a�an bir dizi reaksiyonla modifiye edilen bir ilk "oncul" 
ile ba§layarak, birka� a§amada uretildigini anlamaya ba§lad1lar. 
Bunu §U §ekilde gosterebiliriz : P -+ Ii -+ Iz -+ . . . -+ amino asit, 
burada P kimyasal oncuyu, I ise �e§itli ara urunleri temsil et­
mektedir. Aynca, belirli bir amino asidin (buna amino asit A 
diyelim) eklenmesinin diger amino asitlerin sentezini sonlan­
dirabildigini de ke§fettiler; bu da amino asit A'nm yukandaki 
gibi bir sentez yolu boyunca bir yerde olumsuz bir etkiye sahip 
oldugunu gosteriyor. Ancak daha ilgin� olan §ey ortama izolo­
sin amino asidinin eklenmesinin izolosin uretimini engelleme­
siydi . Sistem belirli bir amino asit ( izolosin) uretiyorsa, daha 
fazlasmm eklenmesinin bu bile§igin toplam miktanm daha da 
arhracagm1 dii§iinuruz . Ancak tam tersi bulunmu§tur. Yani 
sistem, a§m izolosin ilretimini onlemek i�in kendini otomatik 
olarak ayarlamaktaydi. 

Bu, negatif geri besleme dilzenegine bir ornektir. Geri bil­
dirim, modern dunyada yaygm olan termostatlar ve otomatik pi­
lot sistemleri gibi olduk�a basit gorunmektedir. Ancak �ok basit 
olsa bile, bir sistemin kendi kendini duzenleme yetenegi §eklinde 
temel bir niteligin ozunu ta§ir. Bu basit ha.Hyle fikir olduk�a iyi 
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huylu ve sorunsuzdur. Ancak geri bildirim, nedensellik hakkm­
daki sezgilerimizi bulamkla§hrmaktadir. 

Geri bildirimi olmayan bir sistemi yeniden ele alahm; 
buna SiSTEM 1 adm1 verelim (�ekil 8.1) . Bir oncul P, ba§ka bir 
kimyasal ureten arao I'ya neden olur ve o da ba§ka kimyasah 
uretir; bu sure<;: zincirdeki son ara urun Xy1 uretene kadar de­
vam eder. Nedensellik soz konusu oldugunda, SiSTEM 1 basittir. 
�imdi olumsuz geri bildirim i<;:eren SiSTEM 2'yi ele alahm. Bu­
rada, eger ortamda A <;:ok fazla varsa,  Xnm uretimi engellenecek 
ve boylece konsantrasyonu daha fazla artmayacaktir. SiSTEM 
2'yi anlamak zor degil, ancak ku<;:uk bir degi§iklikle (A, sistemde 
geriye donuk etki eder) , Xnm kendi uzerinde nedensel bir etkisi 
vardir, bu da Xnm hem bir sonu<;: (A sistem tarafmdan uretilir) 
hem de bir neden oldugu anlamma gelir (yani A kendini etkiler) .  
�imdi bunu bir kenara birakahm ve iki amino asit yolu arasmda 
geri bildirim donguleri ve etkile§imleri olan SiSTEM 3'u ele ala­
hm. Burada A ve B amino asitleri birbirini etkiler ve gu<;:lendirir; 
Xmn uretimi B'nin buyumesini te§vik eder ve B'nin uretimi Xmn 
buyumesini te§vik eder. Ancak A ve B'nin uretimi ve buyume­
si smirs1z degildir, <;:unku kendi sistemlerinde negatif dongulere 
sahiptirler. Apk<;:as1, SiSTEM 3'teki amino asitlerin uretim me­
kanizmalarmm haritasm1 <;:1karmak, diger iki ornekten <;:ok daha 
zordur. 

SiSTEM 3'te tuhaf veya potansiyel olarak gizemli hi<;:bir 
§ey yoktur. Tum i§leyi§ mekaniktir, yani tum par<;:alar standart 
kimya ve fizik kurallarma gore <;:alI§lf. Butun bunlar kar§1hkh ba­
g1mhhk i<;:inde mevcuttur. Bunu neden ele almahy1z? Pek <;:ok de­
neysel disiplinde ara§hrmacilar, SiSTEM 1 ve bir dereceye kadar 
SiSTEM 2'deki gibi nedensellik yolaklan hakkmda du§unmek 
uzere egitilirler. Dolay1s1yla nedensellik nispeten basit yollarla 
i§liyor gibi gorunuyor; ornegin, daha yi.iksek kolesterol seviyeleri 
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(birden fazla ara ad1mla) daha buyiik kalp hastahg1 sorunlanna 
"neden olur".  Ancak bu boliimde ayrmhh olarak a\'.1kland1g1 gibi, 
SiSTEM 3 gibi sistemler, daha basit durumlarda gortilenlerden 
niteliksel olarak farkh "karma§ik" davram§lar ve "beliren-ortaya 
�1kan" 6zellikler sergileyebilir. Ve eger biyolojide incelenen sis­
temler btiyuk 61\'.tide birbirine bag1mhysa, bu alanm ilerlemek 
i\'.in bakr§ a\'.1sm1 degi§tirmesi gerekir. 

Sistem 1:  p - 1 ,  - 12 - In - A 

Sistem 2: p - 1, - 12 - In - A 

� -

� 
Sistem 3 :  PA - l 1A - l2A - lnA - A 

Ps - l1 s  - l2s -- .. .  Ins - B 

� 
�ekil 8.1 ileri beslemeli, geri beslemeli ve etkile§imli sistemler. Sistem i tama­

men ileri beslemelidir, Sistem 2 ise negatif geri besleme ir;erir. Sistem 3 A ve B 

§eklinde iki zincir ir;erir. Bunlarm her biri negatif geri besleme ir;erir. Zincirler 

aym zamanda pozitif olarak birbirine baghd1r, boylece A uretimi B uretimini 

te§vik eder ve bunun tersi de ger;erlidir. 
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YIRTIC ILAR VE AVLAR HAKKINDA 

italyan biyolog Umberto D'Ancona, 300' den fazla makale yaym­
layan ve �ok say1da tiiril tammlayan iiretken bir bilim adam1ydi. 
Adriyatik Denizi'nde bahk avlanm incelerken, sava§ nedeniyle 
bahk�1hgm azald1g1 Birinci Dilnya Sava§l y1llarmda belirli tilr­
lerin bollugunun belirgin §ekilde artt1gm1 fark etti. 4 Bu gozlem 
kar§ismda §a§kma donen D'Ancona, konuyu matematiksel biyo­
lojiye ilgi duymaya ba§layan italyan matematik�i ve fizik�i Vito 
Volterra ile tartl§h (D'Ancona, Volterra'nm kizma kur yap1yordu 
ve tesadilfen ikisi daha soma evleneceklerdi) .  D'Ancona gozlem­
lerini yaphgmda ekolojinin henilz sistematik bir �ah§ma alam 
olmad1g1m belirtmekte fayda var (Charles Elton'm arhk klasik­
le§mi§ olan Hayvan Ekolojisi kitab1 192]'de yay1mlanm1§hr) . 

192o'lerin ba§mda Volterra ve ondan bag1ms1z olarak Al­
fred Lotka, bir yirtlCl hayvan ile av1 arasmdaki etkile§imlerin 
yaz1ya tam olarak nas1l ge�irilebilecegini matematiksel olarak 
tammlad1lar (Volterra'nm durumunda, av bahkti ve yirhc1 hay­
van bahk�1yd1) .  Burada denklemlerin arasmda kaybolmam1za 
gerek yoksa da model yirtm hayvan say1smm (y) av yoklugunda 
azald1gm1 ve av1 tilketme oranlanna bagh olarak artt1gm1 be­
lirtir. Aym zamanda, kontrol edilmedigi takdirde av saylSl (x) 
artar ve avlanma h1zma gore de azahr. Buradaki kilit nokta, 
x'in y'ye bagh olmas1 ve bunun tersi olarak y'nin de x'e bagh ol­
mas1dir. Bu kar§ihkh bag1mhhk, basit nedensellik temelindeki 
bir tammlamadan ( ornegirt, "yirhcihk av say1smm dil§mesine 
neden olur") kapnabilecegimiz ve yirhci-av sistemini bir birim 
olarak dil§ilnebilecegimiz anlamma gelir. Ba§ka bir deyi§le, yir­
hci ve av say1lan birlikte geli§ir ve bu nedenle onlan karakterize 
etmek ve anlamak, yirhc1 arh av "sistemini" incelemek anlam1-
na gelir. 
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Bunu soylerken hic;:bir nedensel etkile§imin gerc;:ekle§me­
digini kastetmiyoruz. Bahkplar bahklan olduriiyor ve bu bahk 
populasyonlan ilzerinde anmda etki yarahyor. Ancak avc1-ar­
h-av c;:iftini ara§hrma nesnesi olarak ele alabiliriz . Bu, bu durum­
da nispeten kuc;:uk bir kavramsal manevra olsa da daha buyuk bir 
aktorler kumesi etkile§ime girdiginde etkili olacakhr. 

iNDiRGEMEc iLiGE KAR§ I 

Lotka-Volterra yirtici-av modeli, tek bir yirhc1 tilril ile tek bir av 
tilril arasmdaki ili§kiyi formalize etti . Dogal ya§am alanlan elbet­
te iki turle smirh degil; katil balina ve yosun omeginde gosteril­
digi gibi, c;:oklu tilr etkile§imleri kuraldir. Bu nedenle, daha derin 
bir anlay1§ ic;:in bir dizi ara baglantmm tamammm c;:ozulmesi ge­
rekir. 

Bilimin hakim c;:ah§ma tarz1 §U §ekilde ozetlenebilir (Von 
Bertalanffy 1950, 134) : "Olgulan, birbirlerinden bag1ms1z olarak 
ara§hnlabilecek temel birimlerin etkile§imine indirgeyerek ac;:1k­
laym. "  Bu indirgemeci yakla§Im belki de yirminci yuzyilda kimya 
ve parc;:ac1k fiziginin ba§ans1yla doruga ula§b. ic;:inde bulundu­
gumuz yuzy1lda, bunun gilcil molekuler biyoloji ve genetikteki 
c;:arpic1 ilerlemelerle apkc;:a ortaya konmu§tur. Bilime yonelik bu 
tutumun temelinde, "tum dogal olgulan ister tek ba§larma ister 
bir kompleks ic;:inde incelensinler, 'ozellikleri degi§meden kalan' 
temel birimler konusuna indirgemek" yatar (Von Bertalanffy 
1950, 134) . 

194o'larda ve 195o'lerde "sistem dil§ilncesi" altematif bir 
zihinsel s1c;:rama zemini olu§turdu. Akademisyenler, pek c;:ok 
ara§hrma nesnesinin, etkile§imli parc;:alarm bir araya getirilme­
si yoluyla incelenebilecegini, bu yakla§imm fiziksel, biyolojik 
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ve hatta sosyal sorunlara uygulanabilecegini tahmin ettiler. Ba­
z1larmca karma§1k sistemler teorisi olarak adlandmlan (geli§ti­
rilmi§) s:erc;:eve, "temel" birimlerin statilsiine ve roliine meydan 
okumuyor (kimse Ernest Rutherford'un atom modeli is:in ald1g1 
Nobel odiillerini iptal etmeye niyetli degildi ! ) .  Yine, ba§hca sa­
vunuculanndan biri olan Ludwig Von Bertalanffy'nin sozleriyle, 
bu yakla§Im "sadece pars:alarm degil, aym zamanda dinamik bir 
etkile§imden kaynaklanan ve kendilerini izolasyondaki ve tum 
organizmadaki pars:alarm davram§lanndaki farkhhkla gosteren 
organizasyon ili§kilerinin de ara§tinlmas1 gerekliligini" ileri siir­
mektedir (Von Bertalanffy 1950, 135) . 

"izole edilmi§ pars:alarm ve biitiin halinde organizmadaki 
pars:alarm davram§lanndaki fark"tan bahsetmek ne anlama ge­
lir ?5 "Orta ya s:1kma" terimi (ing. Emergence) ,  ilk olarak 1870 'I er de 
kimya ve fizyolojide, ortaya s:1ktiklan elementlere apks:a atfedile­
meyen yeni ve ongoriilemeyen ozelliklerin goriildiigii durumlan 
tammlamak is:in tilretilen bir terimdir. Amino asitler kendilerini 
bir protein halinde organize ettiginde, yani kendi kendine orga­
nize oldugunda, protein, amino asitlerin kendi ba§larma yapa­
mayacag1 enzimatik i§levleri yerine getirebilir. Daha da onemlisi, 
proteinin bir pars:as1 olarak kendi ba§larma davranacaklarmdan 
farkh davramrlar. Aslmda bundan daha fazlas1 var. Sistemin 
(yani proteinin) dinamikleri, genel sistem tarafmdan yakalanma­
mI§ olsalard1 bile§enlere (amino asitler) as:1k olacak baz1 davram§­
lan kapahr. Amino asitler bir protein olacak §ekilde katland1ktan 
soma aktivitelerinin diizenlendigini goriirler; farkh davramrlar. 
DolaylSlyla ortaya pkmanm bir tamm1; birden fazla oge etkile­
§ime girdiginde gozlemlenen ve ogeler diizeyinde mevcut olma­
yan bir ozellik §eklinde tammlanabilir. Buna gore iki diizeyden 
bahsetmek anlamh hale geliyor: daha d-(i§iik diizeydeki ogeler ve 
daha yuksek duzeydeki sistem. 

2 0 0  I D O L A N I K  B E Y l N  



Karma§ik sistemler yakla§immm buyiimesi, "sistem" , 
"gestalt" ,  "organizma" , "biitiinluk" ve elbette c;:ok kullamlan "bii­
tiin, parc;:alarm toplammdan daha fazlas1dir" gibi ifadelerle h1zla 
popiiler hale geldi. Von Bertalanffy, onlarca ytldir devam eden 
ve hala da siiren tarb§malan ongorecek §ekilde, 1950 gibi erken 
bir tarihte "bu kavramlann s1khkla yanh§ kullamld1gm1 ve bun­
larm belirsiz ve biraz da mistik bir karaktere sahip oldugunu" ifa­
de etmi§ti (Von Bertalanffy 1950, 142 ) .  Daha da ileri giderek, "bu 
nedenle gerc;:ek bilim insanmm bu kavramlara hakh bir giiven­
sizlikle bakma egiliminde oldugunu" soylemi§tir. Biyolojideki 
ara§hrmalan dii§iiniin. Ornegin, molekiiler biyolojideki c;:arpIC1 
geli§meler, goriinii§te ortaya c;:1kan tum ozelliklerin eninde so­
nunda "ac;:1klanabilecegi" ve boylece daha dii§iik seviyedeki ozel­
liklerden ve yasalardan c;:1kanlabilecegi umudunu artirmaktadir; 
"yuksek" seviye bu nedenle "dii§iik" seviyeye indirgenebilir. 0 
halde temel fizik ve kimyaya indirgeme, bilimsel ac;:iklamalarm 
nihai hedefi ha.line gelmektedir. Bu gorii§e gore, bilimin daha 
da ilerledigi bir a§amada, ortaya c;:1kan ozelliklerin tamamen alt 
diizey ozellikler ve yasalar tarafmdan ele gec;:irilecegi goz oniine 
almd1gmda, "ortaya c;:ikma" tamamen itibars1zla§tinlmasa da 
bir tiir "vaatkar indirgemecilige" indirgenmektedir. Ku§kusuz 
bu argiimana kar§l c;:1kmak son derece zordur. Filozof Terrence 
Deacon'm giizel bir §ekilde ifade ettigi gibi, dunyaya daha bii­
yiik varhklann kurucu parc;:alan ac;:1smdan bakmak "kusursuz 
bir metodoloji" gibi goriinmektedir. Bu, Sokrates oncesi Yunan 
dii§iiniirleri kadar eskidir ve neredeyse "modern bilimin bir aksi­
yomu" olarak kalmi§br. 6 

Hem bilimsel hem de felsefi ac;:idan ortaya c;:1kma fikrinin 
yaratt1g1 siirtii§me, aslmda tam olarak neyin ortaya c;:1ktigmm be­
lirsiz olmasmdan kaynaklanmaktadir. Ornegin, proteinlerin bir 
parc;:as1 olan amino asitlerin serbest dola§anlardan farki nedir? 
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Soru, "yeni ortaya i;1kan 6zelliklerin" tam durumu etrafmda do­
nuyor. Filozoflar, ortaya i;iki§m ontolojik statusunden, yani ii.st 
duzey 6zelliklerin uygun §ekilde varolu§undan bahsederek kul­
lamlan terimleri formalize ederler. Ortaya i;1kan ozellikler, alt du­
zeyde mevcut olmayan yeni yasalarm varhgma m1 i§aret ediyor? 
Temelde indirgenemez bir §ey mi soz konusu? Bu sorular o kadar 
yildmc1 ki, genellikle i;ozumsuz kalmakta ve §iddetli entelektuel 
tarh§malara konu olmaktadir. 

Neyse ki, sorunu burada i;ozmemize gerek yok ve bunun 
yerine epistemik ai;1dan faydah olduklarmda -teorik duru§ bilgi­
yi ilerlettiginde- daha dii§U.k ve daha yuksek seviyeleri pragma­
tik olarak kullanabiliriz . A§m basitle§tirilmi§ bir 6rnek vermek 
gerekirse, kuarklar ve aerodinamik arasmdaki durum hakkmda 
endi§elenmemize gerek yok. Devasa ui;aklar elbette maddeden, 
kuarklar gibi temel pari;aoklarm bir araya gelmesinden olu§ur 
(kuarklar bir araya getirildiginde, atom i;ekirdeginin kararh bile­
§enleri olan protonlar ve notronlar gibi §eyleri olu§turur) .  Ancak 
muhendisler yeni bir ui;ak tasarlarken aerodinamik yasalanm, 
havanm hareketinin incelenmesini ve 6zellikle de ui;ak kanad1 
gibi kah bir nesnenin havadaki davram§ml dikkate ahrlar; pari;a­
c1k fizigi konusunda hii;bir egitime ihtiyai;lan yoktur! Dolay1s1y­
la aerodinamik ile pari;ac1k fizigi arasmdaki "sahici" ili§ki konu­
sunda geri;ekten uzulmeye gerek yok. Yap1lacak pratik §ey sadece 
aerodinamigi incelemektir. 

Yukandaki 6rnege itiraz edilebilir i;unku pari;ac1k fizigi 
ve aerodinamigin dogal/ii;sel duzeyleri birbirinden i;ok farkhdir 
($ekil 8.2) ; bir seviye fazla "mikro" , digeri ise fazla "makro" . Daha 
ilgi i;ekici durumlar, ii.st duzey nesneler ve onu olu§turan pari;a­
lar birbirine daha yakm oldugunda ortaya pkar. Ornegin, tek bir 
kanncanm davram§ml ve karmca kolonisinin kolektif davram§I­
m veya bir pelikanm ui;u§unu ve siir\inun V §eklindeki desenini 
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dii§i.i.niin. Ve elbette amino asitler ve proteinleri . Ara§hrmac1 Ali­
cia Juarrero'nun dedigi gibi, tamamen "deterministik sistemlerin 
organize ve a\'.Ik\'.a yeni ozellikler, prensipte ongorulebilir olmas1 
gereken ama hakikatte oyle olmayan gori.i.ni.i.§te ortaya pkan ozel­
likler sergilemesi ozellikle ilgi 'i'.ekicidir" (Juarrero 1999, 6 ) .  Ve ilgi­
li sistemlerin basit kurallara uyan \:Ok basit par'i'.alardan olu§mas1 
daha da biiyuleyicidir. Ontolojik soruyu (bu ozellikler ger'i'.ekten 
yeni mi?) \'.Ozmeye gerek kalmadan iist duzey ozellikleri anlamak 
a\'.Ik\'.a faydahd1f. 

John von Neumann ile daha once 2. boliimde kar§1la§­
m1§hk. Kendisi sadece bildigimiz bilgisayar biliminin tammlan­
masmdaki en onemli isimlerden biri olmakla kalmamt§, aym 
zamanda matematik ve fizige yaphg1 katkilar da hayranhk uyan­
d1rm1§hr. Ornegin, 1932' de kuantum mekanigi i'i'.in titiz bir mate­
matiksel r;ah olu§turan ilk ki§idir. Daha kur;uk katkilanndan biri 
de hiicresel otomatlarm icad1yd1 ve bunu bilgisayar yard1m1 ol­
madan, sadece kalem ve kag1t kullanarak yaph (Von Neumann'm 
bir diger "kur;uk" katklSl da r;ah§ma ve i§ birliginin matematiksel 
modellerinin incelenmesi olan oyun kurammm icad1d1f) .  Huc­
resel otomatlan dii§iinmenin basit bir yolu, uzerine duzenli bir 
izgara r;izilmi§ bir kag1t parr;as1 hayal etmektir. Izgaranm her bir 
"hucresi" iki durumdan birinde olabilir: aktif veya pasif veya o 
veya 1 (bir bilgisayar bitini dii§iinun) . Hucreler, basit ama ke­
sin kurallara gore, hucreler arasmdaki kom§ulugun durumuna 
bagh olarak duruin degi§tirir. Farkh tiirlerde uzamsal kom§uluk 
ili§kileri kullamlabilir, ancak bizim amar;lanm1z dogrultusun­
da, sadece odag1m1zdaki hiicrenin sagmda ve solunda yer alan 
hucrelerin bulundugu en basit durumu ele alacag1z . Bir kural, 
kom§u hucrelerden biri aktifse merkez hucreyi aktif hale getire­
bilir (VEYA kurah olarak adlandmhr) ; ba§ka bir kural ise her iki 
kom§U da aktifse merkezi etkin hale getirebilir (VE kurah olarak 
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adlandmhr) .  Eger hucreler bir durumda ba�larsa - ornegin o ve 
i'lerden olu�an rastgele bir konfigurasyon - belirli bir kurallar di­
zisine gore durum degi�tirmelerine izin verilebilir ve ortaya �1kan 
genel davram�lar gozlemlenebilir (piksellerin aphp kapand1g1 bir 
ekran hayal edin) . $a§trt1Cl bir §ekilde, basit hucresel otomatlar 
bile periyodik olarak dalgalanan hiyerar§ik olarak organize edil­
mi§ desenlerin olu§umu da dahil olmak iizere olduk�a karma§ik 
davram§lar sergileyebilir. 

A u.,ak B Molekiil 

Kuark Amino asit 

�ekil 8.2 Apklama duzeyleri ve bilimsel indirgeme. (a) Ur;ak aerodinamigini 

kuarklar gibi temel pan;ac1klar ar;1smdan tammlamanm '>ok faydah olmad1g1 

ar;1ktir. (b) Or; boyuttaki molekuler konfigurasyonlar, ozelliklerinin amino 

asitler arasmdaki kimyasal etkile�imlere (protein yap1s1m belirleyen) nas1l 

bagh oldugu belirlenerek ara�tinlabilir. 
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Hucresel otomatlar bilgisayar bilimi camias1 di§mda pek 
bilinmese de bu fikir Hayat Oyunu'nun (ya da kisaca Hayat) ica­
d1yla daha geni§ kitlelere yayilmi§hr. Oyun, en azmdan oruntule­
rin evrimle§ebilecegi §a§irhc1 yollar nedeniyle \Ok ilgi \ekmi§tir. 
Nispeten basit bir kurallar dizisinden, gozlemlenen baz1 orun­
tuler, canh organizmalar toplumunun ytikseli§ini, dti§ii§tinu ve 
degi§imlerini ammsatmaktadir ve bir tasanmcmm yoklugunda 
"tasanm" ve "organizasyon" fikrinin ortaya \ikabilecegini goster­
mek i\in kullanilmi§hr. 

Hucresel otomatlar ve bu bolumde ele alman diger or­
nekler, ortaya \lki§m "ger\ek" durumu konusunda pragmatik bir 
tavir benimseyebilecegimizi gostermektedir. Durumun kendisi 
hakkmda bilinemezci kalabilir, ancak birbiriyle etkile§im halin­
de olan bir\ok unsura sahip nesnelerin anla§1lmasm1 ilerletmek 
i\in karma§ik sistemler yakla§1mm1 benimseyebiliriz .  Bu baki§ 
apsmm Lotka ve Volterra'mn av-avc1 modellerinin ortaya \1khg1 
ara§hrma· alam olan ekoloji alanmda nasil yer ald1g1m tarh§ahm. 

TURLER NASIL ETKiLE�iME GiRER? 

Ekoloji ,  organizmalar ve \evreleri arasmdaki etkile§imlerin bi­
limsel olarak incelenmesidir. Ba§hca ilgi alanlarmdan biri turler 
arasmdaki i§ birligi ve rekabettir. Akhmza Amazon' daki biyolojik 
\e§itliligi incelemek i\in kizgm tropik gune§e veya kutup ay1lan­
nm populasyonundaki dalgalanmalan incelemek i\in sert arktik 
b§lara katlanan ara§hrmacilar gelebilir. Veri toplamak i\in bu 
tur saha \all§malan gerekli olsa da teorik \ah§malara da aym de­
recede ihtiya\ vardir. 

Turlerin bir arada ya§amasmm mekanizmalan nelerdir?7 
Hayatta kalmak i\in rekabet etme becerilerindeki farkhhkla-
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�ekil 8.3 Tiirler aras1 etkile§imler. {a) Avc1 ve av arasmda oldugu gibi iki yonlii 

etkile§im meydana gelebilir. {b) Ek bir unsur iki yonlii etkile§imin davram§ 

bilj'.imini etkilediginde daha list diizey bir etkile§im meydana gelir. 

ra ragmen dogada gorulen muazzam tiir <;:e§itliligi nasil devam 
etmektedir? Ger<;:ekten de buyilk <;:e§itlilik. Ornegin, Amazon 
yagmur ormanlarmdaki 25 hektarhk bir alanda i.ooo'den fazla 
tropik aga<;: tiiru bulunmaktad1r. Daha once gordugumuz gibi, 
192o'lerde av-avc1 sistemlerinin dinamiklerini modellemek i<;:in 
matematiksel ara<;:lar geli§tirildi. Bu sistemlere ili§kin denklem­
ler sonraki y1llarda daha da geni§letilmi§ ve detaylandmlmi§tir 
ve halen pek <;:ok ara§hrmanm konusu olmaya devam etmekte­
dir. Turlerin bir arada ya§amas1 uzerine yapilan <;:ah§malar ne­
redeyse sadece rakip <;:iftlere odaklamr, bu yuzden biiyiik bitki 
veya hayvan gruplan dil§iinuldugunde, strateji tum olas1 <;:iftlere 
bakmaktu. Ornegin, ii<;: tiir soz konusu oldugunda ti<;: i;ift, dort 
tilr soz konusu oldugunda alb i;ift ya da daha genellenirse n tiir 
arasmdaki n(n - 1)/2 kadar etkile§im incelenir. Sadece ikili etkile­
§imleri incelerken baz1 §eyleri kai;myo� muyuz? Bir tiiriln diger 
bir tiir ilzerindeki etkisinin ui;iincii bir tiiriln ya da daha fazla sa-
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yrda tilriln populasyon yogunluguna bagh oldugu durumlarda, 
daha yuksek dereceli etkile§imler gozden ka�ar. Ornegin, �italar 
ve ceylanlar arasmdaki etkile§im srrtlanlar tarafmdan etkilenebi­
lir, �ilnkil srrtlanlar, ozellikle yalmz olmadrklarmda, avmr oldur­
dukten sonra nispeten crhz �italara kolayca meydan okuyabilir 
(�ekil 8.3 ) .  

Ost duzey etkilerin onemi, zaman zaman sadece ikili et­
kile§imlerden beklenenden farkh tahminler yapabilmeleridir. 
Teorik biyolog Robert May, 1972 tarihli "Buyuk Karma§rk Bir 
Sistem Kararh Olur mu?" ba§hkh klasik makalesinde, topluluk 
�e§itliliginin ekolojik sistemleri istikrars1zla§trrd1gm1 resmi ola­
rak gostermi§tir. Ba§ka bir deyi§le, �e§itlilik gosteren topluluklar, 
kimi tilrlerin yerel olarak ortadan kaldmlmasr gibi istikrarsrzhk­
lara yol a�maktadrr. Ancak son teorik sonu�lar, daha ilst duzey 
etkile§imlerin, ikili etkile§imlere dayanan klasik teorinin aksine, 
daha fazla �e§itlilige sahip topluluklarm tur bakrmmdan fakir 
muadillerine gore daha istikrarh olmasma neden olabilecegini 
gostermektedir. 8 Bu sonu�lar, etkile§im halindeki oyunculardan 
(turler) olu§an karma§rk bir sistemi (�e§itli topluluk) anlamak 
i�in kolektif duzeyde (bir arada ya§ama ve biyo�e§itlilik dahil) 
( ortaya pkan) ozellikleri belirlememiz gerektigini gostermekte­
dir. Sadece etkile§imleri dikkate almamrz degil , aym zamanda 
kolektif ozelliklerin �ozillebilmesi i�in bunlan yeterince zengin 
bir §ekilde tammlamamrz gerekir. 

SiNiR AGLARI 

Karma§Ik sisternler hakkmdaki dil§ilnceler ve bununla yakmdan 
ili§kili sibernetik akrmmm beyin hakkmdaki goril§leri etkilemeye 
ba§lamasr uzun silrmedi. Ornegin, W. Ross Ashby 1952 tarihli De-
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sign for a Brain (Beyin Tasanm1) adh kitabmda istikrann onemini 
ana hatlanyla ortaya koymu§tur. Sibemetik ara§hrmac1lan, sis­
temlerin kendilerini nas1l duzenledikleri ve istikrars1zhktan nastl 
ka<;:md1klanyla ilgileniyorlardi. Ozellikle, bir sistem mevcut du­
rumundan saptmld1gmda, bu tur bozulmalarm etkilerini en aza 
indirmek i<;:in yaptlanmasm1 otomatik olarak nasil uyarlar? <;ok 
ge<;:meden yapay sinir aglan (ya da sadece sinir aglan) alam ortaya 
<;:1kmaya ba§ladi. Bu yeni alamn buyiimesi "standart" yapay zeka 
(YZ) ile paralel ilerledi. YZ yeni geli§tirilen bilgisayarlarm glicun­
den yararlanarak akilh algoritmalar tasarlamaya <;:ah§irken, sinir 
aglan ilham almak i<;:in beyne bakti. Genel anlay1§ basitti: Basit 
i§lem birimleri ya da "noronlar" , mimariler olarak adlandirtlan be­
lirli bi<;:imlerde duzenlendiklerinde geli§kin davram§lar sergilerler. 
Sinir aglan, yapay noronlar arasmdaki baglantilarm zaman i<;:inde 
nas1l degi§tigini saptayarak yeni davram§lar ogrenmektedir. 

Tamamen ileri beslemeli ve tekrarlamah aglar da dahil ol­
mak uzere bir<;:ok mimari ag <;:e§idi incelenmi§tir. ileri beslemeli 
aglarda bilgi , girdinin (ornegin bir goruntu) kaydedildigi noron­
lardan olu§an bir girdi katmanmdan bir veya daha fazla ara kat­
mana akar ve sonunda pktmm kodland1g1 (girdi goruntiisiinun 
ornegin bir yuz oldugunu gosteren) bir <;:1kh katmanma ula§ir. 
Baglanhlann hem ileri hem de geri beslemeli oldugu tekrarlayan 
aglar, karma§1k sistemler baglammda daha ilgin<;:tir. Bu tiir bir 
organizasyonda, en azmdan baz1 baglanhlar <;:ift yonludur ve sis­
temler bir dizi ozellik sergileyebilir. Ornegin, agm bolumleri ara­
smda rekabet olu§abilir ve bunun sonucunda baz1 faaliyet turleri 
bastmhrken digerleri gii<;:lendirilebilir. Bu tiir rekabet<;:i sure<;:lerle 
ilgilenen, 7. Bolumde bahsettigimiz Stephen Grossberg, 198o'ler­
de Adaptif Rezonans Teorisini geli§tirmi§tir (Grossberg 2021) . 
Bu teoriye gore rezonans, bir agdaki noronal ate§lemelerin <;:ift 
yonlu etkile§ime girdiklerinde gii<;:le.ndigi ve senkronize oldugu 
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�inamik bir durumdur- birbirlerini kar§ihkh olarak desteklerler 
(bkz . $ekil 7. 6 ve e§lik eden metin) . Teorinin ortaya atilmasmdan b1\ yana ge\:en surede surekli olarak geli§tiriltnesine bagh olarak, 
bu �ilr \:ift yonlil, rekabet\'.i etkile§imler ornegin alg1 , bili§ ve duy­
gu alanlannda \:Ok say1da deneysel bulguyu a\:1klamak i\:in kul­
lanilmi§tlr. 

D O GRU SAL OLMAYAN DiNAMiK S i STEMLER 

Gordilgilmilz gibi, yirminci yiizy1lm ikinci yansmda karma§1k 
sistemler di.i§ilncesi geli§meye ve sosyalden biyolojiye kadar bir­
\:Ok bilimsel disiplini etkilemeye ba§lam1§tlr. Bu fikirler, dogru­
sal olmayan dinamik sistemler olarak adlandmlan bir matematik 
alamnm geli§mesiyle onemli bir ivme kazanm1§tlr. Dogrusal ol­
mayan dinamik sistemlerin karma§Ik sistemler i\:in bir dil (ifade 
bi\:imi) saglad1g1m soylemek abarh olmaz . Matematigin bu dab, 
uygulamah bilim insanlan tarafmdan, nesnelerin zaman i\'.inde 
nasil degi§tiginin tammlanmasma olanak tamyan teknikleri in­
celer. Her §ey, on yedinci yuzyilm son on y1llannda Isaac Newton 
ve Gottfried Leibniz tarafmdan diferansiyel ve integral hesabm 
ke§fedilmesiyle ba§ladi . Kalkiilils, modern matematigin ilk kay­
da deger ba§ans1dir ve pek \:Ok ki§i onu dakik dii§iinme alanmda­
ki en buyiik ilerleme olarak gorur. Ornegin Newton gezegenlerin 
hareketiyle ilgilenmi§ ve yorungedeki gezegenlerin yorungelerini 
tammlamak i\'.in kalkiiliisu kullanmi§tlr.9 

Dinamik sistemler uzerine yapilan ara§tlrmalar, basit ol­
dugu varsayilan sistemlerin bile \=Ok zengin davram§lar sergileye­
bilecegini ortaya koymu§tur. ilk ba§ta bu olduk\'.a §a§irtmyd1 \:Un­
ku matematik\:iler ve uygulamah bilim insanlan deterministik 
sistemlerin olduk\:a ongoriilebilir bir §ekilde davrand1gma inam-
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yordu. Bu anlayt§ nedeniyle birc;ok teknik "dogrusalla§hrma"ya1 
yani bir sistemin yakla§tk olarak dogrusal oldugunu dii§iinmeye 
dayamyordu (en azmdan kuc;uk sapmalar soz konusu oldugun­
da) . Dogrusal bir sistem nedir? Ozii.nde, girdilerini toplayarak 
bir c;1kh iireten bir sistemdir: Girdi ne kadar fazlaysa, c;1kh da o 
kadar fazla ve girdilerle tam orantihdu. Bunun gibi sistemler on­
gorulebilir ve dolaylSlyla kararhdu, bu da bir sistemi tasarlarken 
istenilen bir durumdur. Tavan vantilatoriinun ayanm "2" olarak 
degi§tirdiginizde, "1"e gore daha h1zh hareket eder; "3"e ayarlan­
d1gmda ise aniden kontrolden c;1kmasm1 istemezsiniz! 

Dogrusal olmayan sistemler alam bize "dogrusal dti§iin­
menin" yeterli olmad1gm1 soyler. Dogrusal sistemler kullanarak 
nesnelerin davram§larma yakla§tm, kaos ad1 verilen bir ozellik 
tarafmdan en apk §ekilde gosterildigi gibi, gen;:ek durumlarda 
gozlemlenen davram§larm karma§1khgm1 yans1tmaz. Kafa kan§­
tmc1 olsa da "kaos" duzensiz veya rastgele davram§ anlamma gel­
mez ; bunun yerine, kesin deterministik yasalan takip eden ancak 
rastgele davramyor gibi gorunen sistemlerin bir ozelligini ifade 
eder. "Kaos "un kesin tamm1 matematiksel olsa da onu karma§tk, 
yinelenen, ancak tam olarak tekrarlanamayan davram§lan ta­
mmlamak olarak dii§iinebiliriz . (Akmhda yuzen bir yapragm ka­
yalarm arasma s1ki§hgm1 ve kayalann etrafmda hem tekrar eden 
hem de aym olmayan bir §ekilde dondugunu hayal edin) . Dog­
rusal olmayan dinamiklerdeki teorik geli§meler son derece etkili 
olmu§tur c;unkii 196o'lara kadar matematikc;iler ve fizikc;iler bile 
dinamikleri nispeten basit terimlerle dii§iinmekteydi. 10 

Dinamik sistemler alam, dogal ve yapay sistemlere ili§­
kin anlay1§1m1z1 biiyuk olc;ude zenginle§tirmi§tir. Nispeten basit 
tammlara sahip olanlar bile giivenle tahmin edilmesi miimkun 
olmayan davram§lar sergileyebilir. Dogrusal olmayan dinamik 
sistemler yalmzca etkile§im halindeki imsurlann nasil davran-
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''d1gma dair gorii§iimiize katbda bulunmakla kalmaz, aym za­
manda "ortaya pkan" davram§lan karakterize etmek i\:in hem bir 
dil hem de bi�imsel bir sistem tammlar. Ger�ek anlamda, sistem 
dii§iincesinin ilk giinlerinde tammlanan baz1 belirsiz kavramla -
rm gizemini \:OZmeye biiyiik 61\:iide yard1mc1 olmu§lardir. Artrk 
"toplam par�alardan daha biiyiiktiir" sorusunu ele almak i�in ke­
sin bir yolumuz bulunmaktadir. 

KARMA§IK BiR S i STEM OLARAK BEYiN 

Karma§lk sistemler arhk uygulamah ve teorik ara§trrmalan kap­
sayan geni§ bir alandu. Bu boliimiin amac1, okuyucuya baz1 te­
mel fikirleri tamtmaktu (ba§h ba§ma bir kitap yazmaks1zm ol­
duk\:a iyimser bir iddia! ) .  Karma§1khk bilimi ge�tigimiz 70 kiisur 
yrl i�inde muazzam bir geli§im gostermi§ olsa da deneysel bilim 
insanlan �ogu zaman bu boliimde tarh§rlan bazr kavramlara 
§iipheyle yakla§makta olan bir temele baglanm1§ durumdadu. 
Ancak §U anda mevcut olan matematiksel ve hesaplama ara�la­
nyla, artrk bunun i�in �ok az neden vardu. 11 Karma§1k sistemler 
teorisinin beyin i§levlerini ve bunlarm beynin boliimleriyle nasrl 
ili§kili oldugunu aydmlatma hedefimiz iizerindeki baz1 yansrma­
lan nelerdir? 

Par�alar arasmdaki etkile§imler. Beyin, birbiriyle etkile§im 
halinde olan par�alardan olu§an bir sistemdir. Yerel diizeyde 
-ornegin, belirli bir bOlge i�inde- noron popiilasyonlan etkile­
§ime girer. Ancak etkile§imler yalmzca o bOlgeye ozgii degildir 
ve belirli bir davram§ bir�ok bolge arasmdaki ileti§ime dayamr. 
Anatomik baglanh, korteksin birden fazla boliimiinii kapsayan 
etkile§imlerin yam sira korteks ile alt korteks, orta beyin ve arka 
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beyin arasmda k6pru kuran bir altyap1 saglar. Bu g6rii§, b6lgeled 
nispeten bag1ms1z birimler olarak ele alan "lokalizasyonist" \et­
\eveyle keskin bir tezat olu§turmaktad1r. 

Analiz diizeyleri. Bu kavram bir 6ncekiyle ili§kilidir ancak farkh 
bir noktay1 vurgular. Tum fiziksel sistemler, kuarklardan ilgi­
lenilen nesneye kadar \Oklu seviyeler halinde incelenebilir. Her 
durumda bir\ok seviyeyi incelemek degerli degildir ( 6rnegin ae­
rodinamikte kuarklar hakkmda endi§elenmek) .  Ancak beyinde, 
\Oklu seviyeleri incelemek ve bunlann birle§ik 6zelliklerini an­
lamak esashr. N6ral devreler, olduk\a smuh bir alandaki birka\ 
n6ron 61\eginden daha geni§ uzamsal mesafelerdeki daha buyuk 
topluluklara kadar dii§iinulebilir. Sinir sisteminin tum b6lum­
lerini kapsayan birden fazla b6lgeye sahip geni§ 61\ekli devreler 
de dahil olmak uzere \Oklu uzamsal 61\ekler ilgi \ekici olacaktir. 
Bir benzetme yapmak gerekirse, Amazon yagmur ormanlan ve 
Avustralya Buyuk Set Resifi gibi dunya uzerindeki en biyolojik 
\e§itlilige sahip yerlerin ekolojisinin ara§hnlmas1 dii§iinulebilir. 
Bu sistemler, ormanm yerel par\alan ve birka\ turden, tum turle­
riyle birlikte mercan resifinin tamamma kadar \Ok farkh mekan­
sal 61\eklerde incelenebilir. 

Zaman, sure�. Beyin gibi karma§tk sistemler statik degildir; do­
galan geregi dinamiktirler. Yuhc1-av sistemlerinde oldugu gibi, 
bak1§ a\1sm1 basit bir neden-sonm;:tan zaman i�inde geli§en bir 
surece kaydumak faydahdu - ilgili par�alarm kar§ihkh bag1mh­
hg1 g6z 6nune almd1gmda bir dogal duru§ degi§ikligidir. Bir "su­
re( dedigimizde, bu konuda muglak bir §ey olmas1 gerekmez. 
Ornegin, Newton kutle�ekiminin etkisi altmdaki ii� cisimli g6k­
sel y6rungeler s6z konusu oldugunda,_ denklemler kesin olarak 
tammlanabilir ve kat edilen yollann zengin modelini ortaya �1-
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karmak i\'.in say1sal olarak \'.Oziilebilir (Suvakov ve Dmitrasinovic 
2013) . 12 

Ademi merkeziyet�ilik, heterar§i. Sistemleri par�alan arasm­
daki etkile§imler a�1smdan incelemek, ademi merkeziyet�i orga­
nizasyonu destekleyen bir dii§iince tarzm1 te§vik eder. Sistemin 
i§levini belirleyen ana bir "kontrolor" degil, ilgilenilen davram§­
lara yol a�an §ey �oklu par�alar arasmdaki koordinasyondur. Bir­
�ok "sofistike" sistemde, ki beyin de bir istisna degildir, onemli 
i§levlerinin �ogunun merkezi siire�lere bagh oldugunu dii§iin­
mek irnuduseldir. Ornegin, prefrontal korteks, davram§1 kontrol 
etmesini saglayan �oklu bilgi turleri i\'.in bir bulu§ma bolgesi ola­
rak gorulebilir (bkz . 7. Boliim) . Buna zit bir gorii§ ise birden faz­
la par�amn etkile§imi yoluyla dag1hk i§lemeyi tercih eder. Buna 
gore, bilginin hiyerar§ik olarak tum par�alarm entegre edildigi 
bir "tepe bolgesine" akmas1 yerine, bilgi kah bir hiyerar§i olmak­
s1zm �ok yonlii olarak akar. Bu tur bir organizasyon, �ok yonlii 
bilgi aki§mt vurgulamak i�in heterar§i olarak adlandmhr. 

Ortaya �:ikt§. Ortaya \'.Ikan ozellikler beyin gibi karma§Ik bir sis­
temde kuraldir. Elbette bu bulamk apklamalara davetiye �1kar­
maz . Bunun yerine, sistem genelindeki ozelliklerin yakalanabil­
mesi i�in apklamalarm yeterince aynnhh olmas1 gerekir. 

Karma§ikbk. Karma§ikhk ozelligi, sistemlerin ilk baki§ta du­
§iinuldugunden �ok daha �e§itli ve incelikli §ekillerde i§ledigini 
hahrlatir. Kii\'.iik girdi degi§iklikleri veya durumlanndaki degi­
§iklikler niteliksel olarak farkh davram§lara ve sonu�lara yol a�a­
bilir. Bu, karma§Ik sistemlerin son derece istikrars1z ve duzensiz 
oldugu anlamma gelmez . Aslmda, karma§1k sistemler tam ongo­
riilebilirlik ile tam rastgelelik arasmda bir yerde ya§arlar. 
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BE§ YUZ MiLYON YILLIK EVRiM 

Memeliler, ku§lar, surungenler, amfibiler ve bahklar gibi tum 
omurgah gruplanm goz onunde bulundurdugumuzda evrim 
bize beynin organizasyonu hakkmda ne soyluyor? Evrimin bize 
ogrettiklerini anlayabilmek i�in birka� hareketli par�ay1 takip et­
memiz gerekir, boylece noroanatomileri taksonomik gruplar ara­
smda kar§ila§tirabiliriz- ornegin bahklar ve ku§lar. Bu potansiyel 
olarak daha zorlu bir okuma yapmam1za neden olsa da omurga­
hlar arasmda benzer yap1lan (striatum gibi) ve baglanti sistemle­
rini (bazal ganglionlan i�eren sistem gibi) tammlad1k�a onemli 
dersler ogrenecegiz.  �a§IrtICl olmayan bir §ekilde, sinirbilimcile­
rin "korunmu§" (amigdala gibi) olarak adlandirmay1 sevdikleri 
yap1lan i\eren bir\ok onemli farkhhk da vardir. 9-11. Bolumler 
birlikte, beyin organizasyonunun daha geni§ bir resmini ayirt et­
meye yard1mo olan evrimsel bir perspektiften ba§layarak, beynin 
farkh bOliimlerini birbirine bagh bir butun halinde bir araya geti­
ren bir unite olu§turmaktadir. 

Beyni du§undugumuzde \Ogumuzun aklma insan serebral 
korteksi, yani pkmtilan ve girintileriyle di§ yiizey gelir. Peki beyin, 
hayvanlar arasmda nas1l bir farkhhk gosterir? Bir insanm beyni 
i.ooo gramdan fazla, bir rhesus maymunununki yakla§ik 100 gram 
ve bir marmosetinki ise 10 gramdan daha azdir. Agirhk olarak bu 
iki beyin buyiiklugu arasmda farkhhk olmasma ragmen olduk\a 

* <;:eviri: Mahir Ye§ildal. 
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benzerdirler. Peki ya bir yunusun ya da bir filin beyni (buyU.k bir 
Afrika filinin beyni 5.000 gramm uzerindedir)? ilk ii\ turun (hepsi 
primat takunmdandir) benzerligi yeterince merak uyandirmad1y­
sa, bir bilim fuarmda veya hayvanat bah\'.esinde a\'.Ik omekler gor­
mediyseniz , be§inin de benzerligi sizi §a§Irtacaktir. $imdiye kadar 
tarti§ilan turlerin hepsi memelidir. Peki ya bir somon bahgmm, bir 
kurbaganm, bir timsahm ya da bir karganm beyni? 

$u anda, sudan karaya ve havaya kadar \Ok geni§ bir vucut 
ti pi ve ya§am tarz1 yelpazesini kapsayan omurgahlardan bahsedi­
yoruz. Buradaki evrimsel zaman ol\'.egi ger\'.ekten akil almazdir. 
Tum omurgahlann ortak atas1 500 milyon yildan daha uzun bir 
sure once yeryuzunde ya§ami§tlr ($ekil 9.1) . 

Amniyotlar, embriyoya besin saglayan amniyotik keseye 
sahip hayvanlardir; bunlar surungenler, ku§lar ve memelileri 
i\'.erir. Memelilerin evrimsel yolunun surungenler ve ku§lardan 
(sauropsidler) 300 milyon y1ldan daha uzun bir sure once aynl­
d1gm1 unutmaym. Bu yeterince takdir edilmeyen ger\ek, meme­
lilerin surungenlerin torunlan olmad1gm1 ve dolaylSlyla memeli 
beyninde bir surungen beyni bulunmad1gm1 gosterir! ilk baki§ta, 
bir bahgm beyni bir insanmkinden olduk\'.a farkh gorunur ($ekil 
9.2) . Ancak onu kesip dikkatlice analiz edersek ne buluruz? Ana­
tomistler, biyolojinin merkezinde bir ilke olarak evrimin kendini 
kamtlad1g1 on dokuzuncu yuzy1lm sonunda tam da bu analizi 
yapmaya ba§lad1lar. 

Ne yaz1k ki, evrimsel du§unce yirminci yuzyilm ikinci 
yansma kadar "geli§mi§ formlara dogru ilerleme" kavram1yla 
renklenecek ve evrimin en tepesinde insanm bulundugu yukse­
len bir merdiven §eklinde tammlanmas1 ah§ilagelmi§ bir durum 
olacaktL Darwin'i savunmak i\'.in entelektuel bir sava§ veren aka­
demisyen T.H. Huxley, beyin evrimini bahktan insana dogrusal 
olarak ilerleyen bir sure\'. olarak tammlayan ilk ki§i olabilir (Strie-
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dter 2005 ) .  Ger�ekten de Viktorya donemi ingiltere'sindeki bilim 
insanlan, Aristoteles'in eski sea.la natume kavramm1 yeniden kul­
lanmakta gecikmemi�lerdir: elementler, kayalardan yuce olana 
dogru yukselen basamaklar ha.J.inde siralanabilir . 
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�ekil 9.1 Ya§ayan omurgahlann evrimsel agaci. Memelilerin ve sauropsidlerin 

(sllriingenler ve ku§lar) evrimsel yorungelerinin 300 milyon y1l once farkhla§ti­

gma dikkat ediniz. 

Fish Human 

�ekil 9.2 Bahk ve insan beyni arasmda onemli makroskopik farkhhklar vardir. 
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Her ne kadar bu gon1§ art1k bilim insanlan tarafmdan 
benimsenmese de evrimi "yonlendirilmi§ ilerleme" a'i=1smdan 
dii§iinmekten vazge'i=mek zaman zaman zordur; bu da primat­
lan ya da buyuk maymunlan degilse bile memelileri daha yiik­
sek bir seviyeye, diger herkesi ise daha a§ag1ya yerle§tirir. Ancak 
omurgahlarm evrimsel tarihini dogru bir §ekilde anlamak, insan 
beyni hakkmda dii§ilnmek iirin kritik oneme sahiptir, ozellikle de 
primat beyninin derinliklerinde bir "surungen beyni" yathgma 
dair populer gorii§ nedeniyle. Biyolog olmayan ara§hrmacdar ve 
akademisyenler (ve hala birka'i= sinirbilimci! )  tarafmdan surekli 
tekrarlanan bu dii§ii.nce, bariz bir §ekilde hatahdir ve omurgahlar 
arasmdaki anatomi irah§masmm- kaqda§hrmah noroanatomi­
son on y1llarda bize ogrettiklerini ciddi §ekilde irarp1tmaktadir. 

TEMEL �ASi 

Omurgahlann evrimsel sured yanm milyar y1h a§km bir hikaye­
dir. Tum omurgahlarm merkezi sinir sisteminin Ufi= ana bile§eni 
vardir: arka beyin, orta beyin ve on beyin. Arka beynin beyin sa­
pmm alt kismm1; orta beynin beyin sapmm en ii.st kismm1; on 
beynin ise talamus gibi subkortikal yapdan ve memelilerde kor­
teksin tamam1m iirerdigini hatirlaym. Beyinler, sm1flar arasmda 
(memeliler, sii.rungenler vb. )  ve hatta bir sm1f iirinde genel §ekil 
bakimmdan onemli ol'i=ude farkhhk gosterse de hepsi bu makros­
kopik yap1lan iirerir. Ozetle, omurgah beyinleri Ufi= parirah bir §a­
siy.e sahiptir. Ancak gorecegimiz gibi, ortakhklar bu kaba organi­
zasyon duzeyinin irok otesine uzanmaktadir ($ekil 9.3) . 

Memelilerde omurgah on beyni dorsalde korteksi ve vent­
ralde subkorteksi iirerir. Diger omurgahlarda da on beyin dorsal 
ve ventral klSlmlara sahiptir, anq.k yap1sal olarak memelilerin-
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kinden farkh olduklan ii;:in anatomistler bunlara dorsal kis1m 
ii;:in "pallium" (Latince pelerin anlamma gelir) ve ventral kis1m 
ii;:in "subpallium" derler (bu terimleri her okudugunuzda ken­
dinize hatulatmak ii;:in $ekil 9.3'e geri donun) . DolaylSlyla, bu 
bolumde on beyin hakkmda konu§urken bu iki terimi kullana­
cag1z. Memelilerde pallium, ui;: katmanh temel bir organizasyo­
na sahip hipokampustan, alh katmanh izokortekse kadar tum 
farkh korteks tiplerini ii;:erir. Memeli olmayan hayvanlarda pal­
lium katmanh bir §ekilde organize edilmemi§tir, bunun yerine 
farkh ozelliklere ve duzenlemelere sahip hucre kumelerine sahip­
tir. ' Noroanatomistler beyin geli§imini takip ederek palliumun 
tum omurgahlarda ortak olan alt sektorlerini belirleyebilirler. 
Bunlar hayal gucunden yoksun bir §ekilde "dorsal" ,  "ventral" ,  
"medial" ve "lateral" olarak etiketlenir. Bu nedenle, 6rnegin bir 
surungen ve bir memelinin beyninin birbiriyle nasil e§le§tigini 
anlamaya i;:ah§Irken, daha sonra tartI§acag1m1z gibi, bu sektorleri 
takip etmek onemlidir. 

Memeli subpalliumu, her ikisi de tum omurgahlarda l;>u­
lunan striatum ve amigdala klSlmlan da dahil olmak iizere on 
beynin tabamndaki hucre kutlelerinden olu§ur. Ancak hipotala­
mus ve talamus da dahil olmak ilzere birkai;: ba§ka bolge de ortak 
olarak bulunur. Orta beynin i;:atismda, 3. Bolumde inceledigimiz 
optik tektumu (memelilerde superior colliculus olarak adland1-
nhr) buluruz. 

DolaylSlyla, en azmdan iii;: seviyede mutekabiliyet goru­
rilz:  On beyin gibi geni§ bolgelerin mutekabiliyeti, pallium ve 
subpallium gibi alt bolumlerin mutekabiliyeti ve amigdala gibi 
bOlgelerin mutekabiliyeti. Bu tilr kar§1hklan bulmak evrimsel 
sinirbilimin temel hedeflerinden biridir. Buradaki zorluk, birbi­
rinden olduki;:a farkh olabilen alt bolumler arasmda e§le§meler 
kurmaktu; bir kopegin beyni, bir somon bahgmm beyninin bu-

D O L A N I K  B E Y I N  I 2 1 9  



yG.tiilmil§ bir versiyonu degildir. Hangi kriterlerin uygulanmas1 
gerektigi net olmad1g1 h;in sorun son derece karma§ikhr. Orne­
gin, bir memelinin amigdalas1 bir ku§ ya da silrilngende sadece 
se�ilmek i�in orada degildir. Peki, bir tane mi var? Eger varsa, 
nas1l tammlanmahdII? Ornegin bir bahktaki amigdalay1 on be­
yindeki konumu, hucresel bile§imi, gen ifade bi�imi , anatomik 
yollan ve i§levine gore mi tammlamahy1z? 

Fish 

$ekil 9. 3 Omurgah beyinleri. Tum omurgah beyinleri, telensefalon (T),  optik 

tektum (0) ve beyincik (C) dahil olmak uzere ilgili sektorleri i�erir. Memeliler­

de superior colliculus olarak adlandmlan optik tektum di§andan goriinmez ve 

orta beynin ust k1smmda, periaqueductal grinin (PAG) yanmda yer ahr (bkz. 

$ekil p) . Tum beyinlerde en soldaki hs1m koku alma lobudur. Sagda, be­

yindeki kesikler telensefalon seviyesinde gosterilmi§tir ve tum omurgahlarda 

bulunan pallium (P) , subpallium (S)  ve striatumu (St) ortaya �1karmaktad1r. 
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Aynca bu faktorler nasil agirhklandmlmahdir? Dahas1, 
bu degi§kenler duragan olmay1p, merkezi sinir sisteminin en er­
ken a§amalanndan yeti§kin benzeri, tamamlanm1§ formuna ka­
dar embriyolojik ve geli§imsel a§amalar boyunca degi§mektedir. 
�a§Irtlc1 olmayan bir §ekilde, kar§1la§tlrmah noroanatomi tart1§­
mah bir ara§tirma alam olmaya devam etmektedir ve tartI§malar 
i;:ok hararetlidir. 

Hi<;:BiR SI<;:AN Hi<;:B i R  MAYMUNUN ATASI  DEGiLDiR 

�imdiye kadar bu konuda tek bir beyin fosili bile bulunamam1§­
tir. 2 Fosille§me kemik ve di§ gibi sert vi.icut pari;:alan i\'.in mi.im­
ki.indi.ir ve beyin kesinlikle bunlardan biri degildir. Kabaca jole 
kivammda olan beynin gi.ivende tutulabilmesi ii;:in z1rhh bir ka­
fatas1 ii;:inde muhafaza edilmesi gerekir. Peki beyin fosillerinin 
yoklugunda, beyindeki degi§iklikleri anlamak ii;:in evrimi nas1l 
kullanabiliriz? Genel olarak, stratejinin iki ana bile§eni vardir. 
ilk ad1m: Ortak bir evrimsel soyun torunlan olan hayvanlan 
sei;:mek. insan beyniyle ilgileniyorsamz, ya§ayan maymunlann 
ve kemirgenlerin beynini inceleyebilir veya zaman i;:izelgesini 
geni§letip tum tetrapodlan (yani amfibiler, si.iri.ingenler, ku§lar 
ve memeliler) ele alabilirsiniz. ikinci ad1m: Soz konusu mevcut, 
ya§ayan hayvanlann beyinlerinin atasal formlara yeterince ben­
zer oldugunu varsaym, boylece atasal formlar hakkmda baz1 \'.1-
kanmlar yapilabilir. 

ilk ad1m1 atahm. Kapsamh fosil kay1tlan ve vi.icut pari;:a­
larmm dikkatli bir §ekilde incelenmesi, ana soylarm evrimini an­
lamak ii;:in bir temel saglar. Buna son y11larda toplanan genetik 
bilgiler de eklendiginde ortaya iyi bir tablo pkmaktadir. �imdi 
daha zor olan ikinci ad1ma gei;:elim. Burada, atasal gruplan tern-
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sil etmek uzere se\ilen hayvanlarm gen;:ek atalar degil, torunlar 
oldugunu kabul etmeliyiz. Filogenetik kar§ila§hrmalar i\in uy­
gundurlar \unku ilkel olan, yani atasal formlardan nispeten de­
gi§memi§ olan biri;ok ozellige sahiptirler. Bir grubun ilkel ozelligi 
genellikle grubun ya§ayan uyeleri kaqila§hnlarak ve hepsinde or­
tak olan unsurlar aranarak pkanlabilir ( omurgahlarda dort ana 
uzanh veya uzuv gibi) . Bununla birlikte, bir grup i\indeki <;:e§itli­
lik ve uzmanla§ma derecesi artt1ki;:a (bahklardaki yuzgei;:ler ve su­
rungenlerdeki on kollar gibi) , daha fazla varyantm incelenmesine 
duyulan ihtiya\ da artar. Ya§ayan hayvanlar soz konusu oldugun­
da, genellikle belirli bir tiir ne kadar ilkel ozelliklere sahipse, ata­
sal forma benzeme olas1hgmm o kadar yuksek oldugu varsay1m1 
yap1hr. Sonui;: olarak, ikinci ad1m her. zaman, kabul edilmekle 
birlikte, onemli bir belirsizlik ii;:erecektir. Onde gelen bir beyin 
evrimi ara§hrmacismm da belirttigi gibi, bu i;:ah§ma alam belir­
sizlikten ho§lanmayanlar ii;:in degildir! Bununla birlikte, insan 
beyninin ve aslmda tiim beyinlerin yap1sm1 daha derinlemesine 
kavramak ii;:in evrimsel bir bak1§ aps1 kesinlikle gereklidir. 

�imdiye kadar bu bOlumun ba§hg1 sizin ii;:in daha apk 
hale gelmi§ olmah. Bir canh tiiru olan fare, ba§ka bir canh tiiru 
olan insanm atas1 olamaz (ya da tam tersi) . Aslmda insanlar ve 
kemirgenler arasmda 75 milyon yil vardir. Yani, ortak atalan yak­
la§ik 75 milyon y1l once ayn§ml§hr; bu sure zarfmda her iki so­
yun da beyinleri evrimle§mi§tir. 

�ekil 9.3 'u bir kez daha dii.§unun. Telensefalon tum biiyuk 
omurgah taksonomik gruplarda tammlanmi§hr. Buradan i;:1kan 
sonui;:, bu beyin sektOrunun yakla§ik 500 milyon yil once yuruyu­
§e i;:1kan tum omurgahlarm ortak atasmda mevcut oldugudur. Bir 
anlamda bu devasa bir pkanmsal ad1mdir. Peki neden yapild1? 
Alternatif ai;:1klamalan goz onunde bulundurarak bu soruyu ele 
alabiliriz . Bunlardan en onemlisi "ya,km:sak evrim" olarak adlan-
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dmlan ve aym �ozilme (burada telensefalon olu§turma) ortak bir 
atadan miras aJinmadan bag1ms1z olarak ula§ilan silre�tir. Mev­
cut durumda, belki de telensefalon buyuk omurgah gruplanmn 
her biri i�in s1firdan yarablmi§br. Bu alternatif, manbksal olarak 
mumkiln olsa da ortak ataya dayah olandan �ok daha az manbk­
hdir. Arna belki de olabilir, degil mi? Hayir, embriyoloji, genetik, 
hucre tipleri, anatomik baglanh, i§lev ve daha fazlas1 hakkmda 
bildiklerimiz de dahil olmak ilzere telensefalon hakkmdaki bu­
yuk miktarda veriyi goz onunde bulundurdugumuzda, ikinci �6-
zilm sa�ma gorilnmeye ba§lar- boyle bir senaryonun ger�ekle§me 
olas1hg1 yok denecek kadar azdir. 

HAYVAN B iLi§iNE iLi§KiN DEGi§EN GORU§LER 

Yirminci yuzyilm buyuk bir bolilmunde bilim insanlan meme­
liler di§mdaki omurgahlara pek itibar etmemi§lerdir. Bunlar dar 
bir kahpla§ml§ davram§ stokuna sahip, buyuk ol�ude uyaran 
odakh (bir girdi verin ve az �ok sabit bir eylem ortaya �1ksm) ve 
§imdi ve burada ile smirh yarabklardi. 

Son y1llarda, etologlann (dogal ortamlarda meydana ge­
len davram§lan inceleyen) ve kar§ila§brmah psikologlann (tilr­
ler arasmdaki davram§lan inceleyen) �arp1c1 ke§ifleri sayesinde 
hayvanlarm davram§sal yeteneklerine baki§1m1z buyuk bir degi­
§ime tamk oldu. Saha �ah§malan, omurgahlarda (ve hatta omur­
gas1zlarda) filogenetik olarak uzak taksonomik gruplar arasmda 
karma§1k davram§lan ortaya �1karm1§br. Farkh turlerdeki davra­
m§larm altmda yatan mekanizmalan aydmlatmak i�in laboratu­
varda yeni yakla§Imlar ve teknikler kullamlmi§br. Ortaya pkan 
tablo, davram§sal plastisitenin (ne ol�ude degi§tirilebildikleri) ve 
esnekligin hayvanlar aleminde yaygm oldugu yonilndedir. 
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Ornegin, uzamsal bili§i ele alahm: hayvanlarm dunyada 
nasil gezindikleri ve konumsal bilgileri nasil i§ledikleri. Tum 
omurgahlar <;:evrelerinde verimli bir §ekilde hareket etmek zo­
rundadir ve bu nedenle farkh kaynaklann veya tehditlerin yerini 
ogrenmeleri ve geri getirmeleri gerekir. Memeliler, ku§lar, sllrlln­
genler, amfibiler ve bahklann farkh turleri , ev arama davram§I, 
uzamsal navigasyon ve uzamsal ogrenmeyle ilgili olanlar gibi 
paralel uzamsal yetenekler sergiler. ilgi <;:eken bir diger ara§hrma 
alam da sosyal davram§lardu. Digerlerind�n ogrenme, bireyler 
arasmda aynm yapma ve onlan yavru, e§, rakip, mllttefik veya 
kom§U olarak kategorize etme yetenegi <;:ogu omurgah sm1fmda 
ortakhr. 

Belki de hi<;:bir yerde sofistike davram§lar baz1 ku§larda 
oldugu kadar dikkat <;:ekici degildir (Emery ve Clayton 2004) . 
Ge<;:mi§te bir kargaya haks1zhk eden bir ki§i hemen fark edilir, 
azarlamr ve llzerine <;:ullamhrdr. Dikkatli laboratuvar <;:ah§mala­
n, kargalarm ve papaganlann problem <;:6zdllgllnll ve karma§Ik 
epizodik hafrza yeteneklerine sahip oldugunu gostermektedir. 
Bunlardan ilki hem alet kullammm1 hem de llretimini i<;:erirken, 
ikincisi deneyimlerin "ne, nerede ve ne zaman" oldugu hakkm­
da bilgi almak gibi zaman ve mekanda "zihinsel seyahati" i<;:erir. 
Ger<;:ekten de baz1 ku§lann zekas1 ,  buyuk maymunlann ve yu­
nuslarmkine rakiptir, hatta onlan ge<;:mektedir. 

Amfibiler ve sllrllngenler, ku§larda ve memelilerde bu­
lunanlarla ortak bir<;:ok 6zellik gosterir; bunlar arasmda ayrm­
hh ileti§im bi<;:imleri, problem <;:6zme, ebeveyn bakrm1, oyun ve 
karma§Ik sosyallik yer ahr.3 Bahklar uzamsal gorevleri ogrenir ve 
aym "mll§teri"lerle (yani temizleyip hizmet ettikleri diger bahk 
turleri gibi) tekrarlanan etkile§imlerden kaynaklanan sosyal et­
kile§imlerde bulunur. Ortaya <;:rkan kamtlar, bahklarm problem 
<;:6zme ve alet icat etme gibi faaliyetierde bulunduklanm bile 
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gostermektedir; ornegin lapinagiller uyesi olan wrasses balrklan 
midye kabuklanm kirmak i<;in kayalan ors olarak kullanmakta­
dir. Du§unsenize, kisa bir sure oncesine kadar alet kullammmm 
yalmzca insanlara ozgu bir yetenek olduguna inamhyordu! 

"Geli§mi§" memeliler dt§mdaki omurgahlarm ilkel oto­
matlar olmaktan <;ok uzak olduklan arhk r;ok apk. Bu davram§­
sal yeteneklerin beyin tarafmdan nas1l mumkun kilmd1gm1 <;oz­
mek §U an i<;in zorlu bir gorev. 

BEYNiN EVRiMi UZERiNE GORU§ LERiMizi 

GELi§TiRMEK 

1896 y1lmda Alman anatomist Ludwig Edinger, insa.n ve Diger 
Omurqa.lilann Merkezi Sinir Sisteminin Anatomisi 'ni yaymladi . 
Edinger'in kar§1la§hrmah noroanatominin kurucusu olarak un 
kazanmasm1 saglayan kitap, on beynin evrimini, her biri yeni i§­
levler getiren yeni beyin parr;alan olu§turan bir dizi ekleme olarak 
tammhyordu. Edinger, on beynin tum omurgahlarda bulunan 
bir "eski ensefalonu" ir;erdigini dU§Unuyordu. Eski ensefalonun 
uzerinde, sadece memelilerde daha belirgin olan "yeni ensefalon" 
vardi. Edinger, tezinin en unutulmaz pasajlanndan birinde, oku­
yucudan bir keseli hayvanm ("basit" bir memeli) beynine tam 
olarak bir suriingen beyni yerle§tirdigini hayal etmesini isteyerek 
kavramm1 a<;1klamaktadir. ikisini ust uste koydugunda, ikisi ara­
smdaki fark yeni ensefalonu olacaktIT. Daha sonra, kedinin bey­
ninde, eski ensefalonun "r;ok onemli" yeni ensefalonun altmda 
degi§meden kald1gm1 ke§fetmi§tir (Edinger 1908, 446) . Ba§ka bir 
deyi§le, daha once mevcut olan kis1m degi§tirilmeden b1rakilm1§­
hr. Edinger'in onerisi, morfolojik ozelliklerin kaba analizine da­
yanarak makuldur. Ancak fikirleri onemli ol<;ude, insan beynine 
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dogru bir ilerleme olarak beyin evrimi kavram1yla, yani eski Aris­
toteles ve scala naturae ile uyumluydu. Edinger'in omurgahlar 
iizerindeki analizinin kapsam1 goz 6niine almd1gmda, gorii§leri 
kahc1 bir etki yaratt1 ve sonraki on y1llar boyunca ara§hrmalarm 
gidi§ahm §ekillendirdi. 

Bir asirdan fazla bir sure sonra, omurgahlarm beyinleri 
hakkmdaki bilgiler s1�ramalar ve sm1rlarla geni§ledi . Yine de eski 
gorii§lerin oliimii zor oluyor. Beyin evrimine ili§kin eski gorii§­
ler, dolayh da olsa sinirbilimi etkilemeye devam ediyor. Bir ornek 
olarak, beyin organizasyonu �er�evelerinin �ogunun biiyiik ol­
�iide kortekse odakland1g1m unutmaym. Bu apklamalar, "yeni" 
korteksi, evrim �aglan boyunca (nispeten) degi§medigi varsay1-
lan kortikal olmayan bolgeleri kontrol ediyor olarak gormektedir. 
Kar§ila§hrmah bir bah§ aps1yla beyin anatomisi iizerine yapilan 
modern ara§hrmalar, bunun aksine, beyin evriminin buyuk olrekli 
baglantt sistemlerinin yeniden duzenlenmesi apsmdan daha iyi anla­
§ild1g1m gostermektedir. Bu fikri boliimiin geri kalanmda beynin 
belirli klSlmlanm goz 6niinde bulundurarak geli§tirecegiz. Sah­
neyi haz1rlamak i�in �ekil 9-4 omurgahlarda baglantmm genel 
organizasyonunu gostermektedir. 

DUYUSAL SiNYALLERiN MOTOR YANITLARDAN 

AYRI�TIRILMASI 

3.  Boliimde, orta beyindeki optik tektum/superior colliculus 
merkezli hem savunmaci hem de i§tahh davram§larda yer alan 
bir devreyi tarh§hk. Bu sistem omurgahlar arasmda son derece 
6nemlidir. Kemirgenlerde, hayvanm tepesinde bir hareket alg1-
land1gmda kapp ka�mayacagma ya d� hareket alt gorme alanm­
daysa muhtemelen yakla§ip daha fazla ara§hnp ara§hrmayaca-

2 2 6  I D O L A N I K  B E Y ! N  



gma karar vermesine yard1mc1 olur. Ancak hayvanm davram§I 
esnektir ve girdiye gore sabitlenmez; yani hem di§ hem de it; dun­
yalan kapsayan, i\'.inde ger\'.ekle§tigi baglam kritiktir. 

l 
Midbra in  
Hindbrain 

I 
Pall ium 

Hypothalamus 

�ekil 9.4 Omurgah beyninin genel anatomik baglanh plam. Beyaz oklarla 

gosterilen yollar bahklarda veya amfibilerde mevcut degildir. Talamustan 

palliuma giden siyah yol bahklarda c;ok zay1ft1r, amfibilerde daha belirgindir ve 

siiriingenler, ku§lar ve memelilerde c;ok daha onemlidir. 

Peki ya davram§ repertuarlan daha smrrh olan kurbaga ve 
amfibiler (Anuran familyas1)?4 Optik tektum, Anuranlarm, te­
pelerinde U\'.an bir bocek gibi uyaranlar gorsel alanlarmm belirli 
kis1mlannda oldugunda dillerini §aprrdatmalanna olanak tamr; 
bu tepkinin otomatik oldugu dti§tinulmektedir. Bu hayvanlarda 
optik tektum bir sensorimotor arayuz olarak tammlamr \'.tinku 
gorsel sinyalleri ta§iyan retinal projeksiyonlan ahr ve beyin sap1 
ve meduller motor devrelerine yans1tir (bkz . 3. Bolum) , boylece 
av1 yakalamaya \'.ah§rrken dili firlatmak i\'.in iyi bir konuma sahip 
olur. 
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A Motivation 

Lea rning � Atte+ion 

... 
Sensory Superior colliculus/ Motor 

optic tectum • 

B Amphibian brain 
Optic 

tectum 

Cross section 

�ekil 9.5 Girdilerin cr1khlardan ayn§hnlmasi. (A) Girdi uyaranlan, ilst koliku­

lus/optik tektum arac1hg1yla eylemleri dogrudan tetikleyebilir. Bununla bir­

likte, hayvanm motivasyon ve dikkat durumunun yam s1ra ge"mi§ ogrenmeler 

de tepkileri baglamsalla§hrarak davram§lara gorece esneklik kazandmr. (B) 

Amfibi beyni, metinde tarh§Ilan baz1 k1s1mlan vurgulamaktadu. 

Hem motivasyonel hem de dikkatle ilgili faktorler bu dav­
ram§lan §ekillendirir (�ekil 9.5 ) .  <;iftle§me mevsimi boyunca, 
av yakalama asgari duzeydedir ve diger davram§lar tercih edilir 
(§a§irhc1 olmayan bir §ekilde, erkekler di§ilere yakla§ir) . Dikkat­
le . ilgili olarak, bir hayvan saldmya haz1rland1gmda, avm varhg1 
hayvanlarm kendilerini . saldmy1 destekleyecek §ekilde yeniden 
yonlendirmelerine neden olur; fizyolojik olarak, ilgili duyusal 
ipw;:lan optik tektumda onemli oli;:ude daha gui;:lu hucre ate§le­
mesi uyandmr. Av yakalama da ogrenme ile ayarlamr. Bir i;:ah§­
ma, elle un kurdu ile beslenen kurbagalann daha sonra yalmzca 
ele tepki vererek, yiyecek ile ba§lang1i;:fa anlams1z olan uyanc1 (el) 
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arasmda bir ili§ki oldugunu gostermi§tir. Bu ornekler birlikte, bir 
hayvamn muhtemelen aym girdiye verdigi tepkilerin \=e§itli de­
gi§kenler tarafmdan nasil §ekillendirildigini gostermektedir. 

3. Boliimde, optik tektumun \=oklu devrelere katihmmm 
baglama bagh eylemler iiretmesine nas1l olanak saglad1gm1 gor­
mii§tiik. Birincisi, hipotalamustaki sinyaller, mevsimsel olarak 
dalgalanan, cinsiyetle ilgili olanlar da dahil olmak iizere \=e§itli 
motivasyonel degi§kenleri yans1tir. Hipotalamik \=Ikhlar, motor 
alanlarla dogrudan baglantilan olan derin katmanlarma projek­
siyonlar yoluyla optik tektumu etkileyebilir.5 Diger uzun menzil­
li devreler ogrenme siirecinde rol oynar. Medial palliumu i\=eren 
devre hem \=agn§1mlann ogrenilmesi hem de edinilen bilgilerin 
daha sonra kullamlmas1 i\=in gereklidir. 

ilgin\= bir §ekilde, memelilerde medial pallium, sadece ii\= 
gev§ek organize hucre katmanma sahip basit bir korteks tiirii 
olan hipokampusa donii§en on beyin bolumudiir. 11. Boliimde, 
hafrza ve mek.insal navigasyondaki rolleri de dahil olmak iizere 
hipokampusu daha ayrmhh olarak tarh§acag1z . 

Ku§kusuz, amfibilerde baglam duyarhhg1 ve davram§ es­
nekligi, daha geni§ bir yelpazede davram§lar iireten siirungenler, 
ku§lar ve memelilere kiyasla daha smirhdir. Oyleyse, farkh beyin 
bolumlerini birbirine baglayan anatomik baglanh sistemleriyle 
birlikte diger omurgahlarda optik tektumun mimarisini ele ala­
hm. 6 Siirungenlerde temel baglanh mimarisi gozle gorulur §e­
kilde geni§lemi§tir. Talamus, on beynin diger klSlmlanyla daha 
zengin bir §ekilde baglantihd1r ve palliumun ek sektOrlerine bag­
lamr. Ku§larda ve memelilerde, optik tektumun talamus ve pal­
lium ile olan baglanhlan, siiriingenlerdekilere k1yasla kapsamh 
bir §ekilde geli§mi§tir. Genel olarak, potansiyel uzun menzilli 
devrelerin saylSl olduk\=a fazladir. Ozellikle memelilerde, superi­
or colliculusun genel baglanhs1 muazzamdir. 
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"Basit" hayvanlarda bile ( eger bu etiket kui;ilk memeliler 
dahil i;ogu omurgah ii;in kullamhyorsa) orta beyin, talamus ve 
pallium/korteksi (bkz. �ekil 9.4) kapsayan uzun menzilli devreleri 
ii;eren bu derece karma§il<l1k neden? Bunun, hayvanlarm avcilar, 
avlar, potansiyel e§ler ve benzerlerini ii;eren i;ok yonlil etkile§im­
lerle ba§a pkmalarma olanak tamyan yilksek derecede davram§sal 
esneklik saglad1gm1 one silrilyorum. Daha §ekillendirilebilir dav­
ram§lara sahip tilrlerde, hayvanm ii; ve di§ dilnyas1yla ilgili ko§ul­
larm say1s1 son derece yilksek oldugundan, kombinatoryal olarak (A 
bOlgesinden B bolgesine birden fazla yolla) olu§abilen devreler ha­
yatta kalmaya fayda saglar. Bu fikre io. Bolilmde tekrar donecegiz. 

3. Bolilmde ozetlenen bir ilkeye donecek olursak, bu tiir 
bir organizasyon hakkmda dii§iinmenin bir ba§ka yolu da duyu­
sal ve motor unsurlan birbirinden ayirmastdir: Duyusal sinyaller 
motor eylemleri tetiklemek zorunda degildir; bir eylem ortaya 
i;1khgmda, sensorimotor donil§ilm bir dizi etkiyi hesaba katar ve 
duyum ve eylem kendini esnek bir §ekilde gilncelleyebilen silrek­
li bir dongiiniln pari;as1dIT (yani, dunya iizerinde hareket etmek 
alg1lanan bilgiyi degi§tirir ve revize edilmi§ eylemlere yol ai;ar) . 
Geri;ekle§tirilen eylem tiirlerini iptal eden, geli§tiren ya da ba§ka 
bir §ekilde iyile§tiren i;oklu degi§kenler soz konusudur. A§ag1da 
gorecegimiz gibi, bu ayn§hrma ozelligi optik tektuma ozgil ol­
may1p, "basit" hayvanlardan "sofistike" hayvanlara kadar omur­
gah beyninin temel bir unsurudur. 

BAZAL GANGLiONLARIN BUYUK D O N GULER 

Beynin tabanmdaki striatum ve biti§ik bolgeler topluca bazal 
ganglionlar olarak adlandmhr (2. Bolilm).  Bu sistemi etkileyen 
norodejeneratif hastahklar arasmda Parkinson hastahg1 ve Hun-
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tington koresi bulunur. Parkinson hastahg1, striatuma projeksi­
yon yapan orta beyindeki dopaminerjik bolgelerdeki hiicre kayb1 
ile ili§kilidir ve istemli hareketleri ba§latma yetenegini zedeler. 
Huntington hastahg1 ise bazal ganglionlarm ana �1k1§ projeksi­
yon noronlanm etkiler ve kontrolsiiz hareketlerle karakterizedir. 
1970 ve 198o'lerde onemli bir ke§if, memelilerde bazal gang­
lionlarm korteks ile dongii benzeri bir devre arac1hg1yla ya­
km koordinasyon ic;inde c;ah§hgm1 gosterdi . Ornegin, motor 
ve somatosensoryal korteks striatuma projeksiyon yapar, bu 
da talamus arac1hg1yla kortekse geri baglamr (�ekil 9. 6) . Dik­
kat �ekici · bir §ekilde, bazal ganglionlar sadece bu hareketle 
ilgili devrede yer almakla kalmaz, aym zamanda birden faz­
la dongiiniin parc;as1du. Sensorimotor kortikal alanlar stri­
atumun dorsal bolgelerini hedeflerken, korteksin diger bo­
lumleri nukleus accumbens dahil olmak iizere daha ventral 
bolgelere projeksiyon yapar7• Yine, devre talamus aracihg1yla 
kortekse geri doner. Accumbensin motivasyonel siire�lerdeki 
kahhm1 ve amigdala gibi bolgelerle baglanhlan goz oniine alm­
d1gmda, bu devre s1khkla "limbik" olarak adlandmhr, ancak 6. 
Boliimde gordugiimiiz gibi, bu terim neredeyse anlams1zdu. 
Korteks ile bazal ganglionlan birbirine baglayan yollar, ikisinin 
koordineli bir §ekilde �ah§hgm1 ortaya koyar. Bu diizenlemenin 
memelilerdeki onemi goz oniine almd1gmda, diger omurgahlar­
da da benzer ozellikler var m1 sorusu akla gelir. Bazal ganglion­
lan olu§turan alt bolgeler sadece omurgahlar arasmda mevcut 
olmakla kalmaz, aym zamanda dongii benzeri devreler tetrapod­
larda (amfibiler, siiriingenler, ku§lar ve memeliler) bulunur. Bu 
dikkat �ekicidir �iinkii karma§1k bir devrenin tum tetrapodlarm 
ortak bir atasmm muhtemel bir ozelligi oldugunu gosterir. An­
cak, dikkate deger farkhhklar da vardu. Amfibiler ve siiriingenler 
sadece striatumun ventral bolgelerini ic;eren dongulere sahiptir. 

D O L A N I K  B E Y I N  I 2 3 1  



Ku�lar, memelilerde oldugu gibi hem ventral hem de dorsal stri­
atal bolgelerden ge�en devrelere sahiptir. Onemli olan hem ku�­
lar hem de memelilerdeki baglantisalhgm onemli ol�ude daha 
geli§mi§ olmas1, bir yandan daha geni§ kapsamh ve daha gu�lu 
yollarla olmas1dir. 

Thalamus Striatum 
,,.__�_.,.,_ • Caudate 

• Putamen 

�ekil 9.6 Kortikal-subkortikal donguler. Korteks ve subkorteks, dongiiler 

olu§turan yo! sistemleri arac1hg1yla yakm koordinasyon i�inde �ah§ir. Primer 

motor korteks kalm beyaz §eritle gosterilmi§tir. 

Bazal gangliyon §ablonunun tetrapodlar arasmdaki baz1 
etkileri nelerdir? Bu soruyu cevaplamak i�in, omurgahlarda pal­
liumun organizasyonunu ve hangi sektorlerinin ventral striatu­
ma yans1d1g1m goz onunde bulundurmam1z gerekir. Ventral stri­
atum devreleri, bir hayvan tarafmdan sarf edilen �aba miktan, 
yani davram§sal tepkilerin enerjisi ve canhhg1 uzerinde buyuk bir 
etkiye sahiptir. Ventral striatumu tehli�eye atan lezyonlar, odul­
lendirici ve cezalandmc1 uyaranlann'pe§inde ko§arken ve bu uya-
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ranlardan ka<;mirken sarf edilen <;aba miktanm bozar. Ozellikle 
ventral striatum, hayvamn qiiflendirici bir uyarmya, yani odule 
goturme potansiyeli olan bir uyanc1ya yakla§masma yard1mc1 
olur. 8 Dogada av, e§ler ve benzerleri hi<;bir zaman kol mesafe­
sinde degildir, Olumlu sonu<;lara ula§mak i<;in i§ yapmanm ve 
beklemeye tahammul etmenin gerekli oldugu hayatm temel bir 
ger<;egidir. 

Motivasyonla ilgili ogeleri elde etmek, ancak onlan ya­
kmla§hran veya ortaya pkma olas1hgm1 artiran davram§larda 
bulunmakla mumkundur. Aslmda, hayvanlar genellikle takviye 
edici ogelerden uzun bir mesafe veya <;e§itli engellerle aynld1kla­
n i<;in, etkili davram§lar, yiyecek aramak gibi <;ah§ma gerektirir. 
Hayvanlar bu nedenle h1z , sureklilik ve genel "<;1kti" duzeyi a<;1-
smdan farkhhk gosteren "arama davram§larma" onemli miktarda 
kaynak ayirmak zorundadir. <;aba sarf etmek zaman zaman nis­
peten k1sa sureli olsa da (ornegin bir avcmm avma sald1rmas1) , 
bir<;ok durumda uzun sureler boyunca devam ettirilmesi gerekir. 
Bu nedenle, eforla ilgili yetenekler son derece uyarlanabilirdir, 
<;U.nku bu yetenekler hayatta kalmak i<;in avantajhdirlar. Zira, do­
gada hayatta kalmak hayvanlarm i§ ve zamanla ilgili tepki mali­
yetlerini ne kadar iyi hallettiklerine baghdir. 

Bazal gangliyon dongulerine geri donelim. Ventral bazal 
gangliyon donguleri palliumu ventral striatuma baglar ve bu da 
daha once tarh§ild1g1 gibi, harcanan canhhk ve enerji miktanm 
duzenlemeye yard1mo olan onemli bir motivasyon merkezi gorevi 
gorur. Tetrapodlar arasmda ilgin<; bir ozellik bulunur. Amfibi­
lerde palliumun iki ana sektoru ventral bazal ganglionlara ve il­
meklere sahiptir. Surungenlerde ve ku§larda bu ilmek saylSl ii<;e, 
memelilerde ise dorde pkar. Bazal gangliyonlarla ilmek olu§tU­
ran pallium sektorlerinin say1smm -iki kadar az ve dort kadar <;ok 
olabilir- palliumdan gelen ve eylemler iizerinde daha dogrudan 
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etkisi olan sinyal tiirlerini belirlemesi mantikbd1r. Sektor saylSl 
artt1k�a palliumdan gelen ve striatuma etki eden sinyaller de �e­
§itlenir ve boylece daha geni§ bir degi§ken yelpazesi ve bunlann 
kombinasyonlan davram§lan etkileyebilir. 

Ancak ku§lar ve memelilerdeki olas1hklar daha da geni§­
lemi§tir (�ekil 9.7) . Ventral striatuma ek olarak dorsal striatum 
boyunca ilerleyen geni§letilmi§ bir dizi bazal ganglia dongiisiine 
sahiptirler. Aynca bu dongiiler palliumun �ok \e§itli klSlmlanm 
i�erir. Hem ku§larda hem de memelilerde, dort pallial sektoriin 
tiimii dorsal striatuma projekte olur. Bazal gangliyonlarm dorsal 
kis1mlan, olgun bir meyveyi kavramak i�in uzanmak gibi daha 
ince hareketlerin kontroliinde belirgin §ekilde onemli olan duyu­
sal ve motor sinyalleri i§ler. Dahas1, davram§lar zamansal olarak 
geli§tik�e, bir eylem digeriyle birle§tik\e, bazal ganglia dongiileri 
hareket parametrelerinin ve hedeflerinin siirekli olarak ayarlan­
masma izin verir ("buraya hareket et; §imdi biraz so la don" gibi) . 
Diger bir deyi§le, bazal gangliyonlar eylemlerin dinamik bir §e­
kilde iiretilmesini destekler. 9 Motor davram§lar ortaya pktik�a, 
kortikal-bazal gangliyon dongiileri en son verileri yans1tacak §e­
kilde motor programlan siirekli olarak giinceller. 

Diger omurgahlara hyasla, ku§larda ve memelilerde, pal­
liumdaki i§lemler geni§ bir soyutluk yelpazesini kapsar ve bir\ok 
durumda duyusal ve motor degi§kenlere yakmdan bagh degildir. 
Bu nedenle, palliumun "soyut" ozelliklere sahip daha fazla bol­
gesini i�eren dongiiler, mevcut nimetlerden yararlanma, \evreyi 
ke§fetme ve tehditlerden ka�mma gibi karma§Ik uzaysal-zaman­
sal davram§lan destekler. Palliumu eylemlere ta§iyarak, daha 
esnek ve sofistike davram§lar i�in bir temel saglarlar. Ger\ek an­
lamda, palliumun tum ana sektorlerinden ku§larda ve memeli­
lerde striatuma yapilan kapsamh projeksiyonlar, pallium/kortek­
sin �ok say1daki i§levini striatum devrelerine ta§ir. 10 
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A 

Mammals: 4 sectors 
Birds: 3 sectors 
Reptiles: 3 sectors 
Amphibians: 2 sectors 

Dorsal 
Ventral 

Cortexlpalllum 

Basal ganglia 

B Cortex/pallium 

� 

Basal ganglia 

Dorsal 
Ventral 

�ekil 9.7 Omurgahlarda bazal gangliyonlar arac1hg1yla korteks-subkorteks 

diingiileri. (A) Ventral diingiiler bal1klar haric;: tiim omurgahlarda mevcuttur, 

ancak ic;:erdikleri korteks/ pallium sektiirlerinin say1s1 tiire gore degi�ir. (B) 

Dorsal diingiiler sadece memelilerde ve ku�larda giiriiliir. 

$imdiye kadar, gezegendeki en �ok say1da ve �e§itlilikte­
ki omurgahlan tarh§mad1k. Bahklarda bazal gangliyonlar nas1l 
organize olur? Diger omurgahlarda oldugu gibi, bahklarda da 
pallium striatuma uzantilar gonderir. Ancak bahklarda olduk�a 
farkh bir duzenleme tiirti bulunur: Striatum dogrudan palliuma 
projekte olur; bu durum, devrenin her zaman dolayh oldugu ve 
talamus yoluyla palliuma geri dondugil diger omurgahlarda go­
riilmeyen bir ozelliktir. Ozellikle ilgin� olan, bahklarm striatu­
munun talamus ve palliuma ek olarak hipotalamus, orta beyin 
ve arka beyin de dahil olmak ilzere beynin bir�ok boliimiinden 
gelen yollarm birle§tigi bir yakmsama alam olmas1dir. Buyiik 
olas1hkla, pallium-striatum devreleri ileti§im kurar ve geni§ bir 
sinyal yelpazesi ah§veri§inde bulunur. Bahklar �ok uygun hirer 
laboratuvar hayvam olmad1gmdan, norofizyolojileri hakkmda 
�ok az �ey bilinmektedir. Ancak bahklann telensefalonlan ol­
duk�a degi�ken oldugu i�in, �e�itli turleri ara�hrmak a�1klay1c1 
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olacaktrr. Bazi bahklarda bu durum olduk�a belirgindir ve daha 
once belirtildigi gibi, baz1 bahklar basit aletler yaparken sofistike 
davram§lar sergiler. 

AMiGDALANIN BUYUK OL<;EKLi D EVRELERi 

Sinirbilimcilerin amigdalay1 anhk, zorunlu duygusal tepkileri te­
tikleyen bir organ olarak dii§iinmeleri yaygmdrr. 5 . Bolumde iki 
ana amigdala sektorunden bahsetmi§tik: bazolateral ve merkezi 
sektor. Memelilerde pallium tum korteks bi�imlerini i�erir. Bu 
nedenle, bazolateral amigdalamn palliumun bir par�as1 oldugu­
nu ogrenmek §a§irhc1 olacakhr: Embriyolojik olarak, sonunda 
palliumu olu§turan doku bazolateral sektorii de uretir. Buna kar­
§Ihk, merkezi amigdala subpalliumun bir par�as1dir. DolaylSlyla, 
amigdalanm bu kadar gu�lu etkile§im i�inde olan bu iki bolumu 
aslmda yap1sal olarak olduk�a farkh yapdardir, dolay1s1yla bu 
iki par�a karde§ten �ok uzak kuzenlere benzerler. iki amigdala 
bile§eninin farkh kokenlere sahip olmas1, a§ag1da daha ayrmhh 
olarak tarh§ild1g1 gibi, farkh baglanh profillerini apklamaya da 
yard1mc1 olur. 

Amigdalanm "ilkel" bir yap1 olarak unu goz onune alm­
d1gmda, omurgahlar arasmda tammlanmasmm kolay olacag1 
dii§iinulebilir.11 Bu dii§iince, dogru olmaktan uzaktrr. <;unku 
amigdala pallium ve subpallium arasmda yer ahr ve bunlarm 
sm1rlanm guvenle takip etmek �ok zordur. Buna ek olarak, me­
meliler ve sauropsidler (surungenler ve ku§lar alemi) arasmdaki 
yakla§ik 300 milyon yilhk derin evrimsel aynhk, §imdiye kadar 
kaqila§hrmah noroanatomistlerin baz1 bolgeler ile beyinlerinin 
daha buyuk kis1mlan arasmdaki uyumu kesin olarak belirlemele­
rini engellemektedir. Ornegin sauropsidlerde, on beynin olduk�a 
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belirgin bir kismr ("dorsal ventrikuler mt" gibi faydasrz bir isimle 
bilinir) memeli ozellikleriyle kolayca e§le§tirilemez . Anla§1ld1g1 
ilzere, bazolateral amigdala, memelilerin ve sauropsidlerin bey­
ninin nasrl anla§1lacag1 konusundaki gilncel bilimsel tarh§mala­
rm (ve milnaka§alarm!) merkezinde yer almaktad1r. 

5. Bolumde, memelilerde bazolateral ve merkezi amigda­
lanm anatomik yollannm nasrl \'.arprcr bi\'.imde farkh oldugunu 
ele aldrk. Bazolateral amigdala, oksipitalden frontale kadar kor­
teksin bir\'.ok yeriyle \'.ift yonlil olarak baglanh kurar. Ozellikle, 
bazolateral amigdala her tilrlu duyusal bilgi i\'.in bir yakmsama 
bolgesidir, bu nedenle \'.evreyi ve bedeni aym anda hesaba kat­
mak i\'.in ayncahkh bir konumdad1r ve hayvanm onemli olam 
srradan olandan ay1rmasma yard1mc1 olur. Bunun yerine mer­
kezi amigdala, davram§sal ,  otonomik ve noroendokrin tepkilerle 
ilgili olan hipotalamus ve beyin sap1 \'.ekirdekleriyle ( orta beyin, 
pons ve medulladaki bolgeler dahil) kapsamh baglantrlara sahip­
tir (merkezi amigdala ile korteks arasmda da bazr yollar vard1r) .  
Bazolateral amigdalanm pallial , ancak merkezi amigdalanm su­
bpalliumdan kokenli oldugunu dil§ilndilgilmilzde, beynin bu 
iki bolgesinin, aym §emsiye altmda "amigdala" olarak birle§ecek 
kadar yakmla§masr, anatomik olarak bu kadar farkh ortaklarla 
nasrl ili§kilendigini belki biraz daha az gizemli hale getirir. 

Ku§larda da pallial amigdala benzeri bir bolge tamm­
lanmr§hr ve memelilerdeki muadiline \'.Ok benzeyen bir §ekilde 
telensefalonun diger bolgeleriyle kapsamh bir baglanh sergile­
mektedir. Ornegin, diger pallial bolgelerden \'.oklu duyusal girdi­
lerin yam s1ra palliumdaki duyusal i§lemle dogrudan baglantrh 
olmayan "ili§kilendirme" (assosiasyon) alanlanndan da girdiler 
ahr. Sinirbilimciler pallium/korteks bolgelerini "ili§kilendirme" 
olarak adlandmr \'.ilnkil bu bolgeler birden fazla alg1sal ozelligi 
kan§hnr ve birle§tirir. Bu baglantilar �ift yonlil oldugu i\'.in, pal-
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lial amigdala bu bolgeleri de etkileyebilir. Ku§larda oldugu gibi 
silrilngenlerde de pallial amigdala benzeri bir bOlge vardu. Bu 
bolge, aym §ekilde, onu palliumun duyusal ve \agn§im alanla­
nyla birbirine baglayan geni§ bir telensefalik yol yelpazesine sa­
hiptir. Pallial amigdala aslmda silrilngen beyninin �ok belirgin 
bir birle§me merkezidir; bu merkez palliumun bir\ok bolgesini 
etkileyen ve bu bolgelerden etkilenen bir bolgedir. 

Genel olarak, amniyotlarda (memeliler, ku§lar ve silriln­
genler alemi) ,  pallial amigdala telensefalonun onemli bir merkez 
bolgesidir. Ancak baglanhlar burada bitmez, bu bolge aym za­
manda merkezl amigdala ve hipotalamus da dahil olmak ilzere 
subpalliuma da projeksiyon yapar. Burada ozellikle ilgi \ekici 
olan, pallial amigdalamn hem dorsal hem de ventral bazal gangli­
onlarla olan baglanhlandu. Bir onceki bOlumde, dorsal ve ventral 
bazal gangliyon dongillerinin dilzenini ve bu dongillerin omur­
gah davram§lanm §ekillendirmedeki rollerini tarh§hk. Pallial 
amigdaladan striatuma giden yollar, ilkinin (dorsal bazal gang­
liyon) baglanhlanm ikincisinin (ventral bazal gangliyon) don­
guleriyle i\ i\e ge\irerek devasa bir baglanh ag1 olu§turur (�ekil 
9. 8 ) .  12 Birlikte ele almd1gmda, ozellikle ku§larm ve memelilerin 
pallial amigdalas1, farkh bilgileri entegre etmek ve bili§sel i§levle­
re ek olarak hem duygusal hem de gildulenmi§ davram§lan etki­
lemek i\in bir odak konumundadu. Silrilngenlerde baglantmm 
daha klSlth (hem daha zay1f hem de daha az yere bagh) oldugu 
goz onunde bulunduruldugunda, pallial amigdala muhtemelen 
bu hayvanlarda da benzer bir rol oynamaktadu. 

Peki ya bahklar ve amfibilerin durumu? Amfibilerde de 
pallial amigdala benzeri bir alan tespit edilmi§tir. Bahklarda, 
teleost bahklar i\in ilgili bir alana dair daha gil\lil kamtlar elde 
edilmi§tir. (Teleost bahklar mevcut bah� turlerinin yuzde 96'sm1 
olu§turur ve \eneyi ag1zdan dt§an dogru \tkarmalanm saglayan 
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kas sistemi degi§ikliklerine sahiptir; bu davram§sal olarak avan­
tajhdir r;:unki.i avlanm yakalamalanm ve ag1z ii;ine i;ekmelerini 
saglar) . Teleost bahklarda ve amfibilerde, pallial amigdalanm 
yollan, diger pallial bolgelerle baglanti da dahil olmak uzere am­
niyot organizasyonunu andmr, ancak bu baglanhlar daha azdir. 

A Cortex/pall ium B Cortex/pal l i u m  

Pal l ial  amygdala Ventral striatum 

�ekil 9.8 Devrelerin birbirine baglanmas1. Pallial amigdalanm kortikal-subkor­

tikal devreleri ventralbazal gangliyon donguleri ile birbirine baghd1r. 

Bu bolume sinirbilimcilerin amigdalay1, bir avc1 bir av tarafmdan 
fark edildiginde alarm r;:agns1 yapmak gibi temel, zorunlu duy­
gusal tepkiler uretmek olarak tammlamaktan ho§land1klanm 
soyleyerek ba§lad1k. Dogru, bu amigdalanm onemli bir i§levidir; 
ya da daha dogrusu, iki amigdaladan birinin, yani subpalliumun 
bir pari;as1 olan merkezi amigdalanm, onemli bir i§levidir. Ancak 
bu, tum omurgahlarm pallial amigdalasmm dahil oldugu etkile­
§imlerin karma§1khgm1 ve kapsamm1 bi.iyi.ik olr;:i.ide basitle§tirir, 
daha dogrusu yanh§ karakterize eder. Sonur;:ta, amigdalanm kat­
kilan duyusal, motor, duygusal, motivasyonel ve bili§sel olmak 
uzere tum ana boyutlan ir;:erir. 
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YAPI VE i � L EViN KORUNMA S I  

Primatlarm amigdalas1 diger memelilerde de  tammlanabilir, bu 
kadar basit. Bu nedenle ara§hrmaolar, amigdalanm on milyonlar­
ca y1lhk evrimsel �izgiler arasmda mevcut oldugunu vurgulamak 
i�in evrimsel koruma fikrine ba§vurmaktadII. Omegin, primatlar 
ve kemirgenler 75 milyon yildan daha uzun bir sure once (ku§ ol­
mayan dinozorlann yok olmasmdan once) birbirinden aynlmi§hr, 
bu hayvanlann ortak atalan o donemde gezegende dola§ffil§hr. 

Yuzeysel olarak bakild1gmda, "koruma" basit bir kavram 
gibi gorunmektedir: Bir hayvan soyunda bulunan bir ozelligin 
(korteks, bolge ya da molekul) ,  uzak akraba bir soyda da mevcut 
oldugu tespit edildiginde i§te bu koruma kavram1 tespit edilmi§ 
olur. Ancak durum basit olmaktan �ok uzaktII. Onceki bolum­
den de anla§ilabilecegi gibi,  bir beyin bolgesi, ornegin bir amfi­
bide ve bir memelide bulunacak §ekilde birebir kopyalar halinde 
gorulmez . Bir amfibideki amigdala, bir memelideki gibi bazola­
teral bir k1sma degil de sadece merkezi bir kisma sahipse korun­
mu§ mudur? Peki ya her iki sektor de bulunuyorsa ama anatomik 
baglantilan onemli ol�ude farkhysa? Ya da onemli ol�ude farkh 
hucre tiplerine sahiplerse? Ba§ka bir deyi§le, korunumu belirle­
mek i�in ne dikkate almmahdII? 

Burada homoloji kavramma ihtiyaom1z var. Evrimsel biyo­
lojide, iki yap1 ortak bir atada mevcutsa homologdur. DolaylSlyla, 
korteksin memeliler arasmda homolog oldugu du§unulur �unku 
tum memelilerin atasmda mevcuttur. Ancak homoloji hi�bir §e­
kilde i§leve bagh degildir; onemli clan ortak kokendir. Ornegin, 
yuzge�ler ve eller tamamen farkh ama�lara hizmet etseler bile 
homologdurlar. Yine de kesin genetik kamtlar bunlarm omurga­
hlann ortak atasmda bulunan genetik-duzenleyici sistemlerden 
tiiredigini gostermektedir. 
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Ancak homoloji i§levden bag1ms1zsa, tam olarak korunan 
nedir? Sadece genetik programlar m1? Aslmda bu soru, evrimsel 
biyologlann uzun siiredir uzerinde kafa yormasma neden olacak 
kadar §a§Hhcidu.'3 Ozunde bu soru, biyolojide neyin yeni oldu­
gunu ac;:1khga kavu§turmanm imkans1z gibi gorunen sorunuyla 
kar§I kar§iyadu. Eger hayvan tiirleri ortak atalardan, Darwinci 
dii§iincenin temel ilkesi olan degi§imle tureme sureciyle geliyor­
sa, fenotipin bir ozelligi (karakter olarak da adlandmhr) hangi 
noktada gerc;:ekten yenidir? Soylemeye gerek yok, bu soruyu ce­
vaplamaya kalki§acak kadar aptal olmayacag1m, ancak diger pek 
c;:ok durumda oldugu gibi, sorunun bir k1smmm da bunu en ba§­
ta bir ikilem olarak ifade etmekte yathgmdan §iipheleniyorum: 
mevcut fenotip yeni mi degil mi? 

Yukandaki fikirlerle donanmt§ olarak, bazal gangliyon­
larm evrimini tekrar gozden gec;:irelim. Bazal gangliyonlar de­
rinlemesine korunmu§tur c;:unku temel bile§enler tetrapodlar 
arasmda tammlanmI§hr. Bu, bir marmoset maymununun bazal 
gangliyonlarmm bir kurbagamnkiyle kabaca aym oldugu an­
lamma m1 gelir? Bunun dogru olamayacagm1 biliyoruz c;:unku 
amfibi bazal gangliyonlan sadece ventral striatum uzerinden il­
meklere (loop) sahiptir, dorsal degil ; memeli bazal gangliyonlan, 
amfibiden daha fazla pallium bolgesini ic;:eren ilmeklere sahiptir. 
Dstelik elbette, bu tiir degi§ikliklerin i§levsel anlamlan olacakhr. 
Belki de sinyaller memelilerde amfibilerde mumkun olmayan §e­
killerde birle§tirilecek ya da alternatif olarak birbirlerinden daha 
fazla aynlacaklardu. Diger bir deyi§le, memelilerde mevcut olan 
yeni bile§enler, devrenin hesaplama yeteneklerini degi§tirecektir. 
Dolay1Slyla, beyin evrimi, onemli i§levsel degi§iklikler meydana 
getirme potansiyeline sahip yollardaki degi§iklikleri ic;:erir. 

Elbette bu gorii§, evrimi eski beyin parc;:alannm uzerine 
yeni beyin parc;:alan eklemek olarak gormekten oldukc;:a farkhdu. 
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Memelilerde korteksin ortaya pki§ml dii§ilnerek bu fikri biraz 
daha geli§tirelim. Belirtildigi gibi, eski goril§lere gore, "daha yeni" 
korteks, kural olarak evrim boyunca nispeten degi§medigi varsa­
yilan alt kortikal bolgeleri kontrol eder. <;:ok katmanh korteksin 
eklenmesiyle on beynin geni§lemesi, hiyerar§ik organizasyon 
merceginden gorillilr. Buna kar§ihk, burada onerildigi gibi hem 
korteks hem de alt korteks degi§irse, bunlar koordineli bir §ekilde 
degi§ebilir. Sonu\=ta ortaya \=lkan devrede korteks ve alt korteks 
kaq1hkh olarak ili§iktir. 

Amigdala bu tilr ortak ili§iklilige iyi bir ornek te§kil et­
mektedir. Bir \=ah§mada bazolateral amigdala bolilmlerinin 
maymunlarda Sl\=anlara hyasla \=Ok daha "geli§mi§" oldugu bu­
lunmu§tur (Chareyron ve ark . 2011) . Yazarlar, iki tilr arasmdaki 
goreceli alt bolge boyutu ve noron sayilarmdaki farkhhklarm 
bu sektoriln baglanhsalhg1 ile ilgili oldugunu one silrmii§ler­
dir. Bu §ekilde, maymun bazolateral amigdalasmm "geli§mi§" 
ozellikleri, bazolateral sektoriln birbiriyle baglanhh oldugu 
kortikal alanlarm daha fazla geli§mesiyle paraleldir. Bu tilr bir 
korelasyonlu evrim, muhtemelen bazolateral amigdalada daha 
yilksek yakmsama ve bilgi entegrasyonunu desteklemektedir. 
Bu evrimsel degi§ikliklerin ardmdaki mekanizmalar ne olursa 
olsun, tilrler arasmdaki farkhhklar kayda degerdir. insanlar, 
§ebekler (§empanzeler ve goriller gibi) ve maymunlan kar§1la§­
hran \=ah§malar, bazolateral amigdala boliimlerindeki noron sa­
y1smm insanlarda 50 daha fazla oldugunu ke§fetmi§tir. '4 Bu tilr 
onemli farkhhklar, insan beyni evriminin kar§ila§hrmah ana­
lizlerinde nadiren goriililr. Ornegin, insan korteksinin hacmi 
bizim beyin buyuklugilmilze sahip bir primat i\=in beklenenden 
yilzde 24 daha buyilktilr; oysa s1khkla geni§ledigi varsay1lan in­
san frontal lobu, insan beyin biiyilklilgilne sahip bir maymun 
i\=in yakla§ik olarak beklenen boyuttadir. 

2 4 2  I D O L A N I K  B E Y ! N  



Evrimsel korumay1 anlamak, teknik bir mesele ya da so­
yut bir dU.§iince olmaktan \=Ok uzaktir. Amerika Birle§ik Dev­
letleri'ndeki Ulusal Saghk Enstitilleri ve dunya genelindeki fi­
nansman kurumlan, beyin rahats1zhklarmdan kaynaklanan 
durumlan iyile§tirmek veya en azmdan hafifletmek umuduyla 
beyin ara§hrmalanna milyarlarca dolar yatmm yapmaktad!f. 
Basit\=e ifade etmek gerekirse, ara§hrmalann \=ogu insanlar uze­
rinde etik olarak yaprlamaz ve hastahklann hayvan modelle­
ri, §U anda ilerlemenin tek yoludur. Elbette varsay1m, fare veya 
SI\=an beynini inceleyerek, insan sisteminin de§ifre edilmesine 
uyarlanabilecek onemli bilgiler elde edilecegi yonundedir. An­
cak bu yakla§rmm saglam olabilmesi i\=in beyin i§levinin temel 
bile§enlerinin korunmu§ olmas1 gereklidir. Bu bOlumde omurga­
h beyninin evrimine krsa bir giri§ yapmam1z, hayvan modelle­
ri iizerinde s:ah§manm kesinlikle bilgilendirici olmakla birlikte, 
dikkatli bir §ekilde ilerlememiz gerektigini gostermektedir. Sa­
dece daha geni§ bir hayvan yelpazesi uzerinde s:ah§arak, degi§en 
sinirsel mimarilerin davram§lan nasrl destekledigini apkhga 
kavu§turmak mumkun olacaktrr. Bu anlamda, fareler ve SI\=an­
lar iizerinde \=ah§maya yaprlan yogun vurgu \=Ok dar goril§liidur. 
Sonu\= olarak: insan beyni ya da daha genel olarak memeli beyni, 
yalmzca basit, basmakahp davram§lan destekleyen eski , esnek 
olmayan beyin bolgeleri uzerine in§a edilmi§ sofistike bir kortikal 
makine degildir. Omurgahlarm anatomik mimarisi, on beyinde­
ki pallium ve subpallium arasmda ve on beyin, orta beyin ve arka 
beyin arasmda da dahil olmak uzere tilm ana beyin bolgeleri bo­
yunca sinyal ileti§imini destekler. Aym zamanda, yollar taksono­
mik gruplar arasmda onemli 61\=ude farkhhk gosterir. Bahklarda 
ve amfibilerde uzun mesafeli devreler mevcutken, amniyotlarda, 
ozellikle de ku§lar ve memelilerde bu devreler ger\=ek anlamda 
geli§mi§tir. 
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BUYUK AG: 
i§LERi BiR ARAYA GETiRMEK 

Eger beyin birbirine bagh par�alardan olu§an karma§tk bir sis­
temse, bu par�alar nas1l bir araya geliyor? Burada, biitiinii anla­
mam1za yard1mc1 olan birka\: genel beyin organizasyonu ilkeleri­
ni tarh§acag1z .  Bolgeleri birbirine baglayan muazzam anatomik 
baglanh, sinyallerin beyin boyunca \:Ok verimli bir §ekilde seya­
hat etmesini saglayan bir otoyol omurgas1 olu§turur. Bu fiziksel 
yollardan, uzak bolgelerin fonksiyonel birimler halinde nasil bir 
araya geldigine bagh olarak fonksiyonel ili§kiler ortaya pkar. Bu 
a\:tdan bakild1gmda, beyindeki anlamh birimler bolgeler degil 
aglardtr. Ancak bu aglar bile hem uzayda hem de zamanda kar­
ma§tk 6zelliklere sahip olduklan i\:in anla§1lmas1 zordur. Yine de 
sinir sisteminin davram§lan nasil iirettigini a\:1khga kavu§tur­
mak i\:in bu 6zellikleri daha iyi kavramak §arttir. 

Miihendisler sistemleri girdiler ve \:Iktilar apsmdan dii­
§iiniirler. Bir buhar makinesinde, suya uygulanan is1 (girdi) bu­
har iiretir ve iiretilen kuvvet bir pistonu bir silindir i\:inde ileri 
geri iter; itme kuvveti ba§ka ama\:lar i\:in kullamlabilecek donme 
kuvvetine (pkti) donii§tiiriiliir. Girdi-�1kti ili§kileri \:er\:evesinde 
dii§iinmek, bilgisayarlarm icad1 ve yaz1hm program1 kavram1yla 
birlikte daha da yaygmla§IDI§tlr. Bu nedenle, beyni duyusal i§­
lemler ve motor eylemlerle baglanhh sinyallerin "giri§i" ve "pki­
§I" apsmdan dii§iinmek dogaldir. Duyusal i§lemler masmda, §U 

* <;:eviri: Erol Y1ldmm. 
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ya da bu turden enerji (ornegin l§Ik ya da ses) donii§tiiriiliir, ak­
siyon potansiyelleri kortekse ula§Ir ve daha ileri diizeyde i§lenir. 
Motor eylemler masmda, korteksten gelen aktivite beyin sapma 
ve omurilige iner ve nihayetinde kaslan hareket ettirir. Bilgi , alg1-
lama i<;in i�eri, eylem i<;in dt§ari akar. 

En basit refleksler haricinde, herhangi bir davram§sal es­
nekligin saglanabilmesi i<;in duyusal girdilerin motor <;1ktilar­
dan ayn§tmlmas1 gereklidir. Beynin buyuk bir kism1 ku§kusuz 
girdi ve pktI arasmda yer ahr. Peki ama bu "kara kutu" nas1l 
organize olmu§tur? 7. Bolumde "ard1§1k modelin" daha yeni 
anatomik bilgilere dayanarak yenilendigini gormii§tiik. Paralel 
i§lem aki§lan, a§amalar arasmda geri bildirim ve diger ileti§im 
bi<;imleri tamtilmi§h. 8. Boliimde, beyin gibi <;ok boyutlu bir 
nesneyi incelemek i<;in baz1 pkanmlar da dahil olmak iizere 
karma§Ik sistemler hakkmdaki fikirleri irdeledik. 9. Boliimde 
bazal ganglia ve amigdala vakalannda korteks ve alt korteks 
arasmdaki <;ift yonlii etkile§imleri incelemek i<;in evrimsel bir 
yakla§1m1 benimsemi§tik . 

$imdi, fonksiyonel enteqre sistemler olarak adlandird1-
g1m1 biiyiik ol<;ekli beyin devreleri hakkmda dii§iinmek i<;in 
bir <;er<;eve sunacag1m. Bunu yapmadan once, bu fonksiyonel 
devrelerin temelini te§kil eden kavramlan olu§turan be§ geni§ 
organizasyon ilkesini ozetleyecegim. Tahmin etmek gerekirse, 
ilkelerin baz1 sonu<;lan a§ag1daki gibidii- : Beynin anatomik ve 
i§levsel mimarileri olduk<;a modiiler olmayan yap1dadir; sinyal 
dag1hm1 ve entegrasyonu kuraldir ve alg1, bili§ , duygu, moti­
vasyon ve eylemle ilgili bilgilerin bir araya gelmesini saglar ve 
i§levsel mimari olduk<;a dinamik ve baglama duyarh ortii§en 
aglardan olu§ur. 
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iLKE 1: DEVASA B iRLE�TiRici  ANATOMiK BAGLANTI 

Anatomik baglantilarm diseksiyonu inamlmaz derecede zah­
metli bir i§tir. Kimyasal maddeler belirli bir yere enjekte edilir ve 
aksonlar boyunca yay1ld1klan (diflizyon) i�in molekullerin izleri 
ba§ka yerlerde tespit edilir. Yay1hm stabilize olduktan sonra (baz1 
durumlarda haftalar surer) , doku jilet inceliginde dilimler halin­
de kesilir ve bu dilimler daha sonra kimyasal i§lemden ge�irilerek 
tek tek incelenir. Dilimler �ok ince oldugu i�in ara§tirmaolar sa­
dece belirli hedef bolgeleri incelemeye odaklamrlar. Ornegin, bir 
anatomist pariyetal kortekste birka� bolgeye enjeksiyon yapabilir 
ve anatomik bir baglantmm varhgm1 ipret eden boyanmalar i�in 
lateral prefrontal korteksin baz1 k1Slmlanm inceleyebilir. Bir en­
jeksiyondan digerine, bir �ah§madan digerine, noro-anatomistler 
beyni kateden yolaklar ( ing. Pathway) hakkmda iyi bir fikir sag­
layacak yeterli bilgiyi derlemi§lerdir. 

Yolaklara (ve bunlarm gu�lerine) ili§kin anatomik bilgi ek­
sik olsa da genel resim yogun bir baglantihhga {ing. Connectivity) 
i§aret etmektedir. Bu durum, �ok say1da munferit �ah§madaki 
bulgulan birle§tirmek i�in bilgisayar analizler kullamld1gmda 
daha net hale gelmektedir. Burada devreye giren bir matematik 
alam, son yirmi yrlda daha cazip bir isim olan "ag bilimi" ad1 al­
tmda populer hale gelen "rizqe (qraf) kurami"drr. <;izge kuram1, 
sosyal, teknolojik ya da biyolojik sistemlerin birbirine baghhg1-
m formule etmek i�in kullamlabilen �ok genel soyut yaprlardrr. 
Diigiimler ve aralanndaki kenar {ing. Node ve Edge) ad1 verilen 
baglantilarla tammlamrlar (�ekil 10. 1) . Bir dugum belirli bir nes­
neyi, ornegin sosyal bir gruptaki bir ki§i , teknolojik bir agdaki 
bir bilgisayar veya biyolojik bir sistemdeki bir geni temsil eder. 
Kenarlar birbirini tamyan insanlar, fiziksel olarak bagh bilgisa­
yarlar ya da ilgili i§levlere sahip genler gibi dugumler arasmda-

D O L A N I K  B E Y I N  I 2 4 7  



ki bir ili§kiyi gosterir. Dolaymyla, beyin soz konusu oldugunda, 
alanlar diigiimlerle temsil edilebilir ve bunlan birbirine baglayan 
kenarlar ise diigumler arasmdaki bir yolag1 temsil eder. (Yolakla­
rm yonu biliniyorsa yonlendirilmi§ grafik olarak adlandmlan bir 
grafik kullamlabilir; ornegin A'dan B'ye ama tersi degil) . 

<;izge analizi, beyin bolgelerinin hem kortikal hem de sub­
kortikal bolgelerin bir ozelligi olarak zengin bir §ekilde birbirine 
bagh oldugunu gostermektedir. Beynin korteksinde bu ozellik 
prefrontal korteksle smirh olmay1p (ki bu ozellik s1khkla vurgu­
lanmaktadir) tam loblarda gozlemlenmektedir. Sonu\ta ortaya 
pkan genel tablo, sektorler arasmda birle§tirici yollara yol a\an 
muazzam bir baglanhsalhkhr. Ba§ka bir deyi§le, A noktasmdan 
B noktasma birden fazla yoldan gidilebilir, hpki bir dizi yogun 
yolda gezinmek gibi. Hesaplamah noroanatomi, baglanhsalhk 
anlay1§1m1z1 buyiik 61\tide geli§tirmi§tir. 

i ' 
' ' 

, .. : ·· 

/ 

,:'· � . .  -) ' - - ·-· -- �· -·- - - ·- - - - - -- --- - - - .. _-�:· - ·· "' ��-� 

�ekil 10.1 Bir graf (r;:izge ) ,  diigumler (yuvarlaklarla gosterilen) olarak adland1-

nlan ogelerin (ki§iler, bilgisayarlar, genler) ve bunlann ili§kilerinin, kenarlar 

( diigilm r;:iftlerini birle§tiren r;:izgilerle gosterilen) olarak adlandmld1g1, ogele-

rin rastgele koleksiyonlanm temsil edebile� matematiksel bir nesnedir. 
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Yiiksek kiiresel eri�ilebilirlik. Soylentiler, ileti§im bi<;imine 
bagh olarak az ya da <;:ok etkili bir §ekilde yay1hr. Universite og­
rencilerinden olu§an bir topluluk i<;:inde ogretim iiyeleri arasmda 
oldugundan daha h1zh ve daha uzaga yay1hrlar, <;:iinkii ogrenci 
toplulugunun profesorlerden daha yiiksek diizeyde birbirine 
baglantih oldugu varsay1hr. Bu sezgi, en az baglanhh olanlar 
(sosyal ortamda, diger iiyeleri en az tamyanlar veya onlarla en 
az ileti§im kuranlar) dahil olmak iizere, bir agm iiyeleri arasmda 
yay1lan bilginin etkinligini gosteren ve verimlilik ad1 verilen bir 
grafik ol<;:iisii ile ifade edilir. Peki ya beyin? Son <;:ah§malar beynin 
etkinliginin <;:ok yiiksek oldugunu gostermektedir. Sinyaller, bir­
birine yakm olmayan par<;:alar arasmda ve hatta dogrudan bag­
lantih olmayan par<;:alar arasmda bile tiim organ boyunca etkili 
bir §ekilde yol alma potansiyeline sahiptir; bu durumda baglan­
h dolayhdIT, ornegin A'dan B'ye ula§mak i<;:in C ve muhtemelen 
D'den ge<;:er. Baglanh yap1smm manhg1 fiziksel mesafenin �ok az 
onemli oldugu §eklindeki §a§IThc1 bir ozellige i§aret etmektedir: 

Bir<;:ok sinirbilimci i<;:in bu sonu<;: mantiks1z degilse bile §a­
§IThc1dIT. Ald1klan egitim "i§lem yereldir" tiirii bir muhakemeyi 
on plana <;:1karmaktadIT. En nihayetinde, bolgeler belirli i§levle­
ri yerine getirir. Yani, bunlar belirli hesaplama birimleridir ya da 
boyle dii§iiniilmektedir (bkz . 4. Boliim) . Bu <;:1kanm, anatomik 
yollarm kisa mesafeli baglanhlar tarafmdan domine edildigi bil­
gisiyle peki§tirilir. Aslmda, kortikal tabakadaki belirli bir nokta­
ya yap1lan tiim projeksiyonlarm yiizde 7o'i 1,5 ila 2,5 milimetre 
mesafeden ger<;:ekle§ir (bir fikir vermek gerekirse, oksipital kor­
teksin ba§m arkasma dogru olan klSlmlan prefrontal korteksten 
15 santimetre kadar uzaktad1r) .  Bu ger<;:eklik i§lemenin bolgesel 
ya da yan bolgesel oldugunu gostermez mi? i§te bu noktada ma­
tematik ve grafiklerin anla§ilmas1 zihnimizi berrakla§tITmaya 
yard1mc1 olur. 
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Duncan Watts ve Steven Strogatz 1998 y1lmda yaymla­
d1klan '"Kui;uk Dunya' Aglarmm Kolektif Dinamikleri" ba§hkh 
makalede (bilimsel alanyazmda on binlerce kez ahr:itilanmt§br) ,  
yerel olarak kumelenmi§ dugilmlerden (yakmdaki dugilmle­
re bagh olanlar) olu§an ancak aym zamanda az say1da rastgele 
baglantiya (rastgele dugum <;iftlerini ili§kilendiren) sahip sistem­
lerin, az say1daki baglantI ad1m1 sonucunda tiim dugumlere eri­
§ilebildigini gostermi§tir (Watts ve Strogatz 1998) .2 Bu <;ah§may1 
birinci bolumde ele almi§bk ve orada alti derece aynhk fikrinden 
bahsetmi§tik. Herhangi bir rastgele dilgilmden ba§layarak, bir­
ka<; kenar uzerinden ge<;erek bir digerine (hangisi olursa olsun) 
ula§1labilmektedir. Makalenin ger<;ek bir sansasyon yaratmasma 
yard1mc1 olan Watt ve Strogatz, bu ozelligi "kil<;ilk dunya" olarak 
adlandirdi. Onlarm yakla§immm gilcil, eldeki verilerin tiiriln­
den (sosyal, teknolojik veya biyolojik) bag1ms1z olarak, bu tilr bir 
baglantI modeline sahip grafiklerin alamet-i farikas1 oldugunu 
gostermekti . Watts ve Strogatz, ag topolojisi olarak adlandmlan 
soz konusu duzenlemenin, geli§mi§ sinyal yayma h1z1 , hesapla­
ma gilcil ve par<;alar arasmda senkronize edilebilirlik saglad1gm1 
vurgulami§hr. Bu makale, birbirine bagh sistemlerin nasil anla­
§ilmas1 gerektigi konusunda ezber bozan bir <;ah§ma oldu. 

20oo'li y11larda farkh ara§brma gruplan serebral kor­
teksin ku<;ilk bir dunya olarak organize oldugunu one silrdil. 
Eger dogruysa, bu goril§ korteksin b6lumleri arasmdaki sinyal 
iletiminin onlan birbirine baglayan az say1da yolla elde edilebi­
lecegi anlamma gelir. Beynin, kui;uk bir dunya olmas1 i<;in gere­
kenden daha fazla birbirine bagh oldugu ortaya i;1km1§tir.3 Yani 
bolgeleri birbirine baglayan, verimli ileti§im kurulabilmesi i<;in 
gereken minimum say1dan daha fazla yol vard1r. DolaylSlyla, 
korteks i<;inde yerel baglantmm baskm .oldugu dogru olsa da 
bilginin olduk<;a iyi bir §ekilde yayilmas1 i<;in yeterli say1da orta 
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ve uzun menzilli baglanh -aslmda gerekli olan �'minimumdan" 
daha fazlas1- vardir. 

Baglanhsalhk �ekirdegi ("zenginler kuliibii'') Beynin ku\:iik 
bir dunya olmamasmm temel nedenlerinden biri, birbiriyle \:Ok 
yilksek derecede baglanhh bir bolgeler alt kumesi i\:ermesidir. 
Ozellikle insanlarda anatomik baglanh bilgisi eksik oldugu i\:in 
ayrmt1lar ha.Ia \:OZillmeye \:ah§ilmaktadir. 

Frontal 

�ekil 10.z Tum beyin sektorleri arasmda muazzam bir baglanti mevcuttur 

(beyin eklerinde gosterilmi§tir) .  Anatomik baglantmm bu bilgisayar ana­

lizi , yuzlerce \ah§madan elde edilen yollarm (\izgiler) harmanlanmas1yla 

olu§turulmu§tur. Netligi arhrmak i\in baglanttlarm yalmzca bir alt kumesi 

gosterilmi§tir. 

Kaynak: Modh'un izniyle yeniden uretilmi§tir. 
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2010 y1lmda, bilgisayar bilimcileri Dharmendra Modha 
ve Raghavendra Singh, makak beyninin 2oo'den fazla anatomik 
trase i;ah§masmdan veri toplad1 (Modha ve Singh 2010) . Bu i;ah§­
mada, kortekse odaklanan i;ogu ara§tirmanm aksine, subkortikal 
yollara ili§kin veriler de dahil edilmi§tir (�ekil 10.2) .  Bilgisayar 
analizleri i;:e§itli ozelliklere sahip bir "s1b entegre i;:ekirdek dev­
re" ortaya i;1karm1§tir, ki bu: (i) Beynin genelinden i;ok daha s1b 
entegre (yani daha yogun baglanhh) bir bolgeler kumesidir; (ii) 
bilgi muhtemelen i;ekirdek ii;:inde beynin genelinden daha h1zh 
yay1hr; ve (iii) beyin ileti§imi buyilk oli;:ude i;:ekirdek uzerinden 
iletilen sinyallere dayamr. Onerilen i;:ekirdek devre beynin ta­
mamma dagilmi§ti; sadece butunle§tirici yetenekleriyle s1k s1k 
vurgulanan prefrontal kortekste ya da anatomik olarak iyi ta­
mmlanml§ ba§ka bir bolgede degildi. Bunun yerine, bolgeler tum 
kortikal loblarm yam sua talamus, striatum ve amigdala gibi su­
bkortikal alanlarda da bulunuyordu. 

Bir ba§ka i;:ah§mada, bir grup noroanatomist ve fiziki;:i 
maymun korteksinin bii;:imsel ozelliklerini tammlamak ii;in i§ 
birligi yapm1§hr (Markov ve ark. 2013) . Pariyetal, temporal ve 
frontal korteks boyunca birbirine yogun bir §ekilde bagh 17 beyin 
bolgesi ke§fettiler. Bu bolgeler ii;in, bolge i;iftleri arasmda potan­
siyel olarak var olabilecek baglanhlarm yuzde 92'si geri;:ekten de 
daha once yaymlanm1§ i;ah§malarda gosterilmi§tir. Yani , bu i;:e­
kirdek alan grubundaki bolgelerin neredeyse her biri digerleriyle 
dogrudan konu§abilmektedir; bu da dikkate deger bir ozelliktir. 
Bir grafikte, bir du gum alt kumesi digerlerinden i;:ok daha iyi bag­
lantilara sahip oldugunda, biri;ok toplumda bir grup zengin bire­
yin orantlSlz bir §ekilde etkili olma olas1hg1 oldugu fikrine atifta 
bulunularak bazen bu kumeye "zenginler kulubu" ad1 verilir. 

Anatomik yolaklann bilgisayar analizi, beynin buyuk ol­
i;:ekli mimarisinin ozelliklerinin i;:ozi:ilmesinde etkili olmu§tur. 
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Art1k farkh boli.imlerin birbirleriyle nasil baglanhh olduguna 
dair �ok daha eksiksiz ve kapsamh bir gorii§e sahibiz. Aym za­
manda, mevcut resmin olduk�a tamamlanmam1§ oldugunu da 
kabul etmeliyiz. Birincisi, bilgisayar �ah§malan s1khkla kortikal 
yolaklara odaklamr. Bu nedenle, korteks merkezlidirler ve bey- . 
nin baglanhsal ozelliklerini ara§tmrken korteks altm1 (orta beyin 
ve arka beyinden bahsetmiyorum bile! )  ihmal etme egiliminde 
olan bir�ok sinirbilimcinin onyarglSlm yans1hrlar. Ozetle, ag bi­
limcilerin "ki.i�i.ik di.inyalar" hakkmdaki teorik i�gori.ileri, fiziksel 
baglanhlar olduk�a seyrek olsa bile sinyallerin bir sistemin uzak 
unsurlanm etkileyebilecegini gostermi§tir. Ancak serebral yolak­
lar, ki.i�i.ik bir di.inya olmak i�in gerekenleri bi.iyi.ik ol�i.ide a§mak­
tadir. Bunun yerine, buldugumuz §ey bir "ki.i�i.ik di.inya" dir. 

iLKE 2 :  UST DUZEY DAGITIK i�LEVSEL BAGLANTI 

iki bolge arasmdaki fiziksel baglanh sinyal ah§veri§i yapmalanm 
saglar, bu �ok apkhr. Ancak ele almam1z gereken bir ba§ka ili§ki 
ti.iri.i daha var ki biz buna i§levsel baqlanti diyoruz. ilk olarak be­
yinle ilgisi olmayan, hatta fiziksel baglanhlarm bulunmad1g1 bir 
ornegi ele alahm. Genler, her proteinin nasil bir araya getirilece­
gini belirleyen DNA par�alandir ve bir proteinin kendisi de uzun 
bir amino asit zincirinden olu§ur. Proteinlerin kimyasal reaksi­
yonlan ger�ekle§tirmek, maddeleri ta§Imak ve hi.icreler arasmda 
haberci olarak gorev yapmak gibi �e§itli i§levleri vardir. Birbiriyle 
ili§kili i§levlere sahip ( ornegin, vi.icutta insulin, ostrojen ve testos­
teron gibi hormonlar olarak gorev yapan) proteinlerin yap1mma 
rehberlik eden genleri "i§levsel olarak baglantih" olarak dii§iine­
biliriz . Genlerin kendileri fiziksel olarak birbirleriyle baglanhh 
degildir, ancak i§levsel olarak ili§kilidirler. Bu boli.imde, i§levsel 
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baglantmm beyin soz konusu oldugunda nas1l faydah bir kavram 
oldugunu gorecegiz . 

ilk ba§ta, fiziksel baglanhlara dayanan bir mimari anlay1§1-
m soylemeye gerek bile yoktur. A bolgesi B bolgesini etkiler \'.unku 
A'.dan B'ye giden bir baglanh mevcuttur. Ancak anatomi ve i§lev 
arasmdaki aynm \'.Ok h1zh bir §ekilde bulamkla§ir. Baglanhlar ba­
zen "module edicidir", bu durumlarda A bolgesi B' de yamt verme 
olas1hgm1 etkileyebilir ancak bazen de baglantilar "yonlendirici­
dir", bu durumlarda aslmda A, B' deki hucrelerin ate§lenmesine 
neden olur. <;ogu durumda, A ve B arasmdaki baglanh dogrudan 
degildir ancak intemoron olarak adlandmlan hucreleri kullamr: A 
bolgesi once bir internorona (genellikle B bolgesinin kendisi) pro­
jeksiyon yapar, sonra bu da B'deki diger hiicrelerin tepkilerini etki­
ler. internoronlardan B' deki diger hucrelere projeksiyonlar uyanc1 
veya ketleyici olabilir, ancak genellikle ketleyicidirler. Elbette, bu 
liflerin giicu kritik onem ta§ir. Aynca, \'.Oklu ileri ve geri besleme 
yollanmn yam sira yaygm projeksiyonlarm varhg1 resmi daha da 
bulamkla§hnr. Tumunu birlikte ele ald1g1m1zda, bolgeler arasm­
daki baglanhlarm basit\'.e ikili olmad1gm1 (bir bilgisayarda oldugu 
gibi var ya da yok) ve tek bir agirhk degerinin bile (ornegin, o'dan 
1' e kadar bir ol\'.ekte o,4'luk bir gU\'.) altta yatan bilginin zenginligi­
ni yakalayamad1g1n1 goruruz. 

i§levsel baglanh boylece §U soruyu yamtlar: Anatomik 
olarak dogrudan baglanhh olan ya da olmayan iki beyin bolgesi­
nin aktivitesi ne kadar koordinelidir? (bkz. $ekil 10.3) Temel man­
hk, farkh bolgelerin i§levsel bir birim olu§turup olu§turmad1gm1 
anlamakhr. "Koordineli" ile neyi kastediyoruz? Bu kavram1 anla­
manm bir\'.ok yolu vardir, ancak en basit olam, A ve B bolgelerin­
den gelen sinyallerin ne kadar ili§kili oldugunu tespit etmektir. 
Korelasyonlan ne kadar gu\'.luyse ,  i§levsel birliktelik veya i§levsel 
baglanh o kadar yuksektir. Korelasyop -i:'den +i'e kadar puanla-
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nan bir degerdir. iki sinyal birbiriyle tamamen ili§kili oldugunda 
(ki gurultuhi biyolojik 61\:umlerde durum asla boyle olmaz) kore­
lasyonlan +i' dir. Birbirlerine tamamen zit olduklannda ise (biri 
yuksekken digeri dii§iiktur veya tam tersi) korelasyonlan -1'dir. 
Birbirleriyle ilgisiz olduklannda korelasyonlan o'dir (bu, sinyal­
lerden biri hakkmdaki bilginin bize digeri hakkmda hi\'.bir §ey 
soylemedigi veya tam tersi oldugu anlamma gelir) . 

Amigdala'nm iki ad1mh ozelligi olarak adlandird1g1m §eyi 
ele alahm. Bu bolge prefrontal alt bolgelerin yakla§ik yii.zde kirki­
na fiziksel olarak bagh oldugundan, bu lobun onemli bir kismm1 
dogrudan, yani tek bir ad1mla etkileyebilir ( orbitofrontal korteks 
ve medial prefrontal korteksteki bolgeler gibi) . Ancak prefrontal 
korteksin yakla§1k yuzde 90'1 prefrontal korteks i\'.indeki tek bir 
ek baglanhdan sonra amigdala sinyallerini alabilir (bkz. Aver­
beck ve Seo 2008 ) .  DolaylSlyla, amigdalay1 prefrontal korteksin 
neredeyse tamam1yla ili§kilendiren iki a§amah yolak vardir. Bu­
nun sonucunda amigdala, gu\'.lu dogrudan anatomik baglanhh 
olmayan (lateral prefrontal korteks gibi) ve hatta hi\: baglanhh 
olmayan bolgelerle anlamh i§levsel etkile§imlere girebilir. 

�ekil io.3 Fonksiyonel baglanh, iki bolgeden gelen sinyallerin ne iili;ude 

senkronize oldugunu iili;er. Bolgelerin anatomik bir yolla dogrudan baglanhh 

olup olmamas1 onemli degildir. 
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Bu tartI§ma iizerinde durmaya deger \ii.nku sinirbilimciler 
tipik olarak bu §ekilde dii§ii.nmezler. A bolgesinin en \Ok dogrudan 
bagh oldugu B bolgesinin i§leyi§ini etkileyebilir oldugunu dii.§iine­
rek \Ok daha dogrudan bir §ekilde akil yiiriitme egilimindedirler, 
ki bu baglanh tiirii monosinaptik olarak adlandmhr. Elbette, A __,.. 
X __,.. B'yi i\eren bir devre, A __,.. B'den daha dolayhdir ve X'i i<;eren 
ara yol \Ok zay1fsa, A'.nm X uzerindeki etkisi goz ard1 edilebilir. An­
cak buradaki nokta, durumun bu olmak zorunda olmad1g1 ve bu 
ileti§im bi\imini sadece dolayh oldugu i\in goz ard1 etmememiz 
gerektigidir (yukandaki ag verimliligi tart1§mas1m hahrlaym) . 

Dogrudan baglanbh olan beyin bolgeleri arasmda i§levsel 
bir ili§ki beklemek dogaldir. Yine de yap1sal ve i§levsel baglanh 
arasmdaki ili§ki her zaman basit bir ili§ki degildir, zira bu §a§irh­
c1 olmamah \ii.nku beyin gibi i\ i\e orulmii.§ bir nesnede yap1 ve 
i§lev arasmdaki baglanh son derece karma§Iktir. Yapi-i§lev ayn§­
masmm en canh ornegi, iki yanmkiireyi birle§tiren buyuk pph 
aksonal uzanhlan i\eren kallozum denen yap1dan yoksun olarak 
dogan ki§ilerde goriilmektedir. Kontrollere nispeten yap1sal ola­
rak oldukc;:a farkh olmasma ragmen, korpus kallozumu olmayan 
bireyler, normal bireylerle c;:ok benzer fonksiyonel baglanh i:iriin­
tuleri sergilerler (Tyszka ve ark. 2011) . Dolay1s1yla, buyuk i:il\iide 
normal koordineli aktivite, buyuk 61\iide degi§mi§ yap1sal bag­
lantilara sahip beyinlerde ortaya c;:1kmakta ve fonksiyonel orga­
nizasyonun dogrudan yollarm otesine uzanan faktorlerce nasil 
yonlendirildigine dair net bir ornek sunmaktadir. 

Sonu\ olarak, davram§m beyinde nasil olu§tugunu anla­
mak i\in, anatomiyi \i:izmekle birlikte, alanlar arasmdaki i§lev­
sel ili§kileri de aydmlatmak gerekir. Daha da onemlisi, anatomik 
mimari ozellikler, gii.\lii. dogrudan lifler mevcut olmad1gmda bile 
bilginin verimli aktanm1m destekler ve bir dizi faktore bagh ola­
rak degi§en i§levsel etkile§imlerin temelini olu§turur. 
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Yukandaki konulan daha iyi apklayan bir deneyde, be­
lirli bir gorevi yerine getirmedikleri "dinlenme" ko§ulunda may­
munlar fonksiyonel manyetik rezonans goriintuleme (MRI) ile 
incelenmi§tir (Grayson ve ark. 2016 ) .  Ara§hrmacilar, amigdala ile 
ona bagh olmayan (bildigimiz kadanyla) birka� bolge arasmda 
gu�lu sinyal korelasyonu (sinyaller birlikte yukan ve a§ag1 gitti) 
gozlemlemi§lerdir. Aynca, grafik analizi yaparak i§levsel baglan­
tmm dogrudan (monosinaptik) yolaklarla m1 yoksa birden fazla 
ad1mh (polisinaptik) baglantryla m1 daha ili§kili oldugunu sor­
dular. Dogrudan baglantrh olmasalar bile bolgeler arasmda etkili 
seyahat rotalan var m1dir? Bu soruyu niceliksel olarak ele almak 
i�in, (daha once tartr§ilan verimlilik kavram1yla ilgili olan) ileti§i­
lebilirlik (Communicability) ad1 verilen bir grafik ol�utunu tahmin 
ettiler ve amigdala i§levsel baglantrsmm, yalmzca monosinaptik 
yollan goz onunde bulundurarak beklenenden daha fazla ileti­
§ilebilirlik ol�utleriyle daha yakmdan ili§kili oldugunu buldular. 
Ba§ka bir deyi§le, polisinaptik, �ok ad1mh yollar kabul gorme­
lidir. Aslmda bu bulgular, amigdaladaki sinyaller ile ba§ka her­
hangi bir beyin bolgesindeki sinyaller arasmdaki ili§kiyi anlamak 
i�in, aralannda kopru kurabilecek tum yollan dikkate almanm 
onemli oldugunu gostermektedir. 

iLKE 3 :  i�LEVSEL BiRiMLER OLARAK AGLAR 

Beyin gibi son derece ag baglantrh bir sistemde, izole beyin bolgele­
ri uzerinden dii§linmekten vazge�ip aglarm dilini benimsememiz 
gerekir: Beyin bolgelerinden olu§an aglar davram§lan ortakla§a 
destekler. Birim olan bir beyin bolgesi degildir, agm kendisidir (�e­
kil 10-4) . Sonu�ta, davram§l ortaya pkaran slire�ler tek bir bolge 
tarafmdan ger�ekle§tirilmemekte, dinamik bir §ekilde birden faz-
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la bolgenin bir aradayken etkile§imine bagh olmaktadir (dinamik 
yonler hakkmda daha fazla bilgi a§ag1da yer almaktad1r) . 

Yukandaki bilgiler henuz yenidir. 1949'da Donald Hebb, 
beynin butunluklu dli.§li.nceler uretme yeteneginin noronal ak­
tivitenin uzamsal-zamansal duzeninden kaynakland1gm1 one 
surmii§tli.r. Aktif noronlardan olu§an, birbiriyle gli.c;:lu bir §ekilde 
baglantih ayn bir grubun, yani bir hucre toplulugunun, farkh bir 
zihinsel varhg1 temsil ettigini varsaym1§br. Hebb, en azmdan baz1 
hallerde, hucre toplulugunu beyinde olduk�a dag1hk olarak kav­
ramsalla§hrmi§hr; ornegin, bir seferinde noronal koalisyonun 
korteks, talamus ve muhtemelen bazal ganglionlardaki hucreleri 
i�erdigini bildirmi§tir (Hebb 1949, xix) . Ancak bir hucre toplulu­
gunun tam uzamsal geni§ligi muhtemelen o kadar onemli degil­
di, c;:unku Hebb bunlarm "topluluk sistemleri" halinde organize 
edilebilecegine inamyordu. Ba§ka bir deyi§le, daha fazla sinirsel 
alam kapsayacak daha buyiik topluluklar oldugunu dli.§U.nuyor­
du. Mekansal a�1dan dag1hk bir birim olarak hucre toplulugu 
kavram1, teorik olarak egilimli bir�ok sinirbilimciyi bunlan ara­
maya te§vik etti ve bir�ok matematiksel sinirsel bilgisayar mode­
linin kavramsal �ekirdegini olu§turdu. 

�ekil 10.4 ilgilenilen dogru fonksiyonel birim nedir? Tarihsel olarak, noktah 

yerler beyin bolgeleri merkezi olarak almt§hr. Daha iyi bir birim, birlikte 

�ah§an beyin bolgel�ri ag1d1r. 
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Beyin aglanm nasil degerlendirmeliyiz? Hiicre kay1tlan ti­
pik olarak belirli beyin b6lgeleriyle smirhdir, bu nedenle dag1tik 
devreler hakkmda bilgi saglamazlar. Dolay1s1yla tahmin edilecegi 
gibi aglar hakkmdaki bilgiler fonksiyonel MR gibi diger teknik­
lerden elde edilmi§tir. Bu kay1t y6ntemi n6ronal aktivasyonun 
yalmzca dolayh 61\ii.mlerini saglamasma ragmen, biiyiik 61\ekli 
aglarm varhgm1 ortaya pkarmI§hr. Bu aglann varhg1 ,  bir b6lge­
den gelen aktivitenin diger yerlerdeki sinyallerle ili§kilendiril­
digi "tohum analizi" olarak adlandmlan y6ntemle g6sterilebilir 
(fonksiyonel MRG'de genellikle tum beyinden aktivite topland1-
g1m hatirlatahm) .  Buradaki genel ama\, her bir beyin noktasmm 
tohumla ne 61\iide senkronize oldugunu, ba§ka bir deyi§le i§lev­
sel baglantdarmm guciinu belirlemektir. $imdi tohum b6lgesiy­
le en gii.\lii korelasyona sahip b6lgeleri dii.§iinursek, bu kumeyi 
(tohum dahil) i§levsel bir aq olarak adlandirabiliriz. 

Bu yakla§1m, fonksiyonel MRG kullanarak beyindeki 
biiyuk 61\ekli aglan tammlamamn baz1 ana unsurlanm 6zetle­
mektedir. Ara§hrmacilar daha formel ve sistematik y6ntemler 
kullanarak (her bir beyin b6lgesini ayn ayn "tohumlamak" \Ok 
verimsiz olacaktir) \Ok say1da ag tammlami§lardir. 6rnegin, 
bin kahhmc1dan elde edilen verilere dayanarak, Thomas Yeo ve 
meslekta§lan (Yeo ve ark. 2011) tum korteksi, frontal ve pariyetal 
korteksteki b6lgeleri i\eren "fronto-pariyetal ag''. ve oksipital ve 
temporal korteksi i\eren "g6rsel ag" olarak adlandird1klan yedi 
aga ayirmi§lardir ($ekil 10.5) .  ilgin\ bir ag da "varsayilan ag" ola­
rak adlandmlmi§hr ki buradaki "varsayilan" (Default) , kelimenin 
orijinal anlamma ("ba§ans1zhk" veya "harekete ge\meme") degil, 
bilgisayar bilimindeki "kullamc1 tarafmdan bir Se\im yap1lma­
d1gmda otomatik olarak se\me" anlamma dayanmaktadir. Bu 
durumda "kullamc1" MRG' de beyni taranan katihmc1dir. Peki o 
zaman "se\im yoklugu" ne anlama geliyor? 
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�ekil 10.5 Fonksiyonel MRI verilerinin ortaya <;1kard1g1 bilyiik c>l<;ekli aglar. 

Her gri duzlem (renk duzleminin yam ma) "frontoparietal" (6 numara ile 

gosterilmi§tir) gibi belirli bir ag1 ("topluluk" olarak da adlandmhr) temsil eder. 

Bir agdaki tum konumlarda 6l<;iilen sinyaller nispeten senkronize olup koordi­

neli bir §ekilde <;ali§hklanm gostermektedir. 

Kaynak: Yeo ve digerlerinden (2011) alman aglar. 

Normal §artlarda bir deneyde katihmcilara ne yapmalan 
gerektigi konusunda talimat verilir. 6rnegin, bir kelime listesini 
hatirlamaya fi:ah§mak, belirli uyaran tiirlerine dikkat etmek, bir 
§eyi hayal etmek, parmagm1 hareket ettirmek gibi. Ancak daha 
sonraki fi:ah§malarda ki§iden ve "belirli bir §ey dil§ilnmeyin" gibi 
bir talimatla hifi:bir §ey yapmamas1 istendi ve bu §ekilde beyni 
tarama fikri pkt1. Ne fikir ama! �a§IrtICI bir §ekilde, bu "belirli 
bir gorev yok" ko§ulu sirasmda bir dizi beyin bolgesi gilfi:lii bir 
§ekilde senkronize aktivite sergileyerek "gorev yok agm1" tamm­
lamam1z ifi:in zemin haz1rlad1. Ancak, "gorev yok ag1" yerine "var­
sayi.lan" ad1 onerildi ve bu da tuttu. 

Bu agm i§levi ne olabilir? Bir §ekilde, bu soru kar§I konu­
lamaz hale geldi ve cevaplamaya fi:ah§mak i�in geni§ bir alanyazm 
olu§tU . Birinden afi:Ikfi:a bir gorevi yerine getirmesi istenmedigin­
de, buyuk olas1hkla, kendisiyle ilgili olaylarla oyalanacaktir: ta­
ramadan sonra nereye gitmesi gerektigini dti§ilnilr, gefi:en hafta 
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sonu ya§ad1g1 tats1z bir olay1 hatirlar, final haftasmda bir dizi 
smav1 dii§iinur vb. DolaylSlyla, biyografik olarak ili§kili amlann 
geri c;:agnlmas1 ve gelecekteki olaylann ongorulmesi muhtemelen 
merkezde ·yer almaktadu. Elbette, birisi bu esnada italyanca 6g­
renmekte oldugu duzensiz dilek kipi fiillerini ezberlemeye c;:ah§a­
bilir ya da derste kendisine gosterilen bir matematik teoreminin 
ispatmm uzerinden gec;:ebilir, ancak bu istisnai bir durumdur. 
Genel olarak, ki§inin zihni "kendisiyle ilgili surec;:ler" tarafmdan 
domine edilecektir. Dolay1s1yla, ana fikirlerden biri, varsaytlan 
agm buyuk 6lc;:ude "kendi kendini i§leme" ile me§gul oldugudur. 

Buyuk olc;:ekli aglara dair kamtlar ba§ka tekniklerle de 
bulunmu§tur. insanlarda yuzey elektroensefalogram (EEG) ka­
y1tlarmda (beyin cerrahisine haz1rlanan hastalarda elektrotlar 
korteksin yuzeyine yerle§tirildiginde) ve hayvanlarda aym anda 
beynin farkh bolgelerine yerle§tirilen elektrotlarda durum ay­
mdu. Ancak bu tekniklerin smuh uzamsal kapsam1 g6z 6nune 
almd1gmda, c;:ogu durumda vurgulanan, pariyetal ve frontal 
korteksin b61Umleri arasmdaki kortiko-kortikal etkile§imler ve 
prefrontal korteks ile talamus arasmdaki gibi subkortiko-korti­
kal etkile§imler gibi ikili etkile§imlerdir. Yeni tekniklerin geli§ti­
rilmesiyle, yani n6ronal aktivite sinyallerini daha dogrudan olc;:en 
tekniklerle beyin sinyallerinin geni§ kapsamh i§levsel 6zellikleri­
ni ele almak yakm gelecekte mumkun olacaktu. 

iLKE 4 :  KORTiKAL-SUBKORTiKAL D O N GULER 

ARACILIGIYLA ETKiLE§iMLER 

Anatomik veri setlerinin bilgisayar analizi bize yuksek kuresel 
eri§ilebilirlik gibi 6zelliklerle zenginle§tirilmi§ devasa bir kombi­
natuar baglanh hikayesi anlahyor. Ancak §imdiye kadar bu c;:ah§-
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ma, yolaklarm zahmetli bir §ekilde izlenmesini ic;:eren gelenek­
sel anatomik incelemelerle ortaya c;:ikanlan beynin baglanhsal 
mimarisinin onemli ozelliklerini gozden kaprmi§hr. Bilgisayar 
c;:ah§malarm c;:ogu kortikal verilere odakland1g1 ic;:in bu durum 
bilhassa boyledir. Korteks boyunca baglanhsalhg1 "yatay" olarak 
dii§iimlrsek, kortiko-merkezli bir baki§ ac;:lSl anatomik yolaklann 
"dikey'' (kortikal-subkortikal) ozelliklerini gozden kac;:mr. Ben 
burada 9. b6li.imdeki korteks ile subkorteksi birle§tiren dongi.iler­
le ilgili tarh§may1 temel alacag1m. 

Striatum on beynin tabanmda yer alan oldukc;:a garip §e­
killi bir yap1dir. Primer gorsel korteks haric;: tum kortikal katman 
bu bolgeye projekte olur. Okuyucunun bu ifadenin kapsam1m 
anlayamamas1 ihtimaline kar§l tekrar edecegim: Kuc;:i.ik bir parc;:a 
di§mda tum korteks striatuma uzamr. Noronal baglanhlar genel­
likle c;:ift yonli.i olsa da striatum ald1g1 yollara dogrudan kaq1hk 
vermez .  Yine de bu bolge bir baglanh yutucusu degildir. 198o'ler­
de, striatumun talamus arac1hg1yla ilginc;: bir §ekilde kortekse 
geri dondi.igu bulunmu§tur: Korteks striatuma, striatum da ta­
lamusa, talamusa da striatuma lif gonderen kabaca aym kortikal 
bolgelere geri projekte olur ve boylece bir dongi.i olu§ur (bkz . 9. 
Boli.im, $ekil 9. 6) . 

Kortikal-subkortikal dongi.iler, anatomik verilerin bil­
gisayar analizleri tarafmdan yeterince incelenmeyen biiyiik bir 
baglanh sisteminin sadece bir ornegidir. Ba§kaca ornekler de 
tarh§ilabilir ancak buradan c;:ikanlacak mesaj, kapsamh korti­
kal-subkortikal baglantmm beynin ileti§im altyaplSlm ilke 1'de 
ele almanm otesine onemli olc;:i.ide geni§lettigidir. Dogrusu, sin­
yal ah§veri§i ve entegrasyonu muhtemelen §U anda anla§1landan 
c;:ok daha karma§1khr. 

Kortikal-bazal gangliyon dongi.ileri olarak adlanduacag1m 
"kortiko-bazal gangliyon-talamo-kortikal" dongi.ileri (ne kadar 
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da agdah) tartI§ahm. Devreler "ac;:1k" m1 yoksa "kapah" m1? Ba§­
ka bir deyi§le, striatuma projeksiyon yapan kortikal bolgeler aym 
striatal bolgelerden (talamus araohg1yla) geri bildirim abyor mu? 
Bu tur bir organizasyon kapah bir dongil olu§tururken, apk bir 
dongilyse geri gelen projeksiyonlarm diger kortikal alanlan hedef 
ald1g1 bir diizenlemeye daha yakmdIT. 

Teorik olarak, kapah dongil olas1bg1, ozellikle c;:ok a§amah 
bir yol soz konusu oldugunda, ince bir hassasiyet gerektirir. Her 
baglantr topografik olarak duzenlenmelidir: A alanmdaki kom§U 
noktalar, B alanmdaki uygun kom§U noktalara projeksiyon yapar. 
Topografya bu nedenle ozgulluk anlamma gelir. Diger duzenle­
me tilrlerini dii§iinun: A alanmdaki yerel bir bolge, B alanmdaki 
uzamsal olarak dagmrk bir bolgeye, hatta birden fazla B, C ve D 
bolgesine projekte olur. Topografik olarak duzenlenmi§ baglan­
trsalhk, bir dereceye kadar bolgesel aynma izin verir, boylece di­
gerlerinden goreceli bag1ms1zhgm1 koruyan i§lem akr§lan yaratrr. 

Bazal ganglia devresinin kapah dongu organizasyonu 
ic;:in bazr kamtlar mevcuttur. Korteksin farkh boliimleri striatu­
mun farkh sektOrlerine projeksiyon yapar ve bunlar da kortikal 
alanlara geri projeksiyon yapar. Aslmda, topografinin gozlem­
lenmesiyle, ozellikle frontal kortekste, korteksin striatuma pro­
jeksiyon yapan (ve geri projeksiyon alan) krsrmlarma gore don­
guler sm1flandmlm1§trr: "motor" ,  "okulomotor" ,  "dorsolateral 
prefrontal" ,  "lateral orbitofrontal" ve "anterior singulat" gibi. 
Bazal gangliyon dongulerini bu §ekilde alt bolumlere ayrrmak 
populer hale gelse de aralarmda bol miktarda c;:apraz ileti§im 
de vardrr (Shipp 2017) . Bazr devreler daha kapah dongulu iken 
(motor korteksi ic;:eren devre gibi) , digerleri striatumun ventral 
krsrmlarma projekte olanlar gibi daha ac;:rk dongulii bir devre 
olu§turur. Burada tek bir organizasyon turu degil , bir dizi farkh 
duzenleme buluyoruz.  
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Bazal gangliyon dongtileri ac;1k ara en s1k vurgulanan kor­
tiko-subkortikal ·baglanh sistemidir. Belki de donguler §eklinde 
duzenlenmeleri nedeniyle, diger sistemlerin sahip olmad1g1 §e­
kilde §6hret kazanmi§lardir. Ancak diger geni§ olc;ekli baglanh 
sistemleri, belki de en onemlisi amigdala olmak uzere, on beynin 
tabanmdaki diger yap1lan da ic;erir.4 Hala oldukc;a az anla§ilmi§ 
olan beyincik de (arka beyinde) korteksle ve bazal gangliyonlann 
kendisiyle yogun bir §ekilde kaq1hkh baglanhhdir. Bu §ekilde de 
dev baglanh aglan olu§abilmektedir. 

iLKE 5 :  BEDEN iLE BAGLANTI 

Beynin kas-iskelet sistemi arac1hg1yla hareketlerimizi ve e§lik 
e.den duyumlan kontrol ettigini dii§iinuruz.  Duyusal klSlm hem 
dokunsal hissiyah hem de vucudumuzun uzaydaki pozisyonuna 
dair hissimiz olan propriosepsiyonu ic;erir (amuda kalkhg1m1zda 
ha§ a§ag1 oldugumuzu anlanz) . Ancak merkezi sinir sisteminin, 
interosepsiyon (bkz . 6. Bolum) ad1 verilen ve digerlerinin yam 
ma kas ve ic; organlarla ilgili hisleri , agn ve ka§mhy1 da kapsayan 
hem c;e§itli hem de incelikli bir surec; arac1hg1yla c;ok daha geni§ 
bir olc;ekte bedenle surekli iki yonlu ileti§im halinde oldugunu 
kolayca unutabiliriz . 

interosepsiyon buyuk olc;ude beyin sap1 ve ust boyun­
daki omurilige baghdIT. Bu klSlmlar onemli miktarda bedensel 
mesaj ahr ve bunlan uygun bir §ekilde talamusa iletir, bu ileti­
ler talamustan korteksteki insulaya ula§IT. Aynca vilcudun ic;sel 
durumunun duzenlenmesinde kilit bir nokta olan ve bu nedenle 
ya§am1 idame ettiren devrelerin bir parc;as1 olan hipotalamusa da 
(bazal on beyinde) ula§irlar (5. Bolilm) . Hipotalamus da kortek­
sin neredeyse tamam1yla c;ift yonlil ola:rak baglanhhdIT. Prensip 
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olarak, viicudun i\inde bulundugu durum beynin tamamm1 ol­
masa bile \Ogunu etkileyebilir ve bunun tersi de ge\erlidir. 

Beyin viicudu nas1l etkiler? 1940 ve 195o'lerde, beyin cerra­
hisi i\in haz1rlanan hastalarm korteksinin elektriksel olarak uya­
nlmas1 rutin hale geldi ve bu sayede vucut durumu uzerinde a\1k 
etkisi olan b6lgeler ke§fedildi ( 6. B6liim) . Solunum, kan basmc1, 
kalp ah§ h1z1 ve g6z bebegi \apmdaki degi§iklikler diizenli olarak 
tespit edilmi§tir. 6rnegin singulat korteksin elektrikle uyanlmas1 
neredeyse tUm otonomik sure\leri ve bir\ok endokrin mekaniz­
may1 etkiler. Bu etkilerin bir\ogu hipotalamus arac1hg1yla ger­
\ekle§ir, ancak korteksten medullaya uzanan dogrudan projeksi­
yonlar vucut uzerinde daha da h1zh etkilere yol a\ar. 

Beyin viicudu hayatta tutar, ancak hasara da neden olabi­
lir. Kronik olarak artm1§ kalp ah§ h1z1, kalp ah§ h1z1 degi§kenligi­
nin azalmas1 gibi (bu sadece her kalp ah§l arasmdaki zaman de­
gi§imlerinin bir 61\iisiidiir) er ken 6liim i\in bir risk fakt6rudiir. 
Julian Thayer ve meslekta§lan hem deneysel olarak tetiklenen 
endi§enin hem de kayg1 egiliminin yuksek kalp ah§ hlZI ve dii§iik 
kalp ah§ h1z1 degi§kenligi ile nas1l ili§kili oldugunu belgelemi§tir 
(Brosschot, Gerin ve Thayer 2006; Brosschot, Verkuil ve Thayer 
2018 ) .  Basit\e s6ylemek gerekirse, endi§e sizi 6ldiirebilir (bkz . 5 .  
B6lum) . 

NE TUR i� LEVS EL AGLAR? 

i§levsel aglar, fiziksel baglanhlarma degil, beynin farkh b6lgele­
rindeki sinyallerin ili§kilerine dayamr. i§levsel aglarm uzamsal 
biiyiikliigu, yakm b6lgeleri birbirine baglayan devrelerden beyni 
boydan boya kat eden buyiik aglara kadar 6nemli 61\iide degi§ir. 
En ilgi \ekici aglar muhtemelen fonksiyonel MRI ile ke§fedilen-
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lerdir. Aglan belirleyebilmek i�in ara§hrmacilar, temel unsurlan 
(beyin i�in alanlar diyelim) farkh gruplar halinde siralayan genel 
bilgisayar bilimi algoritmalan olan "kumeleme yontemlerinden" 
faydalanmaktadir. Arna�, bir dizi elemam topluluklar olarak da 
bilinen dogal kumelere ayirmaktrr. Bunlar ag ara§hrmacrlan ta­
rafmdan moduller olarak da adlandmhr, ancak 4. Bolumde tarh­
§Ilan "modulerlik" anlam1 goz 6nune almmca sinirbilim 6rnegin­
de bu durum kafa kan§hnc1dir. Sezgisel olarak, bir topluluk di§ 
baglantrlardan daha fazla i� baglanhya sahip olmahdir. Ornegin, 
Amerika Birle§ik Devletleri'ndeki tUm aktorleri ele ahrsak, onlan 
tiyatro ve film kumeleri olarak gruplandirabiliriz (tiyatro oyun­
culan birbirleriyle i;:ah§H ve birbirlerini film oyunculanyla �ah§­
trklarmdan ve tamd1klanndan daha fazla tamrlar) . Bu kavram 
§U §ekilde bii;:imlendirilebilir: Topluluklar, grup ii;:i baglantrlann 
say1sm1 en ust duzeye i;:1kararak ve gruplar aras1 baglantrlann 
say1sm1 en aza indirerek bir dizi nesneyi alt bolumlere ayirarak 
belirlenir. Bir grafikteki baglantmm, birlikte �ah§ml§ iki tiyatro 
oyuncusu ya da aym filmde oynamt§ iki film oyuncusu gibi soz 
konusu ili§kiyi payla§an iki age arasmdaki bir baglantr oldugunu 
unutmaym. Dolay1s1yla, tiyatro oyunculan diger tiyatro oyuncu­
lanyla grupla§ma egiliminde olacak ve film oyunculanyla daha 
az grupla§acaklar ve bunun tersi de gei;:erli olacaktir. 

En populer bolumleme §emalan, tek tek ogeleri (bir beyin 
agmdaki beyin bolgeleri, bir sosyal agdaki ki§iler, vb. )  benzersiz 
gruplara aymr. Agdaki bir dugum sadece ve sadece bir toplulu­
ga aittir. Yukanda bahsedilen Yeo ve meslekta§lannm i;:ah§mas1, 
dinlenme halindeki fonksiyonel MRI verilerine dayanarak, her 
bir yerel doku pari;:asmm yalmzca bir topluluga ait oldugu, tum 
korteksin yedi topluluklu bir bolumunu betimlemi§tir. Ba§ka bir 
deyi§le, butUn alan ayr1§1k topluluklara bolunmti§ttir. Bu zarif i;:a­
h§malan i;:ok etkili olmu§ ve yedi agh boluml�ri korteksin bir tur 
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standart alt bohimu olarak kabul edilmi§tir (bkz. $ekil 10. 5 ) .  ilgmc;: 
bir §ekilde, korteksin 17 topluluklu alternatif bir alt boliimiinu de 
tammlad1lar, ancak bu c;:ok popiiler olmad1, c;:unkil muhtemelen 17 
saylSl, sinirbilimcilerin kafalarmm almas1 ic;:in "c;:ok buyilk"til. Ay­
nk kumeler bir sistemin tammlanmas1m basitle§tirirken, degerli 
bilgilerin kaybma yol ac;:acak kadar fazla esnek degiller mi? 

Aktorler toplulugunu tekrar dil§ilnelim. Belki oyunculan 
tiyatro ve film gruplanna ve belki de Broadway'deki ve Broadway 
di§mdaki tiyatro sanatc;:ilan gibi diger baz1 belirgin alt gruplara 
ayirabiliriz. Ancak gerc;:ek dunyadaki gruplandirmalar nadiren 
bu kadar basit olur ve bu gibi hallerde belirli bir sanatc;:1 birden 
fazla gruba ait olabilir ( ornegin hem tiyatro hem de sinema oyun­
culugu gibi) .  Aslmda, sosyoloji ve biyoloji de dahil olmak uzere 
c;:e§itli bilimsel disiplinler, ortil§en ag organizasyonunun potansi­
yelini fark etmi§lerdir. Ornegin, kimyasal etkile§imlerin incelen­
mesi, proteinlerin onemli bir kismmm birkac;: protein grubuyla 
etkile§ime girdigini ortaya koymakta, bu da gerc;:ek aglarm birbi­
riyle ortil§en topluluklarm ic;: ic;:e gec;:mi§ kilmelerinden olu§tugu­
nu gostermektedir (Palla vd. 2005, 814) . Peki ya beynimiz? 

Daha once tarh§Ilan baglanh "c;:ekirdeginin" kortekse 
veya tilm beyne dag1lm1§ bolgeleri ic;:eren tilrlerini dil§ilniln. Bu 
bolgeler yalmzca gilc;:lil bir §ekilde birbirine baglanmI§ olmakla 
kalmaz, aym zamanda beynin diger birc;:ok bolilmuyle de bag­
lanbhdir. Ba§ka bir deyi§le, tamm geregi , c;:ekirdegin bolgeleri 
diger birc;:ok bolgeyle konu§an alanlardir. Geleneksel aynk ag 
bolumleme §emalan topluluk iri gruplamay1 vurgularken, top­
luluklar arasi etkile§imleri en alt duzeye indirir. Ancak c;:ekirde­
gin bolgeleri hem c;:ok yilksek oranda birbirine baghdir hem de 
beynin farkh bolumleriyle baglanhhdir. Peki , bu konuda nasil 
dil§ilnmeliyiz? Ag biliminin yard1mc1 olabilecek ba§ka arac;:lan 
da vardir. Bunlardan biri , dugilmleri hesaplama ozelliklerinin 
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bir spektrumuna sahip olarak dil§ilnmektir. Hem bir dugumun 
ne kadar iyi baglanbh oldugu hem de baglantilarmm ne kadar 
geni§ bir alana yay1ld1g1 onemlidir. Ozellikle iyi baglanm1§ du­
gumlere "hub" ad1 verilir ("havaalam hub"ma benzer bir an­
lamla) ve bu ozellik resmen merkezilik ad1 verilen matematiksel 
bir oli;:utle yakalamr. Hub'lar, bin;:ok toplulukla baglantlSl olan 
ba.glayici hub'lar ve kendi topluluklan ii;:inde iyi baglantih olan 
bolgesel hub'lar gibi biri;:ok farkh ture sahiptir (Guimera ve Nu­
nes Amaral 2005 ) .  Dolay1s1yla baglaym hub'lan genel sistemde 
bolgesel dilgilmlere kiyasla daha "merkezi" olan dugumler ( ing. 
Node) olarak dil§ilnebiliriz . 

Baglayic1 merkezler olarak i§lev goren dugumler, farkh 
sinyal turlerini entegre etme (farkh kaynaklardan baglanh ahyor­
larsa) veya sinyalleri geni§ i;:apta dag1tma (farkh hedeflere yan­
s1byorlarsa) potansiyeline sahip olduklan ii;:in olduki;:a ilgini;:tir. 
Topluluklarm hirer ada olmad1gm1 ozellikle habrlatmaktad1rlar; 
bir topluluk ii;:indeki dugumlerin hem kendi topluluklanyla hem 
de diger kumelerle baglanhlan vardir. 

Daha iyi bir beyin biriminin bir bolge degil, bir ag oldu­
gunu one surduk. Ancak beyin gibi birbirine son derece bagh 
sistemlerde, tum sistemi kopuk ve ayn aglara b6lmek ha.la i;:ok 
sm1rlayic1 gorunmektedir. (Bu yakla§im, genellikle nispeten mo­
duler olma hedefiyle tasarlanan muhendislik sistemlerinde daha 
tatmin edicidir) . Bir alternatif, aglan dogal olarak birbirleriyle 
ortil§en yap1lar olarak dil§ilnmektir. Bu tur bir tammda, beyin 
bolgeleri topluluklan -aglar- ha.la dogru birimdir, ancak belirli 
bir bolge, daha once tarh§ilan aktorler toplulugu orneginde oldu­
gu gibi, bunlarm birkai;:ma katilabilir. Daha kapsamh dil§ilnecek 
olursak, bir sistemi topluluklar ai;:ismdan tammlayabiliriz ancak 
her bir dugumun aym anda tum topluluklara ait olabilmesine 
imkan tamyabiliriz . Bu nasil i;:ah§ir? Bk,z .  �ekil 10. 6. 
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�ekil io.6 Aynk ve ortil§en aglar. (a) Aynk bolumleme en yaygm olarak sinir­

bilimde incelenmektedir. (b) Beyin aglan ortii§en olarak da kavramsalla§tinla­

bilir. Bu durumda, alanlar aym anda birden fazla aga ait olabilir, ornegin her 

iki topluluga ait olan "1/2" etiketli kmm gibi. 

Laboratuvanm1zdaki bir \ah§mada, her beyin bolgesi­
nin bir topluluga kademeli bir §ekilde kahlmasma izin verdik; 
bu, o ile 1 arasmda siirekli degi§en iiyelik degerleriyle belirlendi; 
o, diigiimiin bir topluluga ait olmad1gm1 ve 1, benzersiz bir §e­
kilde bir topluluga ait oldugunu gostermektedir (Najafi ve ark. 
2016) . Dyelik degerlerini, bir diigiimiin her bir topluluga kah­
hm giicii olarak dii§iinebiliriz . Dyeligi, toplam1 I olacak §ekilde 
sonlu bir kaynak olarak dii§iinmek de faydahd1r. Omegin, bir 
oyuncunun tiyatro kiimesine iiyeligi 0,7 ve film kiimesine iiye­
ligi oa olabilir ve bu da iki kiimeye kahhmm goreceli derecesini 
gosterir. Laboratuvanm1zm \ah§masmda, ge\mi§te diger algo­
ritmalarm onerdigi gibi kortikal ve subkortikal bolgeleri be§, 
alh veya yedi topluluga ayirmanm makul oldugunu gordiik. 
Ancak "ozel" hub'larla smirlanmayan yogun topluluk ortii§me­
sini de ortaya \Ikard1k. Bir\ok durumda, tum topluluk a\Ik\a 
anlamh bir i§levsel birimken, aym zamanda dugiimlerinin \Ogu 
ha.la diger aglardaki geni§ bir beyin bolgesi kiimesiyle anlamh 
bir §ekilde etkile§ime giriyordu. 
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<;:ah§mam1zm ve diger gruplarm ilgili \'.ah§malan, yo­
gun bir �ekilde ortu�en topluluklarm beyin bolgeleri ve i�levleri 
arasmdaki esnek ve goreve bagh e§le§meyi yakalamak i\'.in \'.Ok 

· uygun olduguna i§aret etmektedir. Sonu\'. olarak, birbirine son 
derece bagh bir sistemi, bir\'.ok onemli bilgiyi kaybetmeden alt 
boliimlere ayirmak \'.Ok zordur. ihtiyac1m1z olan §ey, bunu so­
fistike yollarla yapmam1za olanak tamyan bir dizi ara\'.hr. Bu 
ara\'.lara hem bu boliimde tarh§dd1g1 gibi aglarm uzamda nas1l 
organize oldugunu dii§iinmek i\'.in hem de bir sonraki boliimde 
ele alacag1m1z gibi zamanda nasil organize oldugunu dii.§iinmek 
i\'.in ihtiyac1m1z var. 

AGLAR DiNAMiKTiR 

Beyin bulundugu yerde donuk degil, dinamik, siirekli hareket 
eden bir nesnedir. Bu dogrultuda, aglan da statik olmay1p za­
manla degi§ir. Bir birey bebeklikten ergenlige, yeti§kinlige ve 
ya§hhga dogru olgunla§hk\'.a beyin yap1sal olarak degi§ir. Ancak 
bu noktada vurgulamak istedigim degi§iklikler, \'.Ok daha h1zh 
zaman arahklannda meydana gelen, saniyeler ile dakikalar ara­
smda ortaya \'.Ikan davram§lann sergilenmesine e§lik eden degi­
§ikliklerdir. 

Bolgeler arasmdaki i§levsel baglantilar -sinyallerinin ortak 
olma derecesi- bili§sel, duygusal ve motivasyonel taleplere bagh 
olarak siirekli degi§mektedir.5 Bir ki§i duygu a\'.1smdan onemli bir 
uyarana dikkat ettiginde (ornegin ge\'.mi§te hafif bir §Okla e§le§­
mi§se) , gorsel korteks ile amigdala arasmda i§levsel olarak artan 
bir baglanh goriiliir. Bir ki§i ,  oncul bir ipucuyla, dogru §ekilde 
yerine getirmesi halinde ekstra para kazanacag1 zorlu bir gorevi 
yerine getirdiginde, pariyetal/frontal ,korte�s (gorevi yerine ge-
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tirmek i�in onemlidir) ile ventral striatum ( odillle ilgili siire�lere 
katihr) arasmda artan i§levsel baglanh gozlemlenir ve bu boyle 
devam eder. Sonu� olarak, ag i§levsel organizasyonunun degi§­
ken oldugu anla§ilmahdir. Ge.;tigimiz on y1lda, ara§hrmacilar, 
sosyal, teknolojik ve biyolojik sistemleri nas1l gordiigiimiizii 
anlatan, aglann zaman i�inde nas1l degi§tigini tammlamak i.;in 
yontemler geli§tirdiler. 

Beyin a:glan dinamiktir. Omegin, daha once bahsedilen 
fronto-pariyetal ag, bir nesneye dikkat etmek, bilgiyi ak1lda tut­
mak veya onceden verilmi§ bir yamh saklamak gibi bir.;ok zorlu 
gorevle me§gul olur. Eger bir ki§i zihinsel olarak pasif bir §ekilde 
miizik dinlemekten bu gorevlerden birini yerine getirmeye ge.;i§ 
yaparsa (omegin, kendisine yeni tavsiye edilen bir kitabm adm1 
hatirlamaya ihtiya.; duyarsa) , frontal-pariyetal agm durumu da 
buna uygun olarak degi§ecektir, oyle ki agdaki alanlardaki sin­
yaller giderek senkronize olacak ve bilgiyi akilda tutma gorevini 
destekleyecektir. 

Aglarm dinamik oldugu ikinci ve daha radikal bir yol daha 
vardir. Bu, aglann sabit bolgeler toplulugu olarak degil, hesapla­
ma ihtiya�lanm kar§ilamak i�in kurulan ve dag1lan koalisyonlar 
olarak goriildilgii durumdur. Omegin, ti zamanmda, Ri, Rz, R7 
ve R9 bolgeleri dogal bir kilme olu§turabilir; daha sonraki bir tz 
zamanmda, Rz, R7 ve Rq bolgeleri birle§ebilir. Perspektifteki 
bu degi§im, en azmdan daha uzun siireler i�in, bir agm tutar­
h bir birim oldugu fikrini tarh§mah hale getirmektedir. Hangi 
noktada bir bolgeler birligi X toplulugundan ba§ka bir §ey ha.li­
ne gelir? Ornegin, fronto-pariyetal ag1 olu§turan beyin bolgeleri 
o anki zihinsel faaliyetten bag1ms1z olarak mevcuttur; birincisi, 
ki§i ger�ekten uyuyor ya da anestezi altmda olabilir. Soz konu-

. su alanlar birbirleriyle gu�lii bir ileti§im i.;inde olmayabilir. Bu 
durumlarda yine de i§levsel bir birim olarak m1 gorillmelidirler? 
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Bolgeler zihinsel bir faaliyetle me§gul olduklannda, sinyalleri 
daha gii�hi bir §ekilde senkronize olur. Ancak bu sure� boyunca 
ag ne zaman "aktif" olarak goriilmelidir? Zihin, durumdan duru­
ma dalgalamrken, aglarm buna uygun olarak uyum saglad1g1m 
ve �oziildiigiinii gorebiliriz . Bu durum bir grup danspnm bir ey­
lem ilerledik<;e birle§mesi ve aynlmas1 gibi degildir. Onemli olan 
ortak durumlarmm zamansal degi§imdir. 

BUYUK OL<;EKLi i§ LEVS EL ENTE GRE sisTEMLER 

insanlan inceleyen ara§brmacilar s1khkla korteks merkezli devre­
lere odaklamr. Ornegin dikkat i<;in onemli olan pariyetal ve fron­
tal korteks bolgeleridir. 6te yandan, fareler ve s1<;anlar gibi insan 
olmayan hayvanlara odaklanan ara§tlrmacilar, kortikal olmayan 
devrelere odaklanma egilimindedir. Ornegin odiillendirici bir ye­
mekle sonu<;lanan bir gorevi yerine getirmek gibi motive olmu§ 
davram§lar i<;in onemli olan striatum ve orta beyin bolgeleridir. 
Ancak beyin, ara§brmacilar tarafmdan dayatilan sm1rlara uyma­
maktadir. Noroaks boyunca birden fazla seviye birlikte <;ah§ir. 

A§ag1daki devre s1mflanm ele alahm (�ekil 10.7) : 
1. Kortikal devreler 
2. Subkortikal/beyin sap1 devreleri 
3. Kortikal-subkortikal dongiiler 
4. inen sistemler 
5. <;1kan sistemler 

Kortikal devreler. Korteks <;ok zengin bir §ekilde birbiriyle bag­
lantihdir. Sadece yakm bolgeler arasmda (birincil ve ikincil gorsel 
korteks gibi) degil, uzak bolgeler arasmda da ( ornegin, temporal 
ve frontal korteksi birle§tiren) yolakla,rla -kaqila§mZ . 2. Boliimde 
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tarb§tld1g1 gibi, kortikal alanlar organize beyaz madde lif demet­
leriyle fiziksel olarak birbirine baghdir. 

Subkortikal/beyin sap1 devreleri. Bu grup olduk�a heterojendir 
ve ii� sektor i�erir: on beyin, orta beyin ve arka beyin. Tum bu se­
viyelerde �ok alanh devreler mevcuttur ancak bunlar birbirleriy­
le de baglantihd1r. 6rnegin, amigdala projeksiyonlan beyin sap1 
boyunca a§ag1ya dogru ilerleyerek birden fazla bolgede sinapslar 
olu§turur ve bunlarm bir�ogu geri yans1yarak birden fazla alam 
birbirine baglayan devreler olu§turur. 6zellikle, amigdala hem 
ventral tegmental alan hem de orta beyindeki periaqueductal gri 
ile �ift yonlii olarak baglantthdir ve bunlar da birbirleriyle bag­
lantthdir. 6 

c Korte ks 

Arka beyin 

-

Talamus 

t 

}-
Yatay -

�ekil 10.7 Merkezi sinir sisteminde yatay ve dikey ileti§im. Korteks ve bazal 

altkorteks on beynin bir pan;:as1dir, talamus da oyle. Orta beyin ve arka beyin, 

beyin sapmda yer ahr. 
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Kortikal-subkortikal dongiiler. Kortiko-bazal gangliyon devre­
leri burada paradigmatik ornektir; neredeyse ttim korteksi i<;:erir­
ler. Bir diger esash baglanh sistemi amigdala ile korteksi birbirine 
baglar; bu durumda, bazal gangliyon dongiilerinde oldugu gibi 
baz1 yollar talamus yoluyla kortekse geri cloner, ancak amigdala­
dan kortekse de <;:ok say1da dogrudan projeksiyon vardir. 

A§ag1 inen sistemler. On beyin tabanmdaki baz1 subkortikal ya­
p1lar beyin sapmm tamam1 boyunca projeksiyon yapar. Bu, daha 
once de belirtildigi gibi, orta beyin tegmentumundan omurilige 
baglanhlan olan amigdala ile gosterilmi�tir. Aym §ekilde, hipota­
lamus da beyin sap1 boyunca projeksiyon yapar. 

Yukan �Ikan sistemler. Birden fazla beyin sapi bolgesi, on bey­
nin alt korteksi ve korteks de dahil olmak ilzere beynin her tarafi­
na yayilan norotransmitterleri sentezler. 

Tum bu sisternler nastl etkile§ime girer? Burada "yatay" ve 
"dikey" etkile§imler ve devreler a<;:1smdan dii§ilnmek faydah ola­
cakhr (bkz. $ekil 10.7) . Yatay konumda, ana unsurlar beynin ayn1 
seviyesinde yer ahr, ornegin korteksten kortekse giden yollar gibi. 
Dikey boyut, bazal gangliyon dongiilerinde oldugu gibi kademe­
leri ge<;:mektedir. Genel olarak, yatay ve dikey boyutlar, sinyallerin 
degi§en uzamsal mesafeler boyunca ileti§imini ve entegrasyonunu 
destekler. Buna ek olarak, nispeten kapah ve nispeten apk devreler 
tamarnlayIC1 tasanrnlar sunmaktadir. Birincisi, i§lem aki§mm di§ 
etkilerden daha fazla aynlmas1m saglarken; ikincisi, geni§ kapsarnl1 
etkilere yol a<;:an sinyallerin dag1hm1m ve sm1rlarm ve kategorilerin 
bulamkla§masm1 destekler- alg1ya kar§I eylem, bili§e kar§I duygu 
vb. Devreler korteksi subkortikal on beyirtle, subkortikal on beyni 
beyin sap1yla ve hepsini bir araya getirerek (bkz. $ekil 10.8) noroaks 
boyunca <;:oklu yakmsama bolgeleri - m�rkezleri - olu§turmaktadir. 
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�ekil 10.8 l�levsel olarak entegre sistemler beynin birden fazla seviyesini birbi­

rine baglar, oyle ki yerel devreler buyuk ve daha buyuk devrelerle birle�ir. 

Anatomi alam, ileti§im ii;:in gerekli yap1sal omurgay1 sag­
lar; ancak bu yap1sal omurgadan, gei;:ici olarak bir i§levsel devre 
olU§Ur ve bu devre anatomiden yontularak olu§turulur. Bu ozel 
devre, i§ birligi ii;:inde olan ancak uzamsal olarak dag1hk noron 
topluluklanndan olu§ur. Bu anlamda, uzamsal olarak kom§U de­
gil ama i§levsel olarak e§giidumludilr. DolaylSlyla, i§lev her za­
man anatomiye bagh olsa da devreler i§levsel ili§kiler duzeyinde 
anla§ilmahdu. 

Bu bolumde geli§tirilen fikirlere gore, buyuk oli;:ekli bag­
lanh sistemlerinin, karma§ik davram§lann beyin tarafmdan na­
s1l geri;:ekle§tirildigini anlamak ii;:in kritik oneme sahip oldugunu 
one surmekteyim. Ben bunlara i§levsel olarak entegre sistemler 
diyorum (bkz. �ekil 10. 8) .7 
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DUYGUSAL BEYNi (YANLI� YERD E )  ARAMAK 

i§levsel olarak butiinle§ik sistemler kavrammm yap1 ve i§levi ili§­
kilendirmede nasil faydah oldugunu gostermek i-;:in, duygunun 
noronal temellerini ara§tlrmay1, yani duygunun beyinde nerede 
bulundugunu ara§hrmay1 ele alahm. Sinirbilim bir bw;uk asirdir 
bu sorunun pe§inden ko§maktadir. 

Duygular viicudu otonom, noroendokrin ve kas-iskelet 
sistemleri arac1hg1yla, kismen de hipotalartmsa ve beyin sap1 ve 
medulladaki vucutla baglantih yap1lara eri§imi olan i§levsel ola­
rak entegre sistemler araohg1yla harekete ge�irir. Duygular aym 
zamanda farkh beyin yamtlanm harekete ge-;:irerek dikkat, hafiza 
ve karar verme sum;:lerini etkiler. Norotransmitter sistemleriyle 
yakmdan ili§kili olan beden ve beynin etkile§imi, ba§lang1�ta en 
saglam anatomik yolaklara dayanmaktadir, ancak beynin buyuk 
boltimtinti kapsayacak §ekilde h1zla yayilmaktadir. Bunun nas1l 
ba§anld1g1, buyuk kombinatoryal anatomik baglantI ve dag1tik 
i§levsel baglanb dahil olmak tizere boltimtin ba§mda a�1klanan 
genel organizasyon ilkelerine baghdu. Bu ozellikler, ciddi ag or­
tti§mesi ile birlikte, biyolojik oneme sahip olaylarm organizma­
nm kar§ila§tig1 talepleri kaqilamak i-;:in ag yap1smm zamansal 
degi§imine yol a�mas1m saglar. 

Duygu, bazen alg1y1 belirli bir nesneye odaklanmaya yon­
lendirmek veya bili§i bir ttir bilgiden digerine kaydirmak gibi bir 
"yanhla§tlrma" mekanizmas1 olarak nitelendirilir. Ancak duygu 
bu fikirle yeterince a�1klanamaz-bundan -;:ok daha fazlas1dir. 
Duygu, alg1sal ,  motor, motivasyonel veya bili§sel olarak tamm­
lananlar da dahil olmak tizere buyuk ol�ekli aglann ozelliklerini 
dinamik olarak etkiler. 

Bu oneri, neden amigdala ve hipotalamus gibi baz1 yap1-
larm duygu i�in bu kadar onemli old,ugunu. da a�1klar -bu ya-
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prlar, dag1tik i§levsel olarak biitunle§mi§ sistemlerin onemli mer­
kezleridir. Bu c;:erc;:evenin benimsenmesi, "duygusal beyin" olarak 
belirli alanlan i§aret etmenin veya hatta insan ara§tlrmalarmda 
kortekse, hayvan c;:ah§malarmda ise subkortekse odaklamld1g1 
gibi beynin belirli seviyelerine odaklanmanm eksikliklerini ac;:1k­
c;:a ortaya koyar. Sonuc;: olarak, duygu-"duygu" dan soz etmek 
anlamh oldugu siirece-diger tum zihinsel alanlar gibi, sinir sis­
teminin buyuk olc;:ekli bir ag ozelligidir. 
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11 

KORKUNUN SONMESi  

10. Bolumde gene! anlamda beyindeki devrelerin karma§ik dav­
ram§lan olu§turmakta nas1l kilit bir rol oynad1gm1 tarh§hk. Peki 
bu durum pratikte nas1l ortaya pkiyor? Daha saglam bir ornek 
vermek gerekirse, ogrenmenin sonmesi durumunu tarh§acag1z :  ko­
§Ullu uyaran (1§1k) ve ko§ulsuz uyaranm (kii<;:iik bir §Ok) arasmda­
ki baglanh ogrenildikten sonra, bir hayvan i<;:in dunya degi§tigin­
de ve arhk biri digerine yol a<;:mad1gmda, nas1l oluyor da hayvan 
l§Igm arhk §Ok verileceginin habercisi olmad1gm1 ogreniyor? 

Pek <;:ok diger 9 ayhk bebekler gibi, "Ku<;:uk Albert" da ufak 
beyaz bir farenin varhgmdan aslmda rahats1z olmami§h. Fakat, 
diger bebeklerin aksine, davram§<;:1hgm erken donem savunucu­
larmdan olan John Watson tarafmdan yurutulen bir <;:al1§mada 
kahhmc1ydi. Psikolojideki en tarh§mah deneylerden biri olan bu 
<;:ah§mada, Watson ve asistam Rosalie Rayner, klasik ko§ullanma 
hakkmda bildiklerini bebekte korku duygusunu tetiklemek i<;:in 
uygulad1lar. Bebege once beyaz bir fare gosterdiler ve arkasmdan 
i;:ok yilksek ses i;:1kartan bir demir gonga §iddetle vurdular. Tabii, 
Kili;:uk Albert'in aglamaya ba§lamas1 §a§irhc1 degildi. Bu ikisinin 
birlikte verildigi i;:ok say1da uygulamadan sonra, Watson ve Ray­
ner bebege sadece beyaz fareyi gosterdiler ve bu durum da "korku 
yamtma" yol a<;:h (bebek aglamaya ba§lad1 ) .  Yani ,  ba§ta notr olan 
bir uyaram ko§ullandirm1§lard1 ve arhk bu uyaran aslmda yilksek 

* <;:eviri: Ozge Y1lmaz. 
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sesin neden oldugu bir tepkiyi uyandmyordu. insanlann duygu­
lanm §ekillendirme yetisi ile gurur duyan Watson, daha sonra 
pazarlama yoluna gitti ve bebeklerin psikolojik bak1mlan ile ilgili 
etkili bir kitap yazd1 -evet yutkunabilirsiniz .  

�u an sadece sapkm bir deney olarak goriilen bu ara§trr­
mada Watson ve Rayner, ozellikle Rus fizyolog Ivan Pavlov'un de­
neylerinin uzerine klasik ko§ullanma hakkmdaki bilgi birikimini 
kullanmi§lardi. Bugtin okullarda hepimiz Pavlov'un kopeklerinin 
zili duyduklannda nastl salya salg1lad1klanm ogreniyoruz. Ko§ullu 
yamtlan ke§fetmesi, fizyoloji ve psikoloji bilimine yaptrg1 en onemli 
katktlardan biriydi. (Pavlov, 1904 y1lmda "sindirim fizyolojisi uze­
rine yaptig1 ve konunun en can alm yonleri hakkmdaki bilgileri 
§ekillendiren ve geni§leten �ah§malan nedeniyle" Nobel Odulu'nu 
kazanm1§tir. )1 Pavlov aynca, kendisinin "ko§ullu reflekslerin i�sel 
olarak basktlanmasi" olarak bahsettigi konuyla da olduk�a ilgiliy­
di. Odullendirmenin olmad1g1 durumlarm kazantlm1§ davram§m 
zay1flamas1 ya da yok olmasr ile sonu�land1g1m vurgulami§h; ome­
gin, kopeklerde zili duymalanmn uzerine yiyecek almamalan salya 
salg1smm azalmasma yol a�mr§h. Daha genel bir deyi§le, daha once 
birbirleri ile e§le§tirilmi§ olan ko§ullu uyaran (ing. CS:  Conditio­
ned response) ko§ulsuz uyaram (ing. UCS: Unconditioned respon­
se) , mesela §Oku artrk ongormediginde, CS yava§ yava§ ko§ulland1-
nlm1§ yamtr uretmez oluyordu. Bu stirece sonme denmektedir. 

Korku ko§ullanmas1 psikolojideki en etkileyici paradigma­
lardan biri olmu§tur. Bunun kadar populer olmasa da sonme de 
olduk�a ilgi toplam1§tI. Birbiriyle ili§kili paradigmalardan olu§an 
geni§ bir aileyi i�eren her iki fenomenin de onemi, tabii ki, labo­
ratuvarm dr§ma ta§IDI§h. Her be§ Amerikalmm dordu ya§amlan 
boyunca bir travmaya maruz kalacak ve �ogu, fobi, sosyal ank­
siyete ve stres sonrasr kaygr bozuklugu gibi bir kayg1 bozuklugu 
geli§tirecekti. Bu ko§ullar ger�ekten,. ki§iy.i gu�suzle§tirebilir ve 
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hayat kalitesine buyuk oh;:ude zarar verebilir. Bu durumlan iyi­
le§tirmek ya da en azmdan hafifletmek ir;:in bir dizi psikolojik te­
rapi yontemi geli§tirilmi§ olmas1 §a§irhc1 degildir. 

"Maruz birakma terapisi" gibi travma odakh yakla§imlan 
ele alahm. insanlar bir §eyden a§m korktuklannda bu objelerden, 
aktivitelerden ya da durumlardan kapnma egilimindedirler. Or­
negin, bir ki§i sosyal anksiyete ya§iyorsa kutlama partilerinden 
kas:mabilir. Onceleri kapnma faydah gorunebilir; fakat bir sure 
sonra korkulan obje ya da durum oldukr;:a can s1k10 olabilecek bir 
hal ahr. Uzun vadede kar;:mma, ki§iyi korkulan nesnelerden/du­
rumlardan uzakla§hrarak oldukr;:a olumsuz sonur;:lar dogurabilir. 
Maruz birakma terapisinde, ki§i korkuyu tetikleyen olaya guven­
li bir ortamda maruz birakihr. Aslmda ana fikir, olay1 olumsuz 
bir deneyim takip etmezse ve r;:ok say1da bu tiir e§le§tirme yap1-
lirsa, birey duyars1zla§acak ve olay artik ho§ olmayan bir sonur;: 
uyandirmayacaktir. Bu sebeple, maruz birakma terapisinin genel 
manhg1 sonme sured ile aymdir. Yani, CS artik UCS tarafmdan 
takip edilmezse oldukr;:a olumsuz olan bu ko§ullanmI§ yamt yok 
olur. Maruz birakma terapisinin i§e yarad1g1 durumlarda, onu bu 
kadar ba§anh kilan nedir? Bu uygulama ii,;in en dogru zaman ne 
zamandir? $u anda bu sorularm cevaplanm bilmiyoruz, r;:unku 
hem davram§sal hem de sinirbilimsel duzeyde sonmenin incelen­
mesinin son derece zor oldugunu germekteyiz . 

BiLi�SEL BiR D UYGU BASKILAMA OLARAK 

KORKUN U N  S O NMESi 

$imdi korkunun sonumlenmesinin nas1l olduguna daha derin­
lemesine bakahm ($ekil 11. 1) . Ko§ullanmI§ bir uyaran, ger;:mi§te 
e§le§tirilmi§ oldugu bir ko§ullu olmayan uyaram artik ongormu-
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yorsa, CS ko§ullu yamtI uretmeyi birakir. Pavlov'un kendisi de 
bu degi§imin "i.;sel inhibisyonun geli§imini" i.;erdigine inamyor­
du, fakat "inhibisyon durumuna ge.;en" kortikal hiicrelere kisa 
bir atlf haricinde, kahhm gosteren mekanizmalar olduk.;a belir­
sizdi (Pavlov 1927) . Ancak, CS'nin ko§ullanm1§ yamtm baskilan­
masma izin veren inhibitor ozellikler i.;erdigi gorii§ii, sonmenin 
a.;1klanmasmda merkezi bir rol oynamt§hr. 

Conditioning 

I 
1 day 

Extinction 
!acquisition) 

�ekil u.1 Korkmay1 unutmak. Kac;:mma ko§ullanmasmdan sonra, ko§ullu 

uyaran, ko§ullu yamt art1k iiretilmeyene kadar tek ba§ma birc;:ok kez sunulur. 

Ko§ullanmadan sonra hayvan verilen sesten sonra donup kahrken, sonme 

gerc;:ekle§tiginde hayvan normal bir §ekilde hareket eder. 

Klasik ko§ullanma esnasmda korkunun edinimi beyin sa­
pmdaki pek .;ok hedef bolge ve amigdala ile baglantihdir (5. Bo­
liim) . Arna peki sonme? Prefrontal korteksin genel olarak davram§, 
ozel olarak duygu regiilasyonundaki rolii sinirbilimde onemli bir 
temadir. Eger bu sorunun cevab1 bir s1.;an iizerinde ara§tinhyor­
sa, s1.;anlarda belirgin bir lateral prefrontal korteks bulunmad1-
gmdan (hatta baz1 ara§hrmacilar s1.;an).ann, primatlardaki lateral 
prefrontal kortekse kar§thk gelen bir beyin bolgeleri olup olma-
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d1gm1 bile sorgulamaktadir) , bakilmas1 gereken ilk aday fron­
tal lobun medial bolgesi olacakt1r. 199o'larm ba§larmda Joseph 
LeDoux ve arkada§lan medial prefrontal korteksin korkunun 
sonmesinde onemli bir rol oynad1g1m belirtmi§lerdi (Morgan, 
Romanski , ve LeDoux i993) . Medial prefrontal korteksi (PFK) 
hasarh hayvanlarda ogrenilmi§ \agn§Imlann SOntimlenmesi fark 
edilir derecede uzun surmii§tii. Medial PFK, beyin sapmdaki ko­
§Ullu yamtlan ureten pek �ok hedef bolgenin yam ma amigdala 
ile yogun bir §ekilde bagh oldugundan, bulgular medial PFK'nin 
amigdalay1 baskilad1g1 ve boylece ko§ullu yamh durdurdugu fik­
ri ile tutarhyd1. Korku sonmesinin bu mekanizmas1 eski gorii§le 
uyu§maktadir: bili§ medial PFK'ya baghdir, duygularm kontrolu 
amigdala ve diger subkortikal yap1lara baghdir (�ekil 11.2 ) .  

�ekil 11.2 Korkunun sonmesi ile ilgili onerilen ilk mekanizma. Medial prefron­

tal korteks (PFK) amigdalay1 inhibe eder ve boylece ko§ullu uyaran artik onu 

ongormediginde ko§ullu yamtm ortaya �1kmasm1 engeller. 
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Peki davram§sal olarak sonme nedir? LeDoux'nun grubu 
sonme prosedurii.nu uygulad1klan deneyde, su;anlardaki genel 
korkusuzluk durumunu tammlamaya i;ah§hlar. Hayvanlar basit­
i;e ah§ilmad1k bir §ekilde cesur olmaya ve korkunun yoklugunu 
yeni ki§iliklerinin bir tezahuru olarak farz etmeye mi ba§lam1§­
lard1? Hayu, s1i;anlardaki genel korku hali degi§mi§ gibi gorii.n­
muyordu. Fakat, onceki CS 'ye maruz buakild1klarmda, eskisi ka­
dar kafaya takmam1§lard1 ve boylece uyaramn donma davram§l 
uretme kabiliyeti yok olmu§tU. 

�imdi sonumlenme surecinin derinine inelim. CS arhk · 
kai;milacak bir durumu ongormediginde, hayvanm bu bilgiyi 
hesaba katmas1 ve halihazuda tehlikesiz olan ortamm guvenli­
gi i§aret eden ozelliklerini ogrenmesi gerekir. Peki bu neden sa­
dece CS UCS'yi artik i;agn§tlrmad1gmda oluyor? CS tamamen 
farkh bir ortamda ya da baglamda sunuldugundan m1? Peki ya 
orijinal CS (buna CS1 diyelim) §imdi ba§ka bir i;evresel uyaranla 
aym anda ortaya i;1kiyorsa (buna CS2 diyelim)? Eger sonui; olarak 
UCS olu§muyorsa, guvenlik, CS1 (belki de arhk ko§ulsuz uyaram 
ongormedigi ii;in) sayesinde mi, yoksa CS2 (CS2'nin ortaya i;1ki­
§l dunyamn daha guvenli olduguna i§aret ediyor) sayesinde mi 
kurulmu§ olur? Deneyler, son.me sured sirasmda (CS1 e§lik eden 
UCS olmadan sunuldugunda) , orijinal CS1'in yanmda ba§ka bir 
uyaranla (CS2) birlikte verilmesi durumunda guvenli olara.k de­
gerlendirilmeyecegini gostermektedir. Bu durum bazen "sonmeye 
kar§l koruma" olarak adlandmlmaktadir. Ba§ka bir deyi§le, ori­
jinal CS ile UCS arasmdaki ili§ki korunmu§tur ve CS tek ba§ma 
sunuldugunda ise ko§ullanm1§ yamh dogurur ve " korku" devam 
eder. UCS'nin yoklugu ba§ka bir etkene (CS2) atfedilir ve ashn­
da hayvan dikkatli olsa iyi eder (CS1 konusunda) . Sonmeye kar§I 
koruma yaratan bir diger benzer durum ise, hayvan tarafmdan o 
anda yapilan yeni bir hareket guvenH bir duruma (UCS'nin orta-
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ya �Iki§I engellendiginde) yol a\hgmda da ortaya \Ikar. Bu sefer 
de cezadan kurtulma gudi bu harekete atfedilir. Yine, hayvan 
CS1' den korkmaya devam eder. 

Ogrenme sure�lerinin bu cilvesi, "geriye dogru engel­
leme" ad1 verilen bir senaryo ile de vurgulanmaktadir. Birle§ik 
CS1 + CS2 (bir I§Ik ve bir ton gibi) uyaranmm, bir UCS ile ili§­
kilendirildigini dil§ilnelim. Ogrenme bir kere ger\ekle§tiginde, 
CS1 + CS2 ikilisinin sunumu dogas1 geregi ko§ullanm1§ bir yamt 
olu§turacakhr. CS1 ya da CS2 tek ba§ma verildiginde ise birlikte 
verilmelerinden daha zay1f da olsa bir miktar ko§ullu yamt orta­
ya \Ikacakhr. �imdi bu noktadan sonra eger birle§ik bir uyaramn 
(CSi+CS2) ogelerinden biri (mesela I§Ik) UCS ile surekli e§ za­
manh verilirse, ikinci oge (ses tonu) ko§ullu yamh uretmeyi kese­
cektir. l§Ik, UCS'yi kendi ba§ma tumuyle ongorebildigi i\in, ses 
tonu UCS ile alakas1z gibi gorunur, yani geriye donuk olarak. Bu 
daha da \arp1odir �unku bir CS'nin tahmini degeri, yokluguna 
ragmen guncellenebilir. Bu durumda, ses tonunun degeri I§Ik tek 
ba§Ina verildiginde guncellenmi§ olur. Sonme her ne ise, hi� de 
aptal degil! 

Ozetle sonme, inhibisyonun basit bir formundan daha 
fazlas1dir. Ogrenmenin sofistike bir bi\imidir ve bu sebeple 
"sonme bellegi" genel olarak ogrenmede gorulenlere benzer su­
re\leri i�erir: edinim, peki§tirme ve geri getirme. Ogrenilen §ey 
gii.venliktir. Bu, bellek yap1smm davram§I etkileme §eklinin nas1l 
olu§turulduguna (edinim) , nasil gil\lendirildigine (peki§tirme) 
ve belirli durumlarda nas1l yeniden etkinle§tirilecegine (geri �a­
girma) baghdir. Ana hedef, neyden korkulmas1 ve dolaylSlyla 
ka\1mlmas1 gerektigini, aynca, neyin guvenli oldugu ve ozel bir 
6nem gerektirmedigini Ve hatta yakmla§Ilabilecegini 6grenmek­
tir. Bu sured yoneten unsurlar iki sm1fa aynhr: defansif yamtlan 
i�erenler (bir uyarandan "korkmak" gibi) ve i\ermeyenler ("gu-
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venli" alglSl) . Sonmenin ba§anyla uygulanabilmesi ic;:in, CS-UCS 
ili§kisinin dogasmm c;:ozumlenmesi gerekir: CS, UCS'yi arhk on­
gormeyebilir, CS, UCS'yi eskisinden daha az gilvenilir bir §ekilde 
ongorebilir ya da CS, UCS'yi en az eskisi kadar ongorebilir, ancak 
U CS 'nin ortaya c;:1k1§1m ba§ka bir §ey engelliyor olabilir. En tercih 
edilen sonuc;:, hayvanm gelecekte bir uyaranla kar§ila§hgmda kor­
ku ifade edip etmeyecegini belirleyendir.2 

SONME MEKANiZMALARININ DERiNiNE DALMAK 

Sonme esnasmda medial prefrontal korteksin onemli rol oynad1-
gm1 gorduk. Bu bolgenin yogun olarak amigdala ile baglantlSl ol­
dugu dti§ilnuliirse, oncekinin sonrakini basblad1gm1 dti§ilnmek 
dogaldir. Fakat 199o'lann ortalannda yap1lan erken donem ara§­
tumalardan bu yana medial PFK'nin amigdalay1 kontrol ettigi 
iddias1 gorece belirsizdir. Ornegin bazolateral amigdalanm kim­
yasal olarak bloklanmas1, sonmeye ya hasar verir ya da en ba§tan 
sonmenin gerc;:ekle§mesini tamamen engeller.3 Buna ek olarak, 
amigdalanm sinapslarmdaki morfolojik degi§imlerin kendisi 
sonmenin peki§tirilmesini destekler. Bu bulgular amigdalanm 
medial prefrontal korteks tarafmdan basbland1g1 goril§tinu guc;:­
lu bir §ekilde reddeder. Ek olarak, korku amlarmm olu§turulmas1 
sured ic;:in onemli oldugu gibi, guvenlik belleginin olu§umu ic;:in 
de amigdala kritik bir bolgedir. 

Anatomik olarak, medial PFK yolaklarmm hedefi sadece 
amigdala degildir, aym zamanda amigdala aktivitesi de medial 
PFK'ye yans1hlmaktadu. Yukandaki bulgularla birlikte, amigda­
layi medial PFK'nin "ash" olarak yerle§tirmenin savunulacak bir 
tarafi yoktur, aksine baz1 ara§hrmac1lar amigdalanm aslmda me­
dial PFK'nin "ustu" olarak gorulmesi gerektigini one surmekte-
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dir.4 Diger bir deyi§le, sonme esnasmda amigdala ve medial PFK 
karma§Ik yollarla ileti§im kurmaktadir. Amigdalanm CS ve UCS 
arasmdaki ili§kinin (korkunun ogrenilmesi) kurulmasmda kritik 
bir rol oynad1g1 iyi bilinmektedir. Hatta, guvenligin ogrenilmesi­
ne (sonme) amigdalanm ana katkiy1 verdigi konusu giderek daha 
-;:ok netle§mektedir. 

Bir CS, artik bir UCS 'yi �agn§tirmad1gmda sonme ogren­
mesinin ger-;:ekle§tigi ortam onemlidir. Hayvan CS'nin art1k gu­
venli oldugunu bu ortamda ogrenir. Ger-;:ekten de §imdi CS yeni 
bir baglamda tekrar ortaya pkarsa, hayvan savunmac1 davram§­
lar sergiler -CS guvenli oldugunu burada -;:agn§tirmaz. Ara§tir­
malar hipokampusiin sonmenin ger-;:ekle§tigi baglamm kaydm1 
tuttugunu gostermi§tir. Bu tarz bir ogrenme temeldir; zaten hay­
van i-;:in bir CS 'nin giivenli oldugunu sonmenin ger-;:ekle§tigi du­
rumlara benzemeyenlere de genellemesi felaketle sonu-;:lanabilir. 
Hipokampiisiin baglamsal ogrenmeye katk1s1 a§ag1da tartI§1la­
caktir, fakat once bu yapmm -;:ok zor yollardan ogrenilenlerden 
baz1 i§levlerini ele alahm. 

HiPOKAMPUS : 

TRAJiK BiR BEYiN AMELiYATINA KISA BiR ZiYARET 

Henry Molaison 27 ya§mdayken (hayattayken hasta HM olarak 
biliniyordu) Hartford Hastanesinde beyin cerrah1 olan William 
Scoville'e gitmi§ti. Yuksek dozda -;:ok -;:e§itli ilaca ragmen diizen­
li bir hayat ya§ayamiyordu.5 Bir sure bir montaj hattmda motor 
tamircisi olarak -;:ah§mI§ ancak ge-;:irdigi nobetler nedeniyle ar­
tik -;:ah§amayacak hale gelmi§ti. Y1l 1953 'tu ve radikal bir klinik 
yakla§ima karar verilmi§ti. Hastanm ve ailesinin de anlay1§1 ve 
onay1yla "bariz bir §ekilde deneysel" olan bu ameliyat ger-;:ekle§-
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tirilmi§ti . Operasyon ataklan durdurmam19ti fakat oncekinden 
daha az rahats1z edici olmu9tu . Standart bir IQ testi , sonu�larm 
ameliyattan oncekilerle kar§1la§hnld1gmda degi§medigini goster­
mi§ti . Ki§ilik ozellikleri de istikrarh gibi gon1niiyordu. $imdiye 
kadar her §ey iyiydi. Fakat, Molaison derin ve ger�ekten de y1k1Cl 
bir bellek hasan sergiliyordu. Ornegin, Nisan 1955 'te yap1lan bir 
psikolojik incelemeden hemen once iinlu bir sinirbilimci olan 
Karl Pribram ile g6rti§iiyordu, fakat bu olayla ilgili herhangi bir 
am olu§turmami§h ve birinin onunla konu9tugunu inkar ediyor­
du. Sohbetler esnasmda surekli ergenlik zamanlanm anlatiyor ve 
iirpertici bir §ekilde ameliyat oldugunun da farkmda degildi. Bir 
§eyler belli ki ters gidiyordu. 

4. Bolumde bahsettigimiz cerrah Scoville ve noropsikolog 
Brenda Milner 1957'de donum noktas1 olan bir makalede §6yle 
ozetliyordu: 

Operasyondan sonra bu genf adam artik hastane personelini de 
tuvaletin yolunu da bulamaz ve tamyamaz olmu§tU ve hastane­
deki gundelik olaylardan da hifbir §ey ammsamiyor gibi goru­
nuyordu. Geriye donuk kismi amnezisi (germi§le ilgili) de vardi, 
en sevdi<Ji amcasmm ii.f sene onceki olii.munu de hastanede ge­
firdi<ji zamanlar gibi hatirlamiyordu. Arna yine de hastaneye 
yatmadan hemen once olan bazi siradan olaylari ammsayabi­
liyordu. Gorunii.§e gore erken donem amlan canli ve hasarsizdi 
( Scoville ve Milner 1957 ,  14) . 

"Once zarar verme" diyen Hipokrat yeminini du9uniince, bu cer­
rahm nas1l hissettigini ancak hayal edebiliriz . Aslmda Scoville ve 
Milner, raporlanndan birinin amacmm ba9kalanna bu prosedu­
run riskleri hakkmda �ok gerekli bir uyan yapmak oldugunu be­
lirtmi9lerdi. Bilimsel olarak, makaleleri hipokampusun "mevcut 
deneyimlerin muhafaza edilmesinde ktitik" bir rolu oldugunu 
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onermekteydi. Sinirbilimde ancak ba§ka birka\ makale, hem 
insan hem de hayvan ara§hrmalanm i\eren bu kadar buyuk bir 
literatilre ilham olmu§tur. Binlerce makaleye kaynak olduklanm 
soylemek abarh olmaz. Okuyucuya ilgin\ gelebilir ama altm1§ y1l 
once, hipokampilsiln bellege katkilan yogun ve ate§li bir tarb§­
manm par\as1ydi. 

�ekil u.3 Hipokampusteki "konum hucreleri" .  S1i;:an rotasmda yon bulmak­

ta iken, belirli noronlar belirli konumlarda daha giii;:lu bir §ekilde ate§lenir. 

Boylece, bir noron y1ld1zlarla i§aretlenmi§ konurnlarda, bir digeri dairelerle 

i§aretlenmi§ konurnlarda giii;:lu bir §ekilde ate§lenir ve bu boyle devam eder. 

1971'de John O'Keefe ve Jonathan Dostrovsky SI\an hi­
pokampilsundeki noronlarm mekanlara se\=ici yamtlar olu§­
turdugunu raporlam1§lardi . Hayvanlar dikdortgen bir kutuya 
koyuluyordu ve bu kutunun i\=indeki belli noktalara, mesela 
kutunun en guney ko§esinin guneye bakan duvannm ortasma 
geldiklerinde, hipokampuslerindeki baz1 hucreler gil\=lil bir §e­
kilde ate§leme yap1yordu. O'Keefe ve Dostrovsky, baz1 noronlar 
ozel olarak hayvanm \evresindeki mekansal konumlara ya da 
bolgelere atand1g1 i\=in -daha sonra bu noronlar "konum huc­
releri" ad1yla populer olacaktr- bu bolgenin beynin geri kalam­
na bir "mekansal referans haritas1" olu§turdugunu iddia ettiler 
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(�ekil 11.3 ) .  Bu bulgularm tarh§malan O'Keefe ve Lynn Nadel 
tarafmdan 1978'de bas1lan Bir Bili§sel Harita Olarak Hipokampus 
isimli kitapta kapsamh bir §ekilde geli§tirildi ve §U anda kitap 
klasiklerden sayilmaktadir. 0 giinden bu yana, hipokampiisiin 
mekansal gorevlerini ve bellek i§levlerini kar§ila§hran yogun 
tarh§malar siirmektedir. 

Hipokampiise bir bili§sel harita goziiyle bakarak , O'Keefe 
ve Nadel 193o'larda psikolog Edward Tolman tarafmdan geli§ti­
rilen teorik i;:en;:eveyi geli§tirmeye <;:ah§tilar. 6 Ogrenmenin, <;:evre 
tarafmdan hayvanm maruz kald1g1 <;:agn§imlann pasif birikim­
lerinin basiti;:e i§lenmesi olarak goriildiigii zamanlarda, Tolman 
ogrenmekten diinyadan bilgiyi aktif bir §ekilde i;:ekip almak ola­
rak bahsediyordu. Ona gore, hayvanlar diinyadaki temel yap1y1 
nedensellik ili§kilerinin ( yani neyin neye yol ai;:tig1) harita benzeri 
temsilleri arac1hg1yla anlarlar. Ana fikir, yani bili§sel harita, tip­
ki fiziki haritalarm daha once gidilmi§ bir yere bile yeni rotalar 
olu§turmam1za izin vermesi gibi, sonuca varmanm yeni yollanm 
iiretmek i<;:in nedensel <;:1kanmlarm kombinasyonlanmn olu§tur­
masma izin verir. 

Bili§sel haritalar hayvamn ziyaret ettigi yerlerin birbirle­
rine olan uzakhk ve yon bilgileri ile bir ozetini olu§turur. Ara§­
hrmaolar, hayvanm kendi i;:evresinde hareket ettiki;:e hipokam­
piisiin yon ve mesafe degi§kenlerini de ekleyerek bu bilgilerin 
kodlanmasma yard1mc1 oldugunu bulmu§lard1 : Ne kadar me­
safe katedildi ve hangi yonde? Ger<;:ekten de ara§hrmac1lar §U 
ana kadar "1zgara hiicreleri" (Grid cells) , "sm1r hiicreleri" (Border 
cells ) ,  "ba§ yonii hiicreleri" (Head direction cells) , "h1z hiicreleri" 
(Speed cells) ve "zaman hiicreleri" (Time cells) olarak toparlana­
bilecek olan hipokampiisiin noronal ozelliklerini ortaya i;:1kar­
dilar. (Hipokampiis iizerine yapilan ara§brmalar John O'Keefe 
ve Norve<;:li ara§tlrmacilar Edvard Mo·ser.ve May-Britt Moser'e 
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2014 y1lmda Nobel Odulii kazandird1; O 'Keefe oduliin yansm1 
ahrken diger yansm1 Moser �ifti ile payla§h) .  

Hiicrelerin adlandirmalarmdan da anla§ilacag1 gibi, hi­
pokampal yamtlar, bir hayvan kendi �evresinde yon bulmakta 
iken mekansal ve zamansal ozelliklere ayarlanmi§hr. Fakat bu 
hiicreler daha \Ok ara§hnld1k�a aktivitelerinin aslmda \Ok farkh 
oldugu apga �1km1§hr. Hipokampal ate§lemenin yer, smir, yon, 
h1z , vb. olaylara tepki vermesi, bir nesnenin varhg1 ya da yoklugu, 
bir uyaramn daha once ko§ullandirma paradigmalannda oldugu 
gibi korkutucu sonu�larla e§le§tirilmi§ olmas1, yenilik, dikkat ve 
hatta hayvamn i�sel durumu (Karm a� m1?) gibi genel etkenler 
de dahil olmak iizere bir dizi sure�ten etkilenir. Hayvanm odiille 
kar§1la§hg1 mekanlar dahil, "gorev hedefi" konumuna yakla§hk­
�a hucreler daha §iddetli ate§lenir ve boylece diger motivasyonel 
durumlar da i§in i�ine girer. Genel olarak, hipokampal hucrele­
rin ate§lenmesi mekansal bilgiyi olduk�a zengin ve �ok yonlii bir 
§ekilde yans1hr. 

Peki neden bugiin ha.la bellege kar§l mekan tarh§mas1 sii­
riiyor? Goriiniirde, hipokampal i§lev hakkmdaki bu kadar farkh 
iki gorii§iin nasil ban§ik oldugunu idrak etmek zordur. Acaba 
bunlardan bir tanesi dupeduz yanh§ ve \iiriitiilmeyi mi bekliyor? 
Bilimde genel olarak, gruplar kaq1t fikirlere �ok uzun sure tutu­
nurlarsa, muhtemelen ikisi de dogrudur, en azmdan bir derece­
ye kadar. Mevcut baglamda kar§1t gorii§leri dengelemenin yolu, 
beynin mekanlan hafizay1 organize etmek i�in ya da episodik 
bellek olarak adlandmlan §eyleri olu§turmak i�in kulland1gm1 
dii§iinmektin ge�er. Bir mekana geri gitmek ya da o mekam dii­
§iinmek o konumda ger�ekle§mi§ amlan hahrlamaya yard1mc1 
olur. Bununla ili§kili bir fikir de hipokampiisiin aym anda hem 
mekansal hem amsal bir "bellek haritasm1" bunlarm arasmdaki 
baglanhlarla birlikte olu§turdugudur. 
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Y1llarca siiren yogun �ah§malara ragmen, hipokampiisiin 
bellege katkism1 ortaya koymak ha.Ia giincel bir bilimsel ilgi ala­
m olmaya devam etmektedir. Fakat, buguniin ara§tlrmalarmda­
ki fark edilir degi§iklik, tek bir bolgeye her ge�en gun daha az 
odaklamlmas1dir, �iinkii olay artik sadece hipokampiisle ilgili 
degildir. Bunun yerine, ara§hrmacilar hipokampiisiin beyindeki 
diger bolgelerle kapsamh etkile§imlerinin yam sua temporal lob­
daki kom§U bolgelerle de nasil etkile§im i�inde oldugunu (medial 
temporal lob denen alan) arilamaya �ah§iyorlar. Diger zihinsel i§­
levler gibi episodik bellek ve mekansal yon bulma da tek bir bolge 
tarafmdan yonetilmemektedir. 

S ONMENiN KONUMU 

Sonme CS ile korkutucu bir olay arasmdaki baglantiy1 basit�e 
unutmak ya da bastirmak degildir. CS ve UCS'nin birbirinden 
nerede ayn§hgm1 hatirlamak bir zorunluluktur. Aslmda, ortam­
lardaki guvenli ya da tehlikeli olarak toplanan belli ipu�lan ye­
rine ortamlann kendisi ile baglanh kurmak hayatta kalma i�in 
gereklidir. Peki bu i§levi hangi anatomik yolaklar destekliyor? 

Hipokampiis sonmeyi yorilendiren baglama-bagh bilgiyi 
temin eder_7 Hayvanlarm sonmenin nerede ger�ekle§tiginin kay­
dm1 tutmaya ihtiyac1 vardir, �iinkii eger CS orada tekrar ortaya 
�1karsa hayvan muhtemelen guvendedir. Fakat baglam degi§ti­
ginde CS ortaya �1karsa, bunu tehlikeli olarak degerlendirmek 
mantikhdir (�ekil 1q} . Hipokampiisiin amigdala ile direkt bag­
lantlSl vardir ve amigdaladaki hedef noronlar savunmac1 yamtm 
("korku") olu§mas1m te§vik eder. Bu yolak sayesinde ipokampiis 
CS'nin §imdi yeni bir baglamda ortaya �1ktigmm sinyalini verir, 
boylece korku tazelenir. Hipokamptisuri medial prefrontal kor-
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teksle de yogun baglanhlan vardir ve hipokampiis medial PFK'yi, 
�evrenin degi�medigini belirtmek i�in devreye sokabilir. Burada 
sonmenin esas baglam1 �u anda ya�ananla aymdir, bu nedenle 
muhtemelen guvenlidir. 

A Safe B Not safe 

�ekil 11.4 Baglam bilgisi sonme i�in kritiktir. (a) Sonmenin ger�ekle§tigi as1l 

�evrenin baglam1. Eger ko§ullu uyanc1 (CS) burada yeniden ortaya �1karsa, 

hayvan muhtemelen giivende olacaktir. (b) CS yeni bir ortamda olu§ursa, 

hayvan bu farki kaydetmeli ve guvensiz olarak degerlendirmelidir. Ba§ka bir 

deyi§le, CS'nin guvenligini baglamlar arasmda genellemek akilhca degildir. 

DEGERLERiN DEGi�ME S i  

Hayvanlar baz1 �evresel ipu�larmm olumlu i�aretler oldugunu 
ve odullendirilebileceklerini ogrenirler. Bir yuvanm etrafmdaki 
toprak birikintisi, tilkiye bir farenin yuvaya yeni girdigini ve sak­
land1g1 yeri h1zla kazarak avm1 yakalayabilecegini gosterebilir. Bi­
raz tecrube edindikten sonra, hayvan bu ipucunu (topragm �ekli) 
odulle (fare) ile ili�kilendirmeyi ogrenir. Fakat �imdi sayal1m ki, 
bu tutarhhk degi�ti ve arhk ipucu odulii ongormuyor; belki fare 
artik yuvaya aym izleri birakarak girmiyordur. Daha da onemlisi, 
ipucu artik olumsuz bir sonu�la ili�kilendirilebilir. Ornegin, ya 

D O L A N ! K  B E Y I N  I 2 9 3  



§imdi baz1 toprak birikintilerinin i<;:inde y1lan varsa? Boyle du­
rumlarda, hayvanm ipucunun arhk odulii ongormedigini ogren­
mesi gerekir. 

Tersine oqrenme olarak da bilinen bir baglanhy1 tersine 
<;:evirmeyi ogrenmek orbitofrontal korteks aktivitesini ic;erir. 
197o'lerin ba§larmda yapilan bir lezyon \ah§mas1 maymunlarda 
bu alan hasarland1gmda davram§I degi§tirmenin ya da tersine c;e­
virmenin bozuldugunu gostermi§tir. 8 Tersine ogrenme esnasm­
da, hayvan once bir nesnenin iyi oldugunu ogrenir ve arkasmdan 
bir odill bekler. Aym zamanda ba§ka bir nesnenin kotii oldugu­
nu ve cezay1 ongordugunu (en azmdan bir odul tarafmdan takip 
edilmedigini) ogrenir. Ogrenme a§amas1, hayvan haritay1 a<;:Ik\a 
ogrenene kadar devam eder, bu durum bir insan tarafmdan ter­
sine \evrilene kadar surer. Boylece, ilk ters deneme deneyimlen­
dikten sonra, hayvan beklentisi ve gerc;ekte olan arasmda tam bir 
uyumsuzluk tecrube eder. Orbitofrontal korteks olmadan hay­
vanlar yeni olas1hklan ogrenmekte ciddi sorunlar ya§arlar. 

198o'lerin ba§mda, ara§hrmacilar, maymunlar aktif 
olarak bir odevi ger<;:ekle§tirirken orbitofrontal korteks noron­
larmdan kay1t almay1 ba§ard1lar (Thorpe, Rolls, ve Maddison 
1983 ) .  Baz1 ba§lang1<;: deneylerinde, noronlarm ate§leme hare­
ketleri tersine ogrenme esnasmda kaydedilmi§ti. 0 deneylerde, 
maymunlar i<;:inde siyah frenkiiziimu suyu bulunan §mngalan 
gordugunde baz1 noronlar §iddetli bir §ekilde sinyal veriyordu. 
Fakat ne zaman ki §mngalar tuzlu su (bu ka<;:mma tepkisine ne­
den olur, ozellikle sevdikleri meyve suyuyla kar§1la§hnld1gm­
da) ile dolduruluyordu, maymunlann noronal aktivitesi keskin 
bir §ekilde dii§ilyordu. Bir uyaranm anlamina yamt olu§turan 
noronlarm ke§fi olduk\a heyecan vericiydi ve korteksin bu bo­
liimiiniin i§levlerinin anla§1lmas1 adma yap1lan bir deney aki-
mma yol a<;:h. 

· 
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�ekil 11.5 Tersine ogrenme ve orbitofrontal korteksteki hucrelerin yamtlan. 

"iyi" (odulle ili§kili) uyaranlan li'.agn§hran ipuli'.larma verilen tepkiler, anlamla­

n tersine li'.evrildiginde bUyuk olli'.ude degi§ir ve bunun tersi de geli'.erlidir. Dikey 

li'.izgi, daha once odul getiren uyaramn artik korkutucu bir sonucu li'.agn§tlr­

d1gm1 ve bunun tersini i§aret eder. X ekseni, tersine li'.evirmeden 6nceki veya 

sonraki deneme bloklanm gosterir. 

Kaynak: Rolls ve ark. (1996) sonuli'.larma dayanmaktadII. 

Sonraki y1llarda bu bolgenin bir §eyin de<jerini kodlad1g1 
gittiki;e daha belirgin olmaya ba§lad1 (�ekil ii. 5 ) .  Ba§ka bir de­
yi§le, ate§leme nesnenin belli ozellikleri yii.zii.nden yap1lm1yordu 
(§mnga gibi) ,  o nesnenin ongordii.gii. i;1kh yii.zii.nden yap1hyordu 
(tath meyve suyu) . Bu bulgunun bir sonucu, aym odii.le i§aret 
eden farkh nesnelerin de i;ok benzer tepkiler olu§turmas1ydi. De­
ger kodlama kavram1m destekler nitelikte, orbitofrontal korteks­
teki noronlar odii.lii.n olas1hg1 ve bii.yii.klii.gii. hakkmdaki bilgiyi 
bir araya getiriyordu. Bu kritiktir, i;unkii. eger sonui;lar her zaman 
net degilse, geri;ekle§me ihtimali goz onii.nde bulundurulmahdir. 
Bir ki§i yii.zde 10 ihtimalle kazanacag1 potansiyel 100 dolar odii.­
lii.n, ortalama bir odii.l olan, diyelim ki, yuzde 70 gibi yuksek bir 
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ihtimalle gelecek olan bir 50 dolar kadar <;:ekici bir odul olmad1-
gm1 dii§ilnebilir (hatta daha da miltevazi bir odul olan 25 dolarm 
yuzde 80 ihtimalle gelmesi bile <;:ekici olarak goriilmez) .  Hatta 
daha geni§ anlamda, orbitofrontal korteksteki noronal aktivite 
<;:1ktmm degeri ile ilgili beklentiyi gosterir (Roesch ve Schoenbaum 
2006) . Bu g6ril§e gore, noronlarm ate§lemesi basit<;:e bir nesne ve 
onun ge<;:mi§teki pkhlan arasmdaki baglantmm sonucu degildir. 
Bunun yerine, eylem anmda, hesaplanan potansiyel pkhlar ile 
ilgili bir tahmini yans1tir. 

�imdi §U "degersizle§tirme" deneysel paradigmasm1 
dii§ilnelim. Bir hayvan once farkh nesnelerin farkh yiyecek 
odulleri ile geldigini ogreniyor. Diyelim ki, nesne 1 yuksek bir 
odiile tekabiil ediyor (sevilen bir yiyecek, kuru uzilm gibi) ve 
nesne 2 dii§iik bir odulle geliyor (daha az tercih edilen bir mey­
ve par<;:as1) . Hayvan nesne 1'i gordilgilnde orbitofrontal kortek­
sindeki noronlar gil<;:lil bir §ekilde ve nesne 2 i<;:in daha zay1f 
bir §ekilde sinyal verir. Bir se<;:me hakki verildiginde, hayvan 
sevilen yiyecege kavu§mak i<;:in nesne 1'i se<;:ecektir. Fakat nes­
ne goruldugunde ortaya <;:1kan yamtlar yiyeceklerin degeri ile 
mi baglanhh? Bunu anlayabilmek i<;:in deneyciler hayvanlara 
sevdikleri yiyecekten istedikleri kadar yemelerine izin verirler. 
Peki §imdi maymun nesne 1 ve 2 arasmda bir se<;:im yapmas1 
gerekirse ne yapacak? Nesne z'yi se<;:ecektir. Sonu<;: olarak he­
pimiz fazlas1yla tath yedikten sonra verdigi hazda bir dii§il§ 
ya§anz ! .  ilgin<;: olan, orbitofrontal lezyonu cl.an maymunlar 
bu durumda daha az sevilen yiyecege yonelim gostermezler; 
i<;:inde olduklan mevcut duruma dayanarak (sevilen yiyecege 
a§m doymu§ olmak) nesnelerin §imdiki, yeni degerini gilncel­
lemekte ba§ans1z olurlar. 0 kadar tukettikten sonra, getirdigi 
yiyecegi arhk ger<;:ekten arzulam1yor olmalarma ragmen halen 
nesne 1' e uzamrlar. 
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Hipokampiisteki noronlarm uzamsal konumlara ve diger 
yon bulma bilgilerine ozellikle duyarh olduklanm gordiik. Fa­
kat odulden ve genel olarak bir mekanm hedef ile alakah olma­
smdan etkilenen hiicreler de var. Orbitofrontal korteksin deger 
bii;me i§lemlerine katihm1m dii§iinursek, mekansal bilgiyi ve 
degeri butiinle§tirmek ii;in bu iki yap1 birlikte i;ah§iyor mudur? 
Ara§hrmacilar, bu ikisi arasmdaki etkile§imin nas1l katihm gos­
terdigini i;ozmeye ba§lad1lar. Bir deneyde, bir s1i;anm bir odulii 
elde edebilmek ii;in bulundugu ortamda belirli bir §ekilde hare­
ket etmesi gerekiyordu.9 Bu diizenekte, hayvan bir gei;itten a§ag1 
dogru gidiyordu ve belli noktalarda saga ya da sola donmek ii;in 
karar vermeye zorlamyordu (bu mekanizmaya, T harfi i;atal­
la§mas1 gibi, tepesinde sag/sol sei;im noktalan olmas1 sebebiyle 
T-labirenti deniyor. ) Deneme yamlmayla, s1i;anm hangi davram­
§In sonucunda odule ula§acagm1 ke§fetmesi gerekiyordu. 6rne­
gin, bir kesi§imde hep sola donmek ya da saga sola degi§tirerek 
donmek. Ba§lang1i;ta, henuz s1i;anlar oriintuyu i;ozmeden, sei;im 
noktasma geldiklerinde saga ya da sola donmeden once i;ogun­
lukla duraks1yorlardi. Acaba bu duraksama sirasmda ne oluyor­
du? Hem davram§ hem de hucre yamtlannm analizi, hangi yone 
doneceklerine karar vermeden once potansiyel davram§lannm 
dogabilecek sonui;lanm kafalannda simiile ettiklerini ileri siir­
mekteydi. Tam donii§ten once duraksad1klarmda, hipokampal 
hucre ate§lemesi, belli bir eylemin sonui;lanm belirlemeye i;a11-
§an bir tav1rla tutarh olarak hayvanm oniindeki yollar ile ilgili bil­
giyi kodluyordu (potansiyel saga-donii§ ve sola-donii§) . ilgini; bir 
§ekilde, orbitofrontal noronlar, soz konusu yolun odule goturme 
olas1hgma bagh olarak tum yol boyunca sinyal veriyordu. Yani, 
rotanm bir boliimii sonunda odule giden bir yolun pari;as1ysa 
noronal ate§leme §iddetli oluyordu ve aym §ekilde bunun tersi 
de gei;erliydi. Hipokampusun de orbitofrontal korteks ile direkt 
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baglanhlan sebebiyle, muhtemelen hipokampus orbitofrontale 
mekansal bilgiyi gondererek bu bilgilerin davram§sal oneminin 
belirlenmesini saglar; yani, bu bilgi bir odulle sonw;:lamr m1? 

Hipokampus ve orbitofrontal korteksin birbiriyle kismen 
ortti§en bilgileri kodlad1gm1 gorduk. Apkc;a hipokampus daha 
c;ok mekanlara ayarh iken, orbitofrontal korteks daha c;ok degerle 
baglanhhdir. Ancak, bu iki yap1y1 farkh i§levleri yerine getiren 
olu§umlar olarak dti§tinmek yerine -hipokampus: yon bulma; 
orbitofrontal korteks : deger; yani, etkile§imlerine odaklanarak, 
dogal ya§am alanlarmda anlamh davram§lan nas1l destekledik­
lerini gorebiliriz . 

KAR�IT A<;:IKLAMALAR 

�imdi sonmeye geri donelim (�ekil 11. 6a) . Medial prefrontal 
korteks C S 'nin arhk tehdit olu§turmad1gmm ogrenilmesine 
katki saglar. Ancak, medial prefrontal korteks aktivitesini bi­
li§ tarafmdan duygulann baskilanmasma katki olarak gormek, 
davram§In yam sira surec;teki noronal etkile§imlerin onemini 
zay1flahyor. Bir olas1hk, sonmeyi §U ana kadar tarh§1lan c;oklu 
etkiler ac;1smdan kavramsalla§tirmaktir ( �ekil 11. 6b) . Nihai so­
nuc; , yani sonme, davram§m esnemesi ile sonuc;lanan pek c;ok 
katihmm sonucunda gerc;ekle§ir. (Talamusu sonme baglamm­
da tartI§mad1k ama guncel ara§hrmalara gore bu i§leve katki 
veren bir diger alan da talamustur. ) Bu ac;1klama, etki c;e§itlili­
gini buyuk oranda geni§letirken, fazla dogrusal ve bolge odakh 
bir dti§tinceyi te§vik eder. Orbitofrontal korteks deger bilgisi­
ni temin eder, hipokampus baglam1 ve bu §ekilde devam eder; 
dahas1, amigdala bir cevap bulmak ic;in girdilerini birle§tirerek 
yamt olu§turur : Hayvan temkinli olrqa:h nu.yoksa olmamah m1? 
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A 

Repeated e>eposure to 
auditory cues (CS) 

without footshock delivery 

B 
MPFC Hlppocampus 

"-. Valence / 
Reg;ul11tlon ��¥' Context 

� Motivation/ " Sensory 

OFC Thalamus 

Valence; regulation 
context; motivation; 

sensory 

�ekil 11.6 Kar§it a1f1klamalar: (a) korkunun sonmesi (b) Siireci etkileyen ek 

degi§kenlerle birlikte medial prefrontal korteks tarafmdan amigdalanm yuka­

ndan a§ag1ya diizenlenmesi a"1smdan korkunun sonmesi (c) ilgili baz1 beyin 

biilgeleri arasmdaki anatomik baglanblarm §ematik giisterimi, korkunun son­

mesine yo! a'fan siire'flerin hiyerar§ik olmayan bir goriiniimiinii vurgulamak­

tad1r. "Deger", 'diizenleme' ve benzeri-tammlayictlar beyin bolgeleri ile hire bir 

§ekilde bagh degildir. MPFK, medial prefrontal korteks; OFC, orbitofrontal 

korteks. 

Kaynak: Pessoa'nm (2018b) izni ile tekrar basilmt§br. 

Bu tip bir "kutular ve oklar" diyagram1 sinirbilimde yuzyildan 
beridir kullamlmaktadir (Pessoa 2017a) , peki bunun alternatifi 
ne olabilir? 

�ekil u.6c' deki diyagram beyin bolgelerinin sonme i§le­
mini kolektifbir §ekilde belirledigini gostermeye \:ah§maktad1r. 
Bu tUr bir a\:1klama, beyin i§lev ve yap1lan arasmdaki harita­
lama ile ilgili akil yuriitmek ve beyin bolgeleri davram§I nas1l 
olu§turur sorusunun cevap bulmak i\:in farkh bir \:IkI§ noktas1 
sunar. Kavramsal a\:1dan, bu kaymanm bir kism1 altta yatt1g1 
varsayilan i§lemlerin (deger, duzenleme, baglam, vb. )  birbirin­
den aynlamiyor olmas1 ger\:egi yuzundendir, yani, bunlar, diger 
faktorler tarafmdan basit\:e yukan veya a§ag1 itilen sabit degi§­
kenleri (ornegin "deger") kodlamazlar. Ba§ka bir deyi§le, bu de-
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gi§kenler o kadar birbirine dolanmi§hr ki, birlikte tammlanirlar: 
sistemi anlamak i\in, sinyallerin entegrasyonundan bahsetme­
miz gerekir. 

$ekil n.6c'de gosterilen figiir, mevzu bahis davram§a tiim 
bolgelerin aym §ekilde katki yaptig1 anlamma gelmemektedir. ilk 
baki§ta bu tarz bir \izimde pek \Ok §ey eksik kahyor gibi gorii­
niiyor; yani a\1klamalar \Ok muglak kahyor. Fakat, sadece basit­
le§tirmek i\in basitle§tirmek bizi bu sorunun i\inden \Ikarma­
yacaktir. $ekil n.6a'ya gidersek, mevzu bahis davram§m kendisi 
(korkuyu gostermek ya da gostermemek) diger alanlann girdile­
rinden etkilenmekte olan bir amigdala i§levidir demektedir. Fa­
kat $ekil n.6b farkh bir hikaye anlatmaktadir: Biitiinciil bir baki§ 
ap§iyla davram§ tum bolgelerin bir i§levidir. Aynca bu yapdarm 
bilgi ak1§1m saglayan \ift yonlii etkile§imleri dogrusal degildir 
(medial PFK tarafmdan amigdalanm bask1lanmas1 gibi) . 

Kutular-ve-oklar diizenlemesi ($ekil u.6a) bahsedilen me­
kanizmalarm bir §ekilde statik oldugu yorumunun yolunu a\ar. 
Ger\ekten de laboratuvarda davram§ genellikle zamansal olarak 
belli bir anda, ya da belki de dar bir zaman penceresi i\erisinde 
incelenir. Fakat dogal davram§lar dinamiktir, hayvan kendi \ev­
resi ile etkile§im kurduk\a evrilir. Hayvan, her ne kadar laboratu­
varda §Oklara maruz kald1g1 bir haznenin i\ine yerle§tirilmi§ olsa 
da dogada olumsuz (ya da olumlu) senaryolarm tecriibe edilmesi 
daha kademeli bir §ekilde ger\ekle§ir (hayvan \Ok ani bir sald1-
n ile §a§irblmad1ysa) . Buna gore, genel olarak altta ya tan noral 
i§lemlemenin dinamik tamm1 sadece yararh degil aym zamanda 
gereklidir. 

$imdi sinyallerin entegrasyonu fikrini daha da a\maya 
ve sinyal aki§mm inceliklerini anlamaya \ah§ahm. Basit bir se­
naryo olarak tilkilerin ve tav§anlann oldugu avc1-av sistemini 
(8 .  Boliim) ele alahm. Tilkilerin say1�1 F"ve.tav§anlarm say1s1 H 
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zamanda birlikte degi§im gosterecektir. Tilki saylSl, avlanma 
nedeniyle artacak ve olum nedeniyle azalacaktir. Bunu §U §e­
kilde yazabiliriz ,  

dF(t)=aFH-f3F, 

dF(t) bir zamansal fonksiyon olarak tilkilerin say1smdaki degi§imi 
gostermektedir. ilk terim, tilki say1smm tav§an say1s1yla \arp1m1y­
la oranbh olarak arthgm1 belirtir. Yani, tilki saylSlndaki artt§, tilki 
saylSlyla (daha fazla tilki doguranlar) ve onu destekleyen av popu­
lasyonuyla oranbhdir. <;arpan a, bu \Ogalma surecinin "etkinligi­
ni" belirleyen bir sabittir ( ornegin, avlanma verimliligi ve yiyecegin 
yavruya donii§mesine dayandirarak) .  ikinci terim, tilki say1smm f3 
ile belirlenen bir oranla olum nedeniyle azalacag1ru belirtir. 

�imdi de tav§an populasyonun zamanda nasil degi§tigi 
belirtmemiz gerekiyor. Tav§anlarm say1s1 ustel olarak artar (o 
kadar e§le§me yuzunden! ) ,  fakat avc1larm varhg1 bunu kontrol 
altmda tutar: 

dH(t)=y H-oFH, 

dH(t) bir zamansal fonksiyon olarak tav§anlarm say1smdaki degi­
§imi gostermektedir. ilk terim, tav§an say1smm mevcut tav§an sa­
y1sma bagh olarak artacag1ru, ikincisi ise tilki ve tav§an say1smm 
\arp1mma bagh olarak azalacagm1 belirtir (ne kadar \Ok tilki ve 
ne kadar \Ok tav§an olursa, o kadar \Ok kar§1la§ma ve potansiyel 
olum olacaktir) . y ve o sabitleri siras1yla buyume hizmm (bu, yi­
yecegin varhg1 gibi etkenleri de hesaba katar) ve tiiketim hizmm 
(tilkiler tarafmdan) etkinligini belirtir. 

Bu iki denklem bir "sistem" tammlar: Tilkilerin say1sm1 
bilmek i\in tav§anlarm say1sm1 bilmemiz gerekir ve aym §ekilde 
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tam tersi; yani bunlar birbirine bag1mhdir. Bunu sonme senaryo­
suna uyarlarsak, amigdala, hipokampus, talamus, medial PFK ve 
orbitofrontal korteksteki hiicrelerin aktivitelerini kar§ihkh olarak 
bag1mh diye dii§iinebiliriz .  Bir hesaplamah sinirbilim uzmam bu 
sinyallerin zamanda nas1l degi§tigini tammlayan denklemleri bu 
§ekilde belirleyebilir. Fakat peki deneyselciler? Deneyselci bir bi­
lim insam nasil ilerlemelidir? Sonu\ta, sinirbilim alanmdaki egi­
tim pek matematiksel degildir. 

Potansiyel bir yon, ara§hrma \aheymalanm beyin verisinin 
fOk bolgeli zamansal evrimini anlamaya dogru yoneltmektir. Bura­
da odak, bir\ok beyin bolgesini eeyzamanh olarak \ah§mak, bu 
beyin bolgelerinin kar§ihkh olarak i\inde bulunduklan durum­
lan karakterize etmek ve bu durumlann zamanla nas1l degi§ti­
gini ara§hrmaktir (12. Boliimde bu fikirleri geli§tirecegiz) .  Ag 
biliminin ara\lan pek \Ok digerleri gibi gereklidir. Sonu\ olarak 
deneysel bilimcilerin daha fazla teknik yeti edinmeye ve biiyiik 
takimlar halinde ortak \ah§malara ihtiyac1 vardir. 

YEM ARAMAKTAN KA<; MAYA 

Avlar, tamm geregi, avlanma riski altmdadir. Fakat ya§amlan 
doga belgesellerinde hep gordugumuz gibi siirekli dramatik an­
lardan olu§muyor. Bir beyaz kopekbahgmdan ka\an bir fok veya 
bir \itadan ka\an bir ceylan gibi -ki zaten her ikisi de ka\may1 
etkileyici kivrak donii§lerle ba§anr. Neyse ki, zamanlarmm pek 
\Ogunu yiyecek aramak, yuva bakim1, emzirmek, beslenmek ve 
\iftleeymek gibi olumlu motive edici davrameylarla ge\irirler. Hay­
vanlar saldm riski en az iken bu tiir davram§lan sergiler; tabii ki, 
bir avci tarafmdan yakalanmak iizereyken bu davrameylan yapa­
mazlar. Fakat bu iki U\ nokta arasmdc,t, yirh.c1lara olan mesafele-
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rine bagh olarak bir dizi davram§ sergilerler. Mesafeden bahse­
dilen elbette bir metre ile 61\iilebilen degil, algilanan mesafedir; 
sonu�ta ,  bir avo, avma saldm mesafesi kadar yakla§abilmek i�in 
yerinin belirlenmesinden ka\mlf. 

198o'lerin sonlarmda, Michael Fanselow ve Laurie Leste, 
avm davram§lanmn avcmm yakmlujmm surekliliqi \evresinde, 
baz1 belli anahtar a§amalarla §ekillendigini 6nermi§lerdi: kar§I­
la§ma-oncesi, kar§1la§ma-sonras1 ve kar§1la§ma-am.10 Hayvanlar 
avc1larm yoklugunda yukanda belirtilen, tercih ettikleri olumlu 
davram§lan i\eren eylemleri ger\ekle§tirirler. Bunun haricinde­
ki zamanlarda nasil davrand1klan avcmm uzakhgma baghdir. 
Kar§da§ma-oncesi durumda davram§ ba§ka bir avo hayvan ile 
kar§1la§ma olas1hg1 degerlendirmesine dayamr. Yani, avo yirtIC1 
heniiz tespit edilmemi§se bile, daha once avc1lann goriilmii§ ol­
dugu yerlerde yiyecek arama davram§l daha dikkatli bir §ekilde 
ilerleyebilir. Kaq1la§ma-sonras1 durumda, hayvanm davram§l 
�arpm bir §ekilde degi§ir; durumu degerlendirerek davram§la­
nm bashrabilirler (hemen ka\mahlar m1 yoksa otlamaya biraz 
daha devam edebilirler mi?) . Kar§ila§ma-amnda ise, davram§lan 
genellikle yakalanmaktan ka�mak i\in son bir gayretle s1khkla 
ah§dmad1k ve yiiksek enetji tiiketen davram§lardir. Ornegin, bir 
beyaz ayakh SI\an, bir boa yilam ile kar§1la§hgmda donakahr, an­
cak tam y1lan saldird1g1 anda etkileyici bir dikey SI\rama yapar. 

Ara§hrmac1lar en ba§ta bu a§amalan stereotipik ve go­
rece sabit desenler olarak tammlam1§lard1; ama ger�ek davra­
nI§lar olduk�a esnektir. Tehdit algilama ve tehditten kafma he­
saplamalan daha geni§ bir perspektiften dii§iiniilebilir. 11 Tehdit 
alg1smm temel amac1 tehdidin varhgm1 tammlamak i\in du­
yusal bilgiyi degerlendirmektir. Bu tehdit degerlendirmesi es­
nek, dinamik ve tecriibeye dayah olarak beklentiler tarafmdan 
kalibre edilmi§tir. Eger av olma riski dii§iikse, magdur hayvan 
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tehditlere tepki verme e§igini riskin yuksek oldugu durumlara 
kiyasla (daha az kamt yeterlidir) daha yiiksek bir seviyeye ayar­
lar ( daha fazla kamt gereklidir) .  Hayvanlar, eger tekrarlayan bir 
§ekilde smanmI§larsa, tabii durum olumsuz sonw;lanmad1gm­
da ve hatta gui;:lii ve ii;:gudilsel bir tehdit hissi olsa bile, kai;:ma 
davram§Inl baskilamay1 dikkat i;:ekici derecede h1zh ogrenirler. 
Yani, tehdit alg1land1gmda aksiyonun sei;:ilmesi bilyiik oranda 
baglama baghdir. Tehdit algISI memelilerde etrafhca i;:ah§ilma­
mi§hr ve altmda yatan mekanizmalarla ilgili az §ey bilinmekte­
dir ( omurgas1zlarda, bahklarda, kurbagalarda ve ku§larda daha 
i;:ok ara§hrma vardir) .  Fakat biliyoruz ki, superiyor kollikulus 
(3. Boliim) alg1lama i§lemlerine katk1 yapar. Ornegin, retinadan 
gelen gorsel sinyaller yukandan yakla§an avo hayvanlan and1-
ran anhk uyaranlara ayarh ve bu yapmm ust katmanlarmdaki 
noronlan i§e dahil eder. 

Tehditlerle ba§a i;:ikma yetisi ogrenme ile onemli derecede 
geli§ir ve ozellikle, hayvanlar daha once avcilarla kaq1la§hklan 
konumlan ogrenirler. 6rnegin, fareler daha once tehdit edildik­
leri bir alam incelediklerinde kai;:maya i;:ah§irlar. Kemirgen ara§­
tirmalarmda odak i;:ogunlukla, aktif kai;:ma yerine donma yamh 
ilzerinedir, i;:unkil kullamlan deney hazneleri kiii;:iiktiir ve bir 
kai;:1§ rotas1 sunmazlar. Alternatif olarak fareler, durumun risk 
degerlendirmesindeki degi§imlerini i§aret eden, uzanma pozis­
yonlarmda arh§ ya da azalm1§ ara§tirmac1 hareketler gibi ba§ka 
savunma davram§lan geli§tirirler (Silva ve ark. 2013 ) .  

Dogal olarak, bir uyaran algiland1ktan ve  tehdit olarak 
kabul edildikten soma h1zhca bir tepki verilmesi gerekir. Bu 
tepki daha once bahsedilen kai;:1§ hesaplamas1du. Geri;:ekten de 
evrim sadece buna uygun olan baz1 noral aglar §ekillendirmi§­
tir. Ornegin, bahklardaki ozelle§mi§ hucreler tehdit tahminin­
den yalmzca 5-10 milisaniye soma tepkt verilmesini saglar; bu 
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hrzh cevap bahgm yon degi§tirmesine ve ileri dogru ivmelen­
mesine izin verir. Ancak hayvanlar, avcilar tespit edildiginde 
hemen ka\mak zorunda degildir. Peki neden? Ozetle, ka\mak 
her zaman iyi bir fikir degildir. Saha \ah§malan, hayvanlann 
oldugu yerde kalmasmm maliyetinin (yaralanma veya yakalan­
ma riski gibi) ka\mamn maliyetinden (yiyecek bulma frrsatla­
rmm kaybr gibi) daha yuksek oldugunda ka\maya \ah§trklanm 
ortaya koymaktadrr. Aynca, hayvanm i�sel durumu ve ka\maya 
karar verme davram§I arasmda yakm bir ili§ki vardrr. Ornegin, 
fareler a\ olduklannda tehdit edici ortamlarda daha uzun sure 
bulunmak gibi riskli davram§lar sergilerler. <;:iftle§meye a\rkhk 
da ka\1§ hesaplanm etkiler. 

3. Bolumde tarh§1ld1g1 gibi, ka\manm alternatifi srkhkla 
oldugu yerde kalmaktrr. Kalmak ya da ka\mak arasmdaki se\im 
krsmen \evrenin uzamsal ozellikleri hakkmdaki bilgiye sahip ol­
makla belirlenir. Ornegin, fareler bir srgmaga yaptrklan tek ve 
krsa (20 saniyeden az) bir ziyarete dayanarak bir kap§ rotasr ez­
berler ve bu ortamdaki degi§iklikler, se\ilen savunma eyleminin 
hrzh bir §ekilde guncellenmesine yol a\ar : ka\maya kar§I don­
mak. Farelerin dikkate ald1g1 diger degi§kenler arasmda srgmagm 
ne kadar guvenli oldugu, avcmm uzakhgr ve goreceli konumu ve 
srgmaga giri§ i\in potansiyel rekabet yer ahr. 

Hayvan boylece bir tespit-tepki ikilemi ile kar§rla§Ir: \Ok er­
ken ya da \Ok ge\ harekete ge\menin ikisi de pahahya patlar. Ka\­
mak, olay yerinden uzakla§mak enerji gerektirdigi i\in metabolik 
olarak pahahdrr. Fakat, yiyecekle ve e§le§meyle ilgili olanlar da­
hil olmak uzere, frrsatlarm ka\mlmasr anlammda da pahahdrr. 
Aslmda, bir tehdit tespit edildiginde tam kapsamh bir kap§ tep­
kisinin tetiklenmesi olduk\a zayrf bir hayatta kalma stratejisidir 
ve dogal alemde boyle bir durum esasen mevcut degildir. Ka\ma 
karan sadece tehdidin alg1lanmas1 ile tetiklenmez ve pek �ok i\sel 
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ve di§sal degi§kenlere dayanan hesaplamalan ii;:erir. Yani ,  kai;:ma 
davram§lan basiti;:e uyaran odakh, stereotipik tepkiler olmak­
tan uzakhr. Ozelle§mi§ devrelerin i§.in ii;:ine dahil olmasmda rol 
oynayan mekanizmalar, evrimin sonsuzlugu ii;:inde geli§mi§tir. 
Baz1 devre bile§enleri ozel roller ii.stlenirken, bunlar beynin gene­
lindeki bin;:ok alanla da bilgi ah§veri§inde bulunurlar. Davram§­
sal karma§ikhk, davram§sal esnekligi ve hayatta kalmay1 te§vik 
etmek ii;:in sinyallerin dag1tilm1§ devreler arasmda entegrasyonu­
nu ii;:eren i;:oziimlere i§aret etmektedir. 

Daha once belirtildigi gibi, memelilerdeki kai;:ma davram­
§ma kahlan beyin devreleri hakkmda i;:ok az §ey bilinmektedir. 
Bildiklerimiz birkai;: olagan §ii.pheliye odaklanmi§hr: superior 
kollikulus, periakuaduktal gri (PAG) , hipotalamus ve amigdala. 
Bilginin neden bu kadar s1mrh oldugunu anlamak ii;:in, mevcut 
deney diizeneklerinin dogasmda var olan smirhhklan goz oniin­
de bulundurmam1z gerekir. Tipik bir kemirgen deneyi kiii;:uk bir 
kafesin ii;:inde geri;:ekle§ir. Kafesin ii;:inde, hayvan ayagma verilen 
elektrik §Oku, l§lk ya da ses gibi uyaranlara kontrollii bir §ekilde 
maruz kahr. Hayvanm aynca basacak pedallan ve A yiyecegini B 
yiyecegine tercih etmek gibi verecegi basit kararlar olacaktir. Eger 
beyin kay1tlamalan yap1hyorsa, elektrotlardan toplanan sinyalle­
rinin veri analizi ii;:in bir bilgisayara iletilebilmesi amac1yla hay­
van sabitlenir. Emin olmak ii;:in, T veya radyal §ekilli labirentler 
de dahil olmak iizere daha biiyii.k diizeneklerde kay1t almmadan 
davram§ deneyleri yap1hr. Ancak bu durumlarda bile onemli ki­
s1tlamalar soz konusudur. Degerli ama biraz ac1mas1z bir arai;: 
olan lezyon olu§turma yontemi, ara§hrmacilarm temel dayanag1 
olmu§tur. Fakat sinirbilim i;:ok hizh degi§iyor. Daha biiyiik or­
tamlar daha s1k kullamlmakta,  bir yere bagh olmayan hayvan­
larla yap1lan deneyler daha yaygm hale gelmektedir. Aynca ge­
netik ve kimyasal manipiilasyonlar; ara�hrmac1larm bazolateral 
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amigdalanm baz1 kimyasal ozelliklere sahip hiicre gruplan gibi 
belirli beyin bolgelerindeki alt hiicre s1mflarma odaklanmalanna 
olanak tammaktadir. Onumuzde heyecan verici gilnler var. 

Bu bolilmiln genel amac1, korkunun sonmesi gibi goril­
nii§te basit bir davram§m beyinde nas1l ger�ekle§tirildigini gos­
termektir. Basit olmaktan uzak olan sonme, dag1tik beyin devre­
leri tarafmdan desteklenen karma§ik bir ogrenme silrecidir. Her 
ne kadar derinlere inemesek de yalmzca birka� beyin bolgesinin 
e§zamanh katkilarma deginerek, davram§m karma§ikhgmm 
hakkm1 verebilecegimizi umuyoruz . Dahas1, beyin bolgelerin 
birbirine bag1mhhg1, beyin tarafmdan bir �ozilmiln ortakla§a 
in§a edilmesi surecine yol a�ar, ki bu sure� bir�ok yazann farkh 
materyallere katk1da bulundugu bir �ozumdur. 
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12 

HER �EY KARMA�IK, 
DOLANIK AGLARLA iLGiLi 

Organlarm en  gizemlisi olan beyin hakkmdaki kisa ara§hrmam1-
zm sonuna geldik. Bu kitapta, zihinsel surei;:lerin gri ve beyaz mad­
de bile§enlerini ii;:eren karma§Ik etkile§imlerden nastl olu§tugunu 
gostermeye i;:ah§hk. Umanm, beynin zihnin ortaya i;:1kmasma 
nas1l katkida bulundugunun karma§ikhgmm bir kism1m takdir 
etmeyi ogrenmi§izdir. Bu son bolumde, daha once kar§Ila§tig1m1z 
baz1 buyiik soru ve sorunlara ve gelecekte zihin ve beyin anlay1§1-
m1z1 ilerletmek ii;:in onemli olacak baz1 temalara geri donuyoruz. 

BEYiN EVRiMi NE ANLAMA GELiYOR? 

Genetiki;:i Theodosius Dobzhansky, biyolojide evrimin I§Igm­
da olmad1g1 surece hii;:bir §eyin anlamh olmad1gm1 belirtmi§tir. 
Aym §ey biyolojik bir bilim olan norobilim ii;:in de gei;:erlidir. An­
cak evrim bir muamma olu§turmaktadir. Omurgahlar 500 mil­
yon y1ldan fazla bir suredir evrim gei;:iriyor. Bir telensefalon, bir 
orta beyin ve bir arka beyin, sinir sistemlerinin genel planmm 
bir pari;:as1dir. Amigdala ve striatum gibi yap1lar somon, karga ve 
babun gibi i;:ok i;:e§itli hayvanlarda bulunur. DolaylSlyla beynin 
pek i;:ok bolumu "korunmu§tur. " Arna o zaman yeni olan nedir? 
Sonui;:ta yeni bir §ey olmali. 

* <;:eviri: Mahir Ye�ildal. 
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9. Boliimde, homolojinin ortak atalarm bir sonucu olarak 
payla§Ilan ozellikler arasmdaki ili§kileri nas1l ifade ettigini goz­
den ge\irdik. Bitkilerin yapraklan buna iyi bir ornektir. 1 Silrahi 
bitkisinin, sinekkapanmm, c;uha c;i\eginin ve kaktusiln yaprak­
lan birbirine hi\ benzemez ve aslmda farkh i§levlere sahiptir. 
Siirahi bitkisinde yapraklar bocekleri yakalamak ic;in silrahiye 
donil§iir; Venus sinekkapamnda yapraklar bocekleri yakalamak 
ic;in \eneye donil§iir; Ataturk c;ic;eginin parlak kirm1z1 yaprak­
lan c;ic;ek yapraklanna benzer ve bocekleri ve tozlay1cilan c;eker; 
kaktiis bitkisinin yapraklan su kaybm1 azaltan ve bitkileri ot­
\Ullardan koruyabilen dikenlere donil§mii§tilr. Hic;biri birbirine 
benzemez; ancak d6rdil de homologdur \ilnku ortak bir atadan 
tilremi§lerdir. 

Bir yap1 evrim sirasmda yeni i§levler edinirken, atalan 
daha temel bir §eye kadar izlenebilir.2 Kemirgenlerin, maymun­
larm ve insanlarm hipokampilsiinil ele alahm. Bu bolgenin uc; 
tilrde de homolog oldugunu, yani korunmu§ bir yap1 oldugunu 
gosteren c;ok say1da kamt vardir. Ancak bu turlerde aym i§lev(ler )i 
mi yerine getiriyor, yoksa ornegin insanlarda niteliksel olarak fark­
h i§lev(ler)i mi yerine getiriyor? Birc;ok sinirbilimciye gore bu so­
rular kulaga mantiks1z geliyor. Ancak bu olas1hk, on ayaklann 
ku§larda kaplumbagalara kiyasla niteliksel olarak farkh bir §ey 
yaptigm1 soylemekten daha radikal olmak zorunda degildir. Eger 
ortak atalar yeni i§levleri engelleseydi, hi\bir tilr asla U\amazd1! 

Silregelen tartI§ma, ozellikle duygu ve motivasyon soz 
konusu oldugunda daha da onem kazanmaktadir; c;unku ara§­
tirmacilar bu zihinsel olgulan incelerken "eski" yapilara ba§­
vurmaktadir. On beyin tabanmdaki amigdala ve orta beyindeki 
periakuadutal gri (PAG) gibi bolgeler duygu durumunda, yine 
on beyin tabanmdaki accumbens (striatumun bir par\as1) ve 
orta beyindeki ventral tegmental alan ise motivasyon durumun-
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da devreye girmektedir. Bu bolgeler omurgas1zlar arasmda de­
rinlemesine korundugu ii;:in benzer §ekilde i§lev goriirler ya da 
mantik boyle i§ler. Bu bolgeleri evrimsel olarak birbirlerine yakm 
olan kemirgenler, maymunlar ve insanlarda irtibath oldugunu 
degerlendirirsek, benzer §ekilde i;:ah§malan beklenir. Ancak ke­
mirgenler ve primatlar 70 milyon y1ldan daha uzun bir sure once 
ayn§ml§tlr. Niteliksel farkhhklarm ortaya pkmad1gm1 m1 varsa­
yacag1z? Bu soru olduki;:a mantiks1z goriinmektedir. (9. BOliimde 
s1i;:anlarm, maymunlarm ve insanlann amigdalalarmdaki baz1 
yap1sal farkhhklan kisaca gozden gei;:irmi§tik) .  

Bu  kitapta ortaya konan argiiman, evrimi daha biiyiik 
oli;:ekli baglanti sistemlerinin yeniden duzenlenmesi apsmdan kav­
ramsalla§tlrmam1z gerektigidir. Kemirgenlere k1yasla primatlar­
da alt korteksin iizerinde daha fazla korteks oturmas1 yerine -ki 
bu muhtemelen "rasyonel" korteksin beynin "ilkel" k1Slmlanm 
kontrol etmesine olanak tamr- daha fazla zihinselligi destekleyen 
daha i;:e§itli etkile§im yollan miimkiindiir. 

Beyin fosille§mez; maalesef zamanla pari;:alamr ve hii;:bir 
iz bITakmaz. DolaylSlyla ortak bir atanm beyninin tam olarak 
neye benzedigini bilmenin bir yolu yok. Fosil kalmtilan olmad1-
gmdan, bilim insanlan kemirgenler, primatlar ve insanlann or­
tak atasmm beynini §U anki fare beyni gibi bir §ey olarak dii§iin­
me egilimindedir, i;:iinkii bu hayvan "ilkel" olandIT. Ancak bugiin 
kar§Ila§ilan bir fare, soz konusu atadan evrimle§mek ii;:in 75 mil­
yon yil gei;:irmi§tir, §U anda ya§ad1g1 belirli ni§lere uzmanla§mak 
ii;:in yeterli zamana sahiptir. 

Evrim, neyin yeni oldugu kadar neyin korunduguyla da 
ilgilidir. 185o'lerin sonlarmda Charles Darwin ve Alfred Russel 
Wallace'm bag1ms1z i;:ah§malanyla bilim donii§iime ugrad1gm­
dan beri, biyologlar "benzersiz insan" ozelliklerini belirlemeye 
i;:ah§mI§lardIT. Bu durum, sadece insana ozgii oldugu varsayilan 
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beyin bolgelerinden hiicre tiplerine kadar tiiriiniin tek ornegi 
olan sinir sistemi ozelliklerini belirleme konusunda neredeyse 
bir saplantiya yol a�mt§br. Ozellikle korteks �ok dikkat �ekmi§­
tir. Memelilerin palliumlan, diger omurgahlarda gozlemlenme­
yen bir ozellik olarak katmanh bir §ekilde yap1landirilm1§br. Bu 
yap1landirma tam degildir, �iinkii baz1 siiriingenlerde (kaplum­
bagalar gibi) ii� hiicre §eridinden olu§an korteks benzeri bir dor­
sal pallium bulunur. Memelilerde ise korteksin baz1 kis1mlan �ok 
daha ince katmanhdir ve alb iyi tammlanmt§ bolgeye sahiptir. 
Aslmda, alb katmanh bir korteks genellikle "neokorteks" olarak 
adlandmhr ve "neo" k1sm1 kendine ozgii ozelligini vurgular (ki­
tapta, 9. Boliimde bu tiir korteks i�in daha notr bir terminoloji 
olan "izokorteks" kullamlm1§br) .  

Devrelerin yeniden diizenlenmesi kavrammm �ok daha 
umut verici bir fikir olduguna inamyorum. Yani ,  insanlar i�in 
benzersiz olan §ey, fareler ya da ba§ka herhangi bir tiir i�in ben­
zersiz olan §eyle aymdir: Devreleri, tiiriin hayatta kalmasm1 des­
tekleyecek §ekilde birbirine baglanmt§br. Bu, baz1 daha noktasal 
farkhhklarm rol oynad1gm1 inkar etmek demek degildir. Ancak 
farkhhklar ne olursa olsun, en azmdan daha biiyiik viicut ol�iile­
rine sahip primatlar dii§iiniildiigiinde bu farkhhklar goziimiize 
batmaz; �iinkii bu farkhhklar inceliklidir. Ornegin, tum primat­
lar biiyiik ol�iide geni§lemi§ bir izokortekse sahiptir. Primatlar 
aynca, sinirbilimcilerin s1khkla "daha yiiksek bili§sel" yetenek­
lerle ili§kilendirdigi yanal bile§en de dahil olmak iizere �ok par­
�ah prefrontal kortekslere sahiptir. Daha genel olarak soylersek, 
insana ozgii kortikal alanlar i�in dogrudan kamtlar yetersizdir. 

Dobzhansky'nin biyolojiyi her zaman evrimin I§igmda ele 
alma �agnsma geri donelim. Biyologlar buna §iddetle kablacak­
br. Ancak evrim o kadar devasa derecede karma§tkbr ki, bu one­
ri samld1g1 kadar yard1mc1 olmaz. P;ratikte. gozlemledigimiz §ey, 
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beyin evrimini inceleme konusunda uzman olmayan sinirbilim­
cilerin, evrimi nasil uygulad1klan ve dti§iindukleri konusunda 
dupeduz naif olmasalar da zaman zaman nazik davrand1klandir. 
Boyle yaparak, ai;1klamalanm1z madan hikayelere donii§me riski­
ni ta§iyor.3 

DAVRANl§I 4 0 x 4 0 x 4 0  SANTiMETRELiK 

BiR KUTUNU N i<;iNE SIGDIRMAK 

Sinirbilimdeki temel soru, davram§m fiziksel temelini anlamak­
hr. Peki laboratuvarda ne tur davram§lar incelenebilir? Fareler 
ve s1i;anlar, gorevleri yerine getirmeleri ii;in odalara ve labirent­
lere yerle§tirilebilir. Daha sonra olu§turulan lezyonlarm davram§ 
uzerindeki etkileri incelenebilir. Eger aynca hucre kay1tlan da 
yap1hrsa, deneysel klSltlamalar daha da agirdir. Sadece birkai; y1l 
oncesine kadar bu deneylerde, beyni sinyal amplifikatorlerine ve 
diger elektronik cihazlara baglamak ii;in olduki;a fazla miktarda 
kablolama gerektiriyordu. Primatlar uzerinde yap1lan deneyler, 
hayvanm vticudunu ve ba§mI yerinde tutan bir "maymun san­
dalyesi" ii;inde geri;ekle§tirilir. Elbette insanlar, organik olmayan 
manyetik rezonans goruntuleme (MRI) tuplerinin ii;inde incele­
nir. Bu yuzden, mevcut teknoloji ile dogal davram§lan incelemek 
mumkfrn olmamI§hf. 

4ox4ox40 santimetrelik bir kutunun ii;ine s1gabilen bir 
davram§ turu klasik ko§ullanmadir. Geri;ekten de yirminci yuzy1-
lm ba§larmdan bu yana klasik ko§ullanma psikologlar tarafmdan 
kapsamh bir §ekilde incelenmi§tir ve korkunun biyolojik meka­
nizmalanyla ilgilenenler ii;in bu paradigma bulunmaz bir nimet 
olmu§tur. Bu paradigma, surece bir pencere ai;arken deneysel bi­
limde eglenceli bir husus olan i;ah§ma degi§kenleri uzerinde dik-
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katli bir kontrole izin verir. Sonu<;ta, paradigma sayesinde, "kor­
kunun sinirbilimi" en aktif ara§hrma alanlarmdan biri olmu§tur. 
Ancak bu goreve odaklanma §ekli bir tiir dar gorii§liiliige yol a<;­
IDI§tlr. 4 Bu alanda onde gelen ara§hrmac1lardan Dennis Pare ve 
Gregory Quirk'in belirttigi gibi: 

Bir si�ana, tek bir refieksif davram§sal tepkiye izin veren bir 
test kutusunda yalmzca bir tehdit edici uyaran sunulduqunda, 
deneysel durumun tam olarak izin verdiqi -§eyi bulmak kapnil­
mazd1r: CS [ko§ullu uyaran] ile s1k1 bir §ekilde baqlanttlt goru­
nen ve ko§ullu davrant§t zorunlu olarak ortaya pkaran noronal 
tepkiler. (Pare ve Quirk 2017 ,  6) 

Yani, bu yakla§Imm ba§ans1 dar gorii§liiliige yol a<;mI§hr. 
Kii<;iik, kapah bir odaya yerle§tirilen hayvan tek bir tep­

kiyle sm1rlandmlm1§hr: Hayvan CS 'yi tespit ettiginde, tiim a<;1k 
davram§lanm durdurur ve oldugu yerde donakahr. Ka<;mak i<;in 
bir k6§eye atlamak gibi diger se<;enekleri dii§iinemez; etrafta ba§­
ka bir hayvan olmad1g1 i<;in tehdit kaynagma saldirmaya da <;ah­
§amaz; <;iinkii §Ok, bir anda ortaya pkar! $imdi, ara§hrmanlar, 
farenin beynini bu ko§ullar altmda incelediginde, yakm bir ili§ki 
kurar. Ancak Pare ve Quirk'in de uyard1g1 gibi, beyin ve davram§ 
arasmdaki bu s1ki baglanh daha genel ko§ullar altmda ge<;erli ol­
mayacak kadar belirgin olabilir. 

Sinirbilim son zamanlarda metodolojik bir ronesans ya­
§amaktadir. Kimya ve genetik alanmdaki ilerlemeler artik on yil 
once bilim kurgu gibi gelebilecek §ekilde bolgeleri ve devreleri he­
deflemede hassasiyet saghyor. Ancak alanm temel dayanag1 olan 
paradigmalan kullanmaya devam edersek, kendimizi bilimsel 
bir <;1kmaz sokaga sokmu§ olacag1z .5 Kutunun d1§ma <;1k1p dii­
§iinmenin zamam geldi. 
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BiR DU�UNCE DENEYi 

Gelecekte bir \ita ve ceylanm kovalamaca sirasmdaki davram§la­
nm, tum kas ve iskelet hareketleri de dahil olmak iizere en ince ay­
rmtisma kadar kaydetmeyi saglayan bir cihaz dii§iinmeye \ah§m. 
Aym zamanda, <;itanm kovalamacay1 ba§latmasmdan dramatik 
bir §ekilde sonu<;lanmasma kadar tum kovalamaca boyunca iki 
hayvanm sinir sistemindeki milyarlarca noronu kaydedebildigi­
mizi hayal edin; ne ke§federdik? Bu ke§if ders kitaplanm1zm ne 
kadannm degi§tirilmesini gerektirirdi? 

Boyle bir durumda radikal bir yeniden dii§iinme gereke­
bilir ve pek \Ok §eyin yeniden yazilmas1 gerekebilir. Alternatif 
olarak, bugiine kadar kullamlan deneysel paradigmalann <;ogu, 
beynin genel ortamlardaki i§leyi§ini yans1tan kritik mekanizma­
lan izole etmede olduk\a etkilidir. Bu dogru, \iinkii yeni cihazlar 
ve tekniklerle yeni bulgular elde edilecektir, ancak bunlar mevcut 
bilgi iizerine dogal bir §ekilde in§a edilerek mevcut sinirbilimi ge­
ni§letecektir. Ancak ilk senaryo bo§ bir spekiilasyon degildir. 

Omegin, sozde naturalist deneysel paradigmalar, amigda­
la i§levinin farkh bir resmini \izmeye ba§lam1§br. Bir \ah§mada, 
uzun bir muhafazanm bir ucuna bir SI\an ve SI\an ile potansiyel 
bir avo olan "Robogator" ad1 verilen motorlu bir Lego cihazm 
arasma bir par\a yiyecek yerle§tirilmi§tir (�ekil 12.1) (Amir ve 
ark. 2019) . St\anm yiyecek topag1m ba§anh bir §ekilde elde et­
mesi i\in, Robogator tarafmdan yakalanmadan once yiyecegi geri 
almas1 gerekir (endi§elenmeyin, pratikte SI\anm yakalanmas1 
ger\ekle§mez) .  Bu deneyden elde edilen bulgular, amigdala tepki­
lerinin korku benzeri veya diger ilgili savunma durumlanm yan­
s1tt1gm1 soyleyen standart "tehdit kodlama modeli" ile tutars1zdi . 
Yiyecek arama s1rasmda, SI\anlar yiyecege yakla§irken, noronlar 
ate§leme h1zlanm dii§iirdii ve Robogatorun yakmmdayken aktif 
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degildi ve neredeyse sessizdi. Goriildugu gibi, s1�anm tepkileri 
kendi ba§ma bir tehdidi yans1tmamaktad1r. 

�ekil 12.1 Son i;ali§malarda daha dogal deneysel paradigmalar kullamlmaya 

ba§lanmi§br. Burada, bir s1i;an bir pari;a yiyecek alabiliyor ancak "Robogator" 

tarafmdan kovalanmadan once onu yakalamas1 gerekiyor. 

Bir ba§ka �ah§mada, fareler farkh ko§ullara maruz bITabl­
m1§ ve amigdaladaki noronlardan birden fazla gun boyunca ka­
y1t yap1lm1§tir ( Grundemann ve ark. 2019) . Fareler ku�uk bir a�1k 
alana maruz birakild1 ve alam ke§fetmekte ozgiir birakild1. Bu 
hayvanlar apk alanda bulunmaktan ho§lanmazlar, bu nedenle 
i�ine konulduklan kutunun k6§e kISimlannda uzun sure kald1-
lar. Ancak aym zamanda a�1k alana �1kma cesareti gosterdiler ve 
kutunun merkezinde belli bir s1khkta dola§tilar. Ara§tirmac1lar 
bu deneyde aktifle§en iki grup hucre ke§fetti: ilk gruptaki noron­
lar fare k6§elerde daha savunmac1 oldugunda devreye girerken 
("ko§e" hiicreleri bu konumlarda gu�lu bir §ekilde ate§lendi) ,  di­
ger gruptakiler ise ("merkez" hucreleri) fare alanm merkezini zi­
yaret esnasmda bir ke§if modundayken ate§lendi . Ara§tirmac1lar 
aym hiicrelerden "korku ko§ullandirma" ve "sonumlenme" gibi 
daha standart paradigmalar sirasmda da kay1t yapt1 . Daha son­
ra amigdala noronlarmm ate§lenmesinin "genel kayg1y1" izledigi 
fikrini test ettiler. 6rnegin, hayvan apk alan ko§ulunda alanm 
merkezine girdiginde ve deneyin ko�ullandirma bolumiinde kul-
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lamlan CS tonunu duyduklannda tepkilerini artirmalan gerekir. 
$a§1rt1Cl bir §ekilde, hiicreler bu §ekilde tepki vermemi§tir. Bu­
nun yerine, noronal ate§leme, hayvamn ke§if durumundaki an be 
an degi§iklikleri yans1tm1§hr; ornegin, hayvamn ke§iften (yani, 
apk alanda gezinme) ke§if d1§1 davram§lara (yani, donma ba§lar­
ken) ge,;:tigi zaman penceresi sirasmda oldugu gibi. 

Yukandaki iki ornek, beyin hakkmda ke§fedilecek ve ye­
niden gozden gei;:irilecek i;:ok §ey olduguna dair ki§kirhc1 ipui;:lan 
veriyor. Bunu soylemek ii;:in heniiz i;:ok erken, ancak sinirbilimin 
tamk oldugu teknolojik ilerlemeler goz onune almd1gmda, her 
yerde destekleyici yeni bulgular ortaya pkiyor. Ornegin, Karl De­
isseroth ve meslekta§lan tarafmdan yap1lan bir i;:ah§mada, 34 be­
yin bolgesinde (kortikal ve subkortikal) yakla§1k 24.000 noronun 
aktivitesi kaydedildi. 6 implante elektrotlarla elektriksel aktivite­
nin oli;:ulmesi tipik olarak bir seferde birkai;: hucreyi veya son tek­
noloji elektrot izgaralan kullamlarak belki yakla§ik 100 hucreyi 
oli;:erken, i;:ah§mada bunun yerine kalsiyum floresamm kaydeden 
yeni tekniklerden yararlandi. Hucreler faaliyetlerini degi§tirdi­
ginde, ani deprjlar da dahil olmak uzere, kalsiyuma bagh meka­
nizmalar onemlidir. Genetik mudahaleyle tasarlanm1§ farelerde, 
noronlar kalsiyum konsantrasyonlanna bagh olarak kelimenin 
tam anlam1yla parlar. Ozel mikroskoplar kullanarak gri mad­
denin kui;:uk pari;:alan boyunca noronal sinyallerin izini surmek 
mumkundur. <;ah§mada, fareler bir "git" uyaranmm kokusunu 
ald1klarmda, bir yalama tepkisi geli§tirirse odul olarak su veril­
di . Ara§tirmac1lar fareleri su kis1tlamas1 altmda tuttuklan ii;:in, 
hayvanlar bu bas it gorevi yerine getirme konusunda olduki;:a mo­
tive olmu§lardir. Suyu ongoren duyusal uyaranlar ("git" kokusu) 
susaml§ hayvanlarm beyninde h1zla yayilan bir aktiviteyi ortaya 
pkardi. Aktivite dalgas1 koku alma bolgelerinden ba§lad1 ve yak­
la§ik 300 milisaniye ii;:inde kay1t yaphklan 34 bolgenin her birin-
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deki noronlara yay1ld1! "Git" uyaram tarafmdan tetiklenen bu 
tUr bir bilgi yay1hm1, serbesb;:e su tii.ketmesine izin verilen hay­
vanlarda tespit edilmedi. Dolay1s1yla, suyu ongoren ilk uyaran, 
yalmzca hayvan susam1§ durumda oldugunda beyin boyunca bir 
ate§leme kademesini ba§latmaktadir. 

<;:1gir a�an bir ba§ka �ali§mada ara§hrmacdar, kalsiyum 
gorii.ntii.leme yontemini kullanarak yii.z hareketleri en ince ay­
rmhsma kadar filme ahmrken, farenin gorsel korteksindeki 
10.ooo'den fazla norondan kay1t yaphlar (Stringeret al . 2019) . 
Kortikal noronlardaki bilginin, diger ara§hrmalardan ortaya �1-
kan kamtlarla uyumlu olarak, bir dii.zineden fazla motor bilgi 
ozelligini (b1y1klar ve diger yii.z ozellikleri dahil olmak ii.zere yii.z 
hareketleriyle ilgili) yans1tt1gm1 buldular. Bu sonu�lar dikkat �e­
kicidir �ii.nkii. geleneksel dii.§ii.nceye gore, motor ve gorsel sinyal­
ler ancak daha sonra ii.st dii.zey kortikal alanlarda birle§tirilir ve 
kesinlikle birincil gorsel kortekste birle§tirilmez. Ancak sii.rpriz­
ler bununla s1mrh kalmadi. Ara§hrmac1lar kortikal ve subkorti­
kal alanlar da dahil olmak ii.zere on beynin diger k1s1mlarmdaki 
sinyalleri de kaydettiler. �a§irtic1 bir §ekilde, hayvanm davram­
§iyla ilgili bilgiler (en azmdan farenin yii.zii.nde gorii.lebilen mo­
tor eylemlerle aktanld1g1 §ekliyle) neredeyse kay1t yaptiklan her 
yerde gozlemlendi. Ara§hrmacdar, duyusal ve motor bilgilerin 
bu §ekilde beynin her yerinde bulunmasmm faydalanm dii.§ii.­
nii.rken, etkili bir §ekilde davranmanm duyusal veriler, devam 
eden motor eylemler ve i� durum degi§kenlerinin kombinasyo­
nuna bagh oldugunu ileri sii.rdii.ler. Gorii.nii.§e gore bu aktiviteler 
birincil duyusal korteks gibi uzun sii.redir kan§hnlmad1gma ina­
mlan bolii.mleri de dahil olmak ii.zere beynin hemen hemen her 
yerinde ger�ekle§iyor. 

Yukandaki ornekler, onii.mii.zdeki on y1llarda sinirbilimde 
�ok §eyin degi§ecegine i§aret ediyor. ·Yfrie de bu sonu�lar olduk�a 
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kmth deneysel zihinsel ortamlardan gelmektedir. Amigdala \a­
h§masmda 40 x 40 x 40 santimetrelik plastik bir kutu kullamld1; 
susuzluk \ah§masmda fareler ba§lan sabitlenmi§ §ekilde ince­
lendi ve yilz hareketleri \ah§masmda farelerin "ko§masma" izin 
veren bir "havada yilzen top" kullamldi. Gelecekte neler ke§f ede­
cegimizi hayal edin! 

TEKRAR, BU NE KADAR KARMA� IK? 

Kitap boyunca, beyin hakkmda buyilk 61\ekli dag1tilm1§ ve do­
lamk devreler a\Ismdan ak1l yuriltmeyi te§vik eden bir sistem 
goril§ilnil tammlad1k. Ancak bu duru§U benimsedigimizde, 
olduk\a erken bir zamanda "i§lerin karma§Ik oldugu" a\Ik\a 
ortaya \Ikiyor. Ger\ekten de i§leri bu kadar kan§tirmam1z gere­
kip gerekmedigi sorulabilir. Once daha basit yakla§1mlan ve te­
mel a\Iklamalan denememiz gerekmez mi? Ne de olsa bilimde 
onemli bir ilke, genellikle Francisken bir rahip olan Ockhamh 
William'm " pluralitas non est ponenda sine necessitate" sozilne atifla 
Occam'm usturas1 olarak adlandmlan §eye gonderme yapilarak 
tarh§Ilan tutumluluktur: '\:ogulluk gereklilik olmadan ortaya ahl­
mamahdir. " Ba§ka bir deyi§le, i§i basit tutun ya da Einstein'm s1k 
s1k almhlad1g1 gibi, "Her §ey milmkiln oldugunca basit yap1lma­
h, ama daha basit olmamah. "  

Bu fikir elbette manhkhdir. Belirli bir dizi olguyu apkla­
maya \ah§an bir T teorisi dil§ilniln. �imdi T 'ye bir istisna ta­
mmland1gm1 varsayahm: Ornegin, T ile tutars1z olan yeni bir de­
neysel gozlem olsun. T'nin savunuculan i\in iyi olmasa da T 'yi 
istisnay1 ele alabilecek §ekilde geni§letmek ve boylece teorinin 
yanh§lanmasm1 onlemek milmkilnse, bu bulgu teorinin olilm 
\am olmak zorunda degildir. T zamanla daha fazla \6ktilk\e, 
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ek gozlemleri a\1klamak i\in bir dizi, muhtemelen "ad hoc" (i;:n: 
"amaca ozel , niyete mahsus" anlamma gelen Latince bir ibare­
dir. Genelde bir soruna yonelik, ge\ici bir \OZiimii anlatmak ii;:in 
kullamhr. Bazen iistti.nkoril iiretilen \6ziimleri vurgulamak ii;:in 
kullamhr) ilavelerle kademeli olarak geni§letilebilir. Bu apk\a is­
tenmeyen bir durumdur. Bir noktada, soz konusu teori o kadar 
§i§er ki, daha basit a\1klamalar ba§langi\taki teoriyle kiyasland1-
gmda buyuk 61\ilde terdh edilir. 

Ancak "tutumluluk" genel bir yakla§Im olarak son derece 
makul olsa da, neyin "tutumlu" sayilacag1 tam olarak net degildir. 
i§in piif noktas1 da burada ortaya \Ikiyor. Fizikten bir ornek ve­
relim: 1978 y1lmda Amerikah astronom Vera Rubin, galaksilerin 
di§ eteklerindeki yild1zlarm, yer\ekimi teorimizin ongorduguyle 
\eli§ecek §ekilde i;:ok h1zh dondugunii fark etti .7 Sanki evrende 
gozlemlenen kutle galaksileri kontrol altmda tutmaya yetmiyor­
du. Bu bulgu daha sonra hesaplanmam1§ kutle kaynaklan ii;:in 
yogun bir ara§hrmay1 tetikledi. Bu kaynak notron yild1zlan gibi 
diger agir nesneler olabilir mi? Bilinen her §ey topland1gmda, tu­
tars1zhk i;:ok biiyiiktu ve hala da oyle. Aslmda, oli;:ege koyabildigi­
mizden yakla§ik be§ kat daha fazla kutleye ihtiya\ vardir. 

Bunun ilzerine fiziki;:iler bu bulmacay1 ai;:iklamak ii;:in, 
daha once bilinmeyen ve muhtemelen henilz ke§fedilmemi§ 
atom alb par\ac1klardan olu§an bir madde olan "karanhk mad­
de" kavram1m ortaya attilar. Bu madde evrenin kutlesinin yilzde 
85 'ini olu§turmaktadir. Sorunu \6zmek i\in fizik\ilerin standart 
kiitle \ekim teorisini (buna G diyelim) degi§tirmeden birakhkla­
nm, ancak tamamen yeni bir madde tiiril (buna m diyelim) var­
saymak zorunda kald1klanm goruyoruz .  Bu kii\iik bir degi§iklik 
degil! 1983 yilmda israilli fizik\i Mordehai Milgrom, G'de nis­
peten kui;:uk bir degi§iklik yaparak alternatif bir i;:ozum onerdi. 
Onun "degi§tirilmi§ yer\ekimi" teorisitide1 bu kuvvet a§ag1daki 
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durumlar di§mda her zamanki gibi <;:ah§ir tum galaktik sistemler 
gibi buylik sistemlerdir. Aynntilara girmeden, bu degi§iklik esa­
sen standart kutle<;:ekim teorisine ao ad1 verilen yeni bir sabitin 
eklenmesini i<;:eriyordu. 8 

Yani eski dostumuz olan G i§e yaram1yor. Potansiyel <;:o­
zumler olarak ya {G + m) ya da {G + •01

'i dU.§iinebiliriz .  Fizik<;:iler 
ikinci \'.Oziime kar§l nazik davranmaml§ ve bunu olduk<;:a ge<;:ici 
olarak degerlendirmi§lerdir. Buna kaq1hk, birincisini benimse­
mi§ler ve teraziyi dogru yone <;:evirebilecek yeni madde turleri 
bulmak i<;:in muazzam <;:abalar harcami§lardir. �u anda gizem 
ha.la <;:ozulememi§tir ve sorunu <;:ozme umuduyla daha buyuk ve 
daha sofistike ara<;:lar geli§tirilmeye devam edilmektedir. Bu kisa 
fizik gezintisinin amac1 anla§mazhgm ayrmhlanna girmek degil, 
tutumlulugun soylemekten daha kolay oldugunu gostermektir. 
Teorik a<;:1dan neyin tutumlu sayilacag1 buyuk ol<;:iide bir bilim 
insam toplulugunun entelektuel zihniyetine baghdir. Aynca bu 
ki§iler ne kadar insan olsalar da, aym fikirde degillerdir. 

Tutumlulukla ilgili bir ba§ka ornek de viicudu hayatta 
tutan otonom beyin i§levleriyle ilgilidir. Otonom i§levler g1da 
ve s1v1 ahm1m, solunumu, kalp aktivitesi gibi i§levleri duzenler. 
Bu sistemin anatomik olarak birbiriyle baglanhh olmas1, belirli 
i§levlerin nas1l yerine getirildiginin de§ifre edilmesinde buylik 
zorluklara yol a<;:ml§hr. Bu kitapta one siirulen bir olas1hk, <;:oklu 
bolge etkile§imlerinin otonomik siire<;:lerin nas1l i§ledigini toplu 
olarak belirledigidir. Ancak alternatif bir pozisyon dU.§iinun. Et­
kili bir makalede Clifford Saper, "bir sistemin ag ozellikleri , kar­
ma§Ik tepkiler i<;:in uygun bir apklama sunsa da bize ger<;:ekte bu 
aglarm nas1l <;:ali§hklan hakkmda <;:ok az §ey soyler ve ag kavram1 
daha tutumlu apklamalar i<;:in ara§hrmalan engelleme egilimin­
dedir" demi§tir (Saper 2002,460) . Ona gore, "merkezi otonomik 
kontrol sisteminin birbiriyle son derece baglanhh dogas1, uzun 
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y1llar boyunca belirli noron gruplarma belirli otonomik modelle­
rin sorumlulugunu atamak i�in bir engel te§kil etmi§tir" .  

Karma§Ik sistemler a�1smdan dii§ilnmenin, \Ogu biyo­
log i�in tamamen dogal olmad1gm1 soylemek zor degil . Hatta 
bir\ogu sanki bu yakla§Im i§leri "a§m karma§ikla§tmyormu§" 
gibi, onemsiz olmayan bir §iipheyle bakiyor. Ne de olsa egi­
timleri ba§ka becerileri vurgulamaktadir. Ne yaz1k ki, kontrol 
edilmedigi takdirde, basit apklamalara yonelme durtiisii, ara§­
hrmaolarm biyolojik fenomenler hakkmda \arp1k gorii§ler 
benimsemesine yol a�abilir; tipki bir "§izofreni geninin" bu 
y1kic1 durumu apklad1gm1 veya "sosyal bili§ beyin bolgesinin" 
insanlarm ve muhtemelen diger primatlarm diger hayvanlarda 
gorulmeyen davram§sal yeteneklere sahip olmasm1 saglad1gm1 
one siirerken oldugu gibi. Neyse ki, sinirbilim giderek daha et­
kile§imci bir beyin gorii§iinii yans1tacak §ekilde degi§mektedir. 
Bolgelerin nasil �ah§bgm1 inceleyen onceki hedeften yola pkan 
mevcut ara§hrmalar, noral devrelerin nasil \ah§hgm1 de§ifre 
etme zorlugunu merkeze ahyor. 

Her bilimsel giri§imin onemli bir yonii kavramsaldir. Bi­
lim insanlan, en iyi dergilerdeki makaleleri kabul ya da redde­
derek, belirli ara§brma projelerine fon saglayarak, konferanslar 
i�in konu se�erek vb. �ah§ilmas1 gereken onemli konulara karar 
verirler. Bu yargilarm �ogu, bilim insanlan tarafmdan toplanan 
verilere i�kin olmad1klan i�in ozneldir. Doga olaylarmm nasil in­
celendigi, ara§brmacilarm kabul gormii§ yakla§Im ve yontemle­
rine dayanmaktadir. Buna gore, karma§Ik sistemleri benimseme 
ya da uzak tutma pozisyonu kolektifbir baki§ aps1dir. Baz1larma 
gore ag tabanh a�1klamalar �ok hantaldir ve basitlikten yoksun­
dur. Bunun tam tersi olarak, agirhkh olarak lokalize devrelere 
odaklanan a�1klamalar a§m basit indirgemecilik veya tamamen 
naif olarak goriilebilir. 

. ' · ·  
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Nihayetinde bilim veriler tarafmdan yonlendirilir ve mev­
cut kamtlar benimsenen yakla§imlar uzerinde bask1 olu§turur. 
insan genomunun haritalanmas1 ba§lang1c;:ta 3 milyar dolar ve 
on y1l surmii§ken, gen haritalamas1 arhk rutin olarak bin dolann 
altmda bir maliyetle iki gunden daha kisa bir surede yap1labil­
mekte ve genetigin daha once gorulmemi§ bir §ekilde incelenme­
sine olanak saglamaktadir. Beyin soz konusu oldugunda, arhk 
binlerce noronu aym anda kaydetmek mumkun ve bu da buyilk 
noron gruplarmm daha once mumkun olmayan §ekillerde nas1l 
davram§lar urettigine dair bir pencere ac;:maktadir. (Norofizyolo­
ji hakkmda bildiklerimizin c;:ogunun tek tek noronlann veya c;:ok 
kuc;:uk hucre kumelerinin bir seferde kaydedilmesine dayand1g1-
m unutmaym) . Ornegin, c;:1gir ac;:an bir c;:ah§mada, ara§tirmac1lar 
kuc;:uk bir zebra bahgmm tum beynindeki tekil noronlan kaydet­
tiler.9 Amac;:lan canlmm noronlarmm c;:ogunu degil tamam1m 
kaydetmekti! Belki de c;:ok uzak olmayan bir gelecekte bir gun, 
aym §ey daha buyuk hayvanlar ic;:in de mumkun olacaktir. 

KARMA�IK S i STEMLERDE NEDENS ELLiK 

TAMAMEN FARKLI BiR � EYDiR 

Nedensellik sorunuyla yuzle§irken ortaya pkan zorluk ba§ka hic;:­
bir yerde karma§Ik sistemleri benimserken oldugu kadar buyuk 
degildir. "Neyin neye sebep oldugu" bilimde merkezi bir sorun­
dur ve bilimsel giri§imin tam merkezinde yer ahr. 

Sinirbilimin misyonlarmdan biri , beynin farkh bolgele­
rindeki sinyallerin dogasm1 ve nihayetinde bunlara neyin neden 
oldugunu ortaya c;:1karmakhr. Yaygm olan bir akil yuriitme tiiru, 
benim bilardo topu nedensellik modeli olarak adlandird1g1m §ey­
dir (Pessoa 2017a, 2018a) . Bu Newtoncu §emada, bir topa uygu-
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lanan kuvvet, topun hedef topa c;:arpana kadar masa ilzerinde 
hareket etmesine yol ac;:ar. Bu hedef topun hareket etmesinin ne­
deni ac;:1ktir; ilk top ona c;:arpar ve ona uygulanan kuvvet sayesin­
de hareket eder. Sinir jargonuna c;:evirirsek, bunu §U §ekilde ifade 
edebiliriz: Bir beyin bolgesine d1§andan gelen bir sinyal noronlan 
uyanr, bu noronlar da onlan birbirine baglayan anatomik yollar 
arac1hg1yla ikinci bir beyin bolgesindeki noronlan uyanr ya da 
inhibe eder. Ancak bilim tarihinde c;:ok verimli olmu§ olan bu du­
§U.nce tarz1, beyin gibi karma§Ik sistemler dil§U.nilldugunde c;:ok 
fakir kalmaktadir. 

Beynin standart Newtoncu nedensellik ic;:in acil sorun te§­
kil eden iki ozelligini vurgulayabiliriz. 10 Birincisi, anatomik bag­
lanhlar s1khkla c;:ift yonludilr, bu nedenle fizyolojik etkiler A'dan 
B'ye ve gerisin geri olmak ilzere her iki yone de gider. Eger bir 
unsur digerini nedensel olarak etkilerken ikincisi de aym anda 
ilkini nedensel olarak etkiliyorsa, ba§taki temel kavram c;:oker. Bu 
gibi durumlar, filozoflarm "kar§ihkh nedensellik" fikrini ortaya 
atmalanna neden olmu§tur. Ornegin, ii.st klSlmlan birbirine yas­
lanacak §ekilde A §eklinde dizilmi§ iki tahta dil§ilnun; yani her 
bir tahta digerini yukanda tutmaktadir. ikinci olarak, anatomik 
izdii.§ilmlerin yakmsamasi, birden fazla bolgenin tek bir ahc1 dii­
gumil e§Zamanh olarak etkiledigini ima eder, bu da uniter neden­
sel etkilerin atfedilmesini gilvencesiz hale getirir. 

Yukandaki iki ozellik halihazirda sorun te§kil ediyorsa, 
kapsamh kortikal-subkortikal anatomik baglanh sistemlerinden 
ve 9. Bolilmde tarh§ilan muazzam kombinatoryal anatomik bag­
lantidan ne anlamahy1z? Eger, ileri suruldugil gibi, davram§m 
beyin temeli dag1hlm1§, buyilk olc;:ekli kortikal-alt kortikal aglar 
ic;:eriyorsa, nedensellik hakkmda yeni dii§ilnme yollan gerekmek­
tedir. Sonuc;: olarak Newton nedenselligi,_ beyin gibi izole edileme­
yen sistemlerde ac;:1klama ic;:in son dere�e zay'if bir adaydir. 
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Sistemler hakkmda dii.§U.nmenin diger yollan nelerdir� 
Bireysel varhklardan (bilardo toplan gibi) uzakla§mak ic;:in, yer­
c;:ekimi alamndaki gok cisimleri:o.in hareketi gibi "c;:ok par<;:ac1kh 
sistemlerin" zamansal evrimini dii§iinebiliriz . Fizikc;:iler ve ma­
tematikc;:iler, Newton fiziginin merkezinde yer alan bu problem 
iizerinde yiizy1llardir c;:ah§maktadir. Omegin, diinya ve ·gilne§ 
gibi iki cisim ne tiir yoriingeler sergiler? Bu "sozde iki cisim prob­
lemi" 1734 yilmda Johann Bernoulli tarafmdan c;:ozillmil§tiir. Peki 
ya ii<; cisimle ilgileniyorsak, omegin denkleme Ay'1 da eklersek ne 
olur? Bu sorunun yamh, iki cismin uzun zaman once anla§1lm1§ 
olmas1 nedeniyle kolay gorilndiigiinii dii§iinen okuyucular ic;:in 
§a§irhc1 olacaktir. Aksine, bu sorun yilzy1llardir matematikc;:ile­
rin camm s1k1yor ve aslmda c;:oziilemiyor! En azmdan iki cisim 
anlammda degil, c;:iinkil bu sorun genel bir matematiksel c;:ozii­
mii kabul etmiyor. 

Peki, ne yapilabilir? Problemi analitik olarak c;:ozmek yeri­
ne, yerc;:ekimine dayah hareket yasalan kullamlabilir ve gelecek­
teki yollan belirlemek ic;:in bilgisayar simu1asyon1an kullamlabi­
lir. 11 De; gezegenin belirli bir zamandaki konumunu biliyorsak, 
tiim ara konumlan ac;:1kc;:a hesaplayan denklemleri uygulayarak 
yakm gelecekteki konumlanm belirlemeye c;:ah§abiliriz .  Oysa, 
kar§Ila§hnlabilir denklemlere sahip olmad1g1m1z beyin gibi bir 
organ soz konusu oldugunda aym §eyi yapamay1z . Ancak bu du­
rumdan faydah bir ders pkarabilir ve belirli bir zamanda beynin 
birden fazla boliimiiniin ortak durumunu dii§iinebiliriz . Beyin 
bolgelerinin aktivite seviyesi ile ozetlenebilecek bu durum za­
manla nasil degi§ir? 

Bu fikirlerden bazilanm daha fazla apklamadan once, di­
namikler ilzerine dii§iinmenin faydah olmas1 ic;:in ek bir neden 
onerecegim. Bunun ic;:in, biraz dil§linmemiz gerekiyor. 
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DUNYA SURE<;:LERDEN OLU�UR, NES NELERDEN DEGiL 

M.O. 5. yuzyilm ortalarmdan itibaren Leucippus, Demokritos ve 
Epikuros gibi Yunan dii§iinurler dogay1 bo§ uzaydaki degi§mez 
atomlardan olu§mU§ olarak dii§iinmii§lerdir. On altmc1 ve on 
yedinci yuzy1llarm bilimsel devrimi eski klasik fikirlerden uzak­
la§sa da atomculugu kutsami§hr. Yani, dunya her §eyden once 
onemli pan;:ac1klardan ya da §eylerden olu§ur. Bu nedenle bilim, 
birkai;; biyolojik ornek vermek gerekirse, organlan, hucreleri, mo­
lekulleri ve benzerlerini apklamaya i;;ah§mahdir. Bu ifade o kadar 
zarars1z ve ai;;1k gorunmektedir ki, bir geri;;eki;;ilik gibi gorunmek­
tedir. Bunun alternatifi ne olabilir? 

Belki de §a§irhc1 olmayan bir §ekilde, panta rhei ("her §ey 
akar") ya da "hit;; kimse aym nehirde iki kez yuzemez" §eklindeki 
unlu sozde ozetlenen ikinci bir gorii§ it;,:in Yunanl1lara geri done­
biliriz . Herakleitos'un one surdugu gibi:12 

Gerfeklik bir §eyler kiimesi deqil, bir siirefler biitiiniidiir. Diin­
yamn temel "maddest maddi toz deqil, UfUCU akt§kan, yani 
"ate{tir ve her §ey bunun versiyonlandir (puros tropai) . Siiref 
temeldir: nehir bir nesne deqil, siirekli bir akt§ttr; qiine§ bir §ey 
deqil, siirekli bir ate§tir. Her §ey bir siiref, faaliyet ve deqi§im me­
selesidir (pan ta rhei) . 

Yirminci yiizyilm ilk yansmda bu g6rii§, organiki;;iler olarak ad­
landirilan, dinamik ve sistem odakh bir ya§am bilimi in§a etmeye 
i;;ah§an biyologlar tarafmdan benimsenmi§tir. Genetikt;,:i Conrad 
Waddington'm ileri surdugu gibi, biyoloji nesneleri incelemez; i;;e­
§itli zaman oli;;eklerinde meydana gelen surei;;leri inceler (Dupre ve 
Nicholson 2018, 9) .  Bu gorii§e gore, §ey benzeri varhklann ille de 
d1§lanmas1 gerekmez; bunlar bir oze sah�p olacak kadar istikrarh 
ve devamh "surei;;ler" olarak kabul ediiebilir; bu durumda vann bir 
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ki§iyi, bir orgam veya bir hUcreyi diifU.niln. Ancak boyle bir silrec; 
odakh zihniyeti benimsemek -bir silrec; felsefesi- dogal olarak bilim­
sel sorulan formule etmenin ve yamtlamamn yeni yollanm ortaya 
c;rkanr. Bu bakr§ ac;1s1 kasrrgalar, akarsular ve girdaplar gibi olgu­
lara ac;rk bir §ekilde yard1mc1 olurken, biyolojik olgulan baglama 
bagh, dinamik silrec;ler ac;rsmdan tammlamayr te§vik eder. Boylece 
bu te§vik, sinirbilimdlerin alanlan ve alt alanlan tamrnlama zo­
runlulugunu ortadan kaldmr, aynca beynin birden fazla bOliimii­
nii ic;eren silrec;lerin davram§lan desteklemek ic;in zamansal olarak 
nasrl ortaya c;1ktrgm1 de§ifre etme hedefine yol ac;ar. 

GE<;ici  BEYiN DiNAMiKLERi 

Bu tarh§ma kulaga ilgi c;ekid gelse de neredeyse kesinlikle be­
lirsizdir . .  (:oklu bolqe dinamiklerini anlamak ic;in sinirbilimciler 
tarafmdan kullamlan bazr fikirleri ac;1klayay1m. Amac;, bir dizi 
beyin bolgesinin ortak durumunu ve bunun nasrl degi§tigini ta­
mmlamakhr. 

1, 2, . . . olarak etiketlenmi§ n sayrda beyin bolgesinden 
olw:an bir sistem hayal edin. Her biri (t ) , (t) ve benzeri §ekilde 'f Xl X2 
gosterilen zamanm bir fonksiyonu olarak degi§en bir aktivasyon 
(veya ate§leme h1z1) giicilne sahip olsun. Bir vektoriln basitc;e uc; 
boyutta x, y ve z gibi srrah bir degerler kumesi oldugunu hahr­
laym. ti zamanmda, x(ti) vekt6rii 11 zamamndaki bolgelerin du­
rumunu (yani aktivasyonlanm) belirtir. Bu vektoriln, zamamn 
bir fonksiyonu olarak nasrl hareket ettigini c;izerek, sistemin za­
mansal evrimini gorselle§tirmek milmkilndur. Sistem tarafmdan 
ziyaret edilen t1 , t2, vb. durumlarm ard1§1khgma yoriinqe diyebi­
liriz .  �imdi, bir hayvanm A ve B olmak iizere iki gorevi yerine 
getirdigini ve uc; beyin bolgesinde birden fazla zaman noktasmda 
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yamtlar toplad1g1m1z1 varsayahm. Daha sonra her bir gorev ic;:in 
bir yorunge olu§turabiliriz ( $ekil 12.2) . Her biri soz konusu gorev 
ic;:in potansiyel olarak benzersiz bir imza saglar.13 Boylece, her bir 
gorevin dort boyutlu bir temsilini olu§turduk ve uzayda uc;: ko­
numu (sinyallerin kaydedildigi bolgeler) ve bir zaman boyutunu 
dikkate ald1k. Elbette uc;:ten fazla yerden kay1t yapabiliriz; bu sa­
dece olc;:um teknigimizin bize ne yapmam1za izin verdigine bag­
hdir. Eger n uzamsal konumdan kay1t yaparsak, o zaman (n + 1) 
boyutlu bir durumla kaq1 kar§iya kalmz · ( +i, zaman boyutunun 
eklenmesinden gelir) . Neyse ki matematiksel kurallar bellidir, bu 
nedenle veri analizi ic;:in herhangi bir sorun te§kil etmez . 

$ekil 12.2 Uzamsal-zamansal yoriingeler. Di;: beyin bolgesinin aktivitesi zaman 

ii;:inde gosterilmi§tir. t zamanmdaki iii;: deger bir vektor olu§turur. Di;: boyutta, 

her bir zaman noktasmda vektorler i;:izebilir (ornekler ii;:in bkz. $ekil 4.3b) ve 

ui;: noktalan birle§tirebiliriz. Bu gosterimde zaman sadece ortiiktiir ve t;de 

ba§lay1p tn' de biten i;:izgiler boyunca ilerler. Zanw,nm bir fonksiyonu olarak iii;: 

bolgedeki faaliyetler gorev A ve gorev
. 
B

.
ii;:in fa�kh §ekilde geli§ir. 

3 2 8  I D O L A N I K  B E Y I N  



Uzamsal-zamansal yi:iriingeler a<;1smdan dii§iindugiimiiz­
de, ilgilenilen nesne -yi:irunge- uzamsal olarak dag1tilm1§ ve el­
bette dinamiktir. Aynca, bir beyin bi:ilgesinin kisa bir uyanc1ya 
nas1l tepki verdigini anlamaya \'.ah§mak yerine sure<; odakh bir 
zihniyeti te§vik eder. Sure<; gorii§ll aym zamanda "bilardo topu" 
nedenselligine (beyaz topun siyah topa <;arpmas1 ya da A bi:ilge­
sinin B bi:ilgesini uyarmas1) olan tipik odag1 da degi§tirir; <;ilnkii 
bir bi:ilgenin tepkisinden hangi tek faktoriin sorumlu oldugu ko­
nusunda daha az takmtihy1zdir. Deneysel olarak, merkezi hedef, 
mevcut verilerden saglam bir §ekilde yoriingeleri tahmin etmek 
ha.line gelir. 

Bazi okuyucular, evet, yi:irungeler iyi ama sistemi a.rikla­
mak yerine sadece tammlamI§ olmuyor muyuz diye dii§iinebilir. 
Ornegin A gorevinin yi:iriingesi neden B gorevinin yi:irungesinden 
farkhdir? Ku§kusuz, yorunge hikayenin her §eyi ve sonu degildir. 
Bunun nas1l ortaya <;1ktigm1 de§ifre etmek nihai hedeftir ve bu 
da daha aynnhh a<;1klamalar gerektirecektir; aynca burada be­
yin i§levinin hesaplamal1 modelleri anahtar olacaktir. Ba§ka bir 
deyi§le, ne tiir bir sistem ve sistem unsurlan arasmda ne tiir et­
kile§imler benzer girdiler ve ko§ullar altmda benzer yoriingeler 
olu§turur? 
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SON DU�UNCELER 

Sinirbilim, davram§larm n6ral temellerini aydmlatmaya \:ah§­
maktadir. Modern sinirbilim bunu bir bu\:uk asirdan fazla bir 
suredir agirhkh olarak indirgemeci bir §ekilde yapmi§hr. '4 Bu 
yakla§1mm ilerlemeyi engelledigini ve alanm beynin ger\:ekten 
dinamik ve ag baglantih bir apklamamn hakim oldugu bir d6ne­
me ge\:mesinin zamanmm geldigini dii.§U.m1yorum. Gelecekteki 
ara§hrmalarm birka\: cephede ilerleme kaydetmek i\:in \:aha g6s­
termesi gerekecektir: dinamikler, merkezi olmayan hesaplama, 
belirme ve rekabet. Aym zamanda, bir zihin-beyin bilimi, davra­
m§lan anlamaya yonelik saglam bir temel uzerine inp edilirken, 
hesaplama ve matematiksel ara\:larm butii.ncul bir §ekilde kulla­
mlmas1 suretiyle geli§tirilmelidir. 

Sinirbilim alanmm, kavramsal ve kuramsal yonlerini ge­
li§tirmeye yatmm yapmas1 gerektigine inamyorum. Daha buyuk 
ve daha parlak ara\:lar ve teknikler tek ba§ma gerekli ilerlemeyi 
saglamayacakhr; beyindeki her hucreyi (hatta hucre alb bile§en­
leri) teorik bir bo§lukta 61\:ebilme riskiyle kar§I kar§1yay1z. Ko­
nuyu biraz daha a\:mak gerekirse, deneysel fizik\:ilerin belirli bir 
galaksideki her atomu 61\:ebildiklerini varsayahm. Geli§tirilmesi 
400 yildan fazla suren bir kutle\:ekim teorisi olmasayd1, bu an­
lay1§1 nas1l ilerletirdi? Alandaki mevcut nedensellik takmtis1 da 
aym derecede sorunludur. Kavramsal netlik olmadan (yuksek 
derecede dola§1k sistemlerde nedenselligi nas1l dii.§ii.nmeliyiz?) ,  
"nedensel" a\:1klamalar aslmda temel noktay1 gozden ka\:irabilir. 
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Nihayetinde, bili§sel-duygusal beyni a15'.1klamak i15'.in, bi­
yoloji ,  psikoloji, ekoloji, matematik, bilgisayar bilimi, felsefe ve 
benzerleri arasmdaki duvarlan y1karken, beyin i15'.indeki smir­
lan15-alg1, bili§, eylem, duygu, motivasyon- oldugu kadar beyin 
dt§mdaki sm1rlan da 15'.6zmemiz gerekir. Ancak o zaman dogru 
yolda olacag1z. 
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SOZLUK 

Accumbens: Ventral striatumun orta beyinden biiyuk miktarda dopaminerjik 

girdi alan kism1; nukleus akumbens olarak da adlandmhr. 

Aksiyon potansiyeli: Bir tel boyunca akan ak1m gibi, noronun uzantm (bkz. 

akson) boyunca yay1lan bir elektrik sinyali. 

Amigdala: Aversif ko§ullanma baglammda kapsamh olarak incelenen 

ancak <i=Ok geni§ bir i§levler dizisinde yer alan subkortikal yap1. "Amigdala 

kompleksi" en az bir duzine alt 'i=ekirdekten olu§ur. <;ok geni§ anlamda, bir 

"bazolateral amigdala" ve bir "merkezi amigdala" d11§iinmek yararhd1r. 

Alan: Bir'i=ok sinirbilimci tarafmdan anatomik ve i§levsel olarak anlamh oldugu 

dii§iinulen bir birim. Kitapta, bir alan buyiik ol'i=ekli, dag1tilm1§ devrelere 

katild1gmda i§levsel olarak anlamh olarak gorulur. Kortekste, bir alan tipik 

olarak hucre tipi ve yogunlugu da dahil olmak uzere laminasyon modelinin 

sitoarkitektonik farkhhklarma dayanarak tammlamr (ornek: oksipital 

lobda birincil gorse! korteks) .  Subkortekste, bir alan tipik olarak hucre tipi 

ve yogunlugunun yam s1ra varsayilan sm1rlann diger belirte,.Ierine gore 

tammlamr (ornek: amigdala; bkz .  $ekil 5 . 5 ) .  

Otonom sinir sistemi: Periferik sinir sisteminin salg1 bezleri ve  organlan 

kaplayan duz kaslarla (kalp gibi) baglanhh olan hsm1. Boylece bu sistem, 

i'i= organlann i§levini etkiler ve i'i= organlar da merkezi sinir sistemini etkiler. 

Akson: Noronun diger noronlarla yakm temasa ge,.en ve tipik olarak sinaps 

yoluyla postsinaptik bir hucrenin dendritini etkileyen uzantm. 

* <;eviren: Mustafa Bilici. 
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Bazal ganglionlar: Tipik olarak striatum (kaudat art1 putamen) ve globus 

pallidus dahil olmak uzere bir grup subkortikal �ekirdegi ifade eder. 

Beyin sap1: insan beyninin serebrumu omurilige baglayan arka sap benzeri 

kism1; orta beyin, pons ve medulla oblongata' dan olu§ur. 

Merkezi sinir sistemi: Oncelikle beyin ve omurilikten olu§ur. Buna kar§ihk, 

periferik sinir sistemi ise beyin ve omurilik di§mda kalan sinirler ve 

gangliyonlardan (yani hucre kitlelerinden) olu§ur. 

Serebrum: Serebral korteksin yam ma hipokampus, bazal ganglionlar ve koku 

bulbusu dahil olmak uzere �e§itli subkortikal yapilan i�eren beynin en buyiik 

k1sm1; telensefalon olarak da adlandmhr. 

Kanna§ik sistem: Sistemin ozelliklerinin biiyuk ol�ude bir�ok par�asmm 

etkile§imine bagh oldugu, muhtemelen geri bildirim ve dongiilerin yam ma 

dogrusal olmayanlan da i�eren sistem. Bu baglamda, "karma§ik", bir�ok 

bile§eni olan bir sisteme ahfta bulunacak olan "�apra§ik" ile e§ anlamh 

dii§iiniilmemelidir. 

Ko§ullu uyanc1: Dogas1 geregi tiksindirici veya olumsuz olan (§ok gibi) 

ko§ulsuz bir uyaranla e§le§tirilerek duygusal onem kazanan ba§lang1�ta notr 

bir uyaran. Ko§ullu bir uyaran, ko§ulsuz bir odiillendirici uyaran veya olayla 

(yiyecek gibi) e§le§tirilerek pozitif bir onem kazanabilir. 

Korteks: Sere bra! manto olarak da bilinen serebral korteks, memelilerde beynin 

serebrumunun di§ gri madde noral dokusudur. Bir dizi katman halinde 

diizenlenmi§tir. 

Dendrit: Noronun tipik olarak diger aksonlardan uyanm alan uzanhsi. 

Ortaya �ikI§ (zuhur, belinne): Sistem ozelliklerinin, pan;:alarmm dogrusal 

olmayan kombinasyonundan zuhur ettigi fikri. Bu nedenle, bir sistemin 

par�alanm karakterize etmek ve bunlan "basit�e toplayarak" birle§tirmek 

sistemin onemli ozelliklerini gozden kapnr. 

Sonme: Ko§ullu bir uyancmm (bkz. tamma) giivenli oldugunun ogrenildigi 

ogrenme sured. Bu §ekilde, uyanc1 hayvan tarafmdan giivenli olarak kabul edilir. 

On beyin: Dik duru§lu hayvanlarda, beyin yam11 kurelerini i�eren beynin en 

list k1sm1d1r. insanlarda korteks ve subkortikal yap;ian i�erir. 
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Frontal: Bkz . lob. 

Ganglia (ganglionun �ogulu) :  Buyilk noronal hucre kitleleri. Serebral korteks 

katmanlr bir yapr iken, beynin geri kalan neredeyse turn diger kmmlan 

(arnigdala gibi) ganglioniktir. 

Gri madde (cevher):  Bkz. Cevher krsmr. 

Girus: Serebral korteks uzerinde, genellikle bir veya daha fazla sulkusla �evrili 

bir kabartr (bkz . sulkus) .  Giruslar ve sulkuslar insanlarda ve diger bazr 

rnemelilerde beynin katlanmr§ gorunumunu olu§turur. 

Arka beyin: Omurgalrlarda merkezi sinir sisteminin medulla, pons ve 

serebellumu i�eren krsmr. 

Homoloji: Ortak bir atadan miras kalan, bi�im ve i§levinden bag1ms1z olarak 

farkh hayvanlarda bulunan benzer ozellik. Aym yapr plamm payla§an 

hayvansal uzuvlan veya organlan (beyin gibi) ima eder. Yapr plam i�inde 

aym embriyonik kokene sahip olmak, homolojiyi tammlamak i�in ana 

ol�utlerden biridir. 

Lob: Korteks tipik olarak lob adr verilen makro bolgelere aynhr: oksipital (ba§m 

arkasmda) , temporal (§akaklara yakm ve ba§m yan tarafmda),  pariyetal 

(ba§m arkasma dogru yanlarda ve ustte) ve frontal (ba§m on krsmmm 

etrafmda) . Tum bu konumlandrrmalar insanlar i�indir. 

Cevher/madde (gri veya beyaz) :  Gri cevher, beyin dokusunun noronlardan ve 

glial hucreler gibi diger ilgili hucre tiplerinden olu§an k1sm1drr. Beyaz madde 

�ogunlukla uzun menzilli aksonlardan olu§ur. 

Medulla: Medulla oblongata veya sadece medulla, beyin sapmm alt k1smm1 

olu§turan uzun sap benzeri bir yaprdrr. 

Orta beyin: Beyin sapmm on beyne en yakm olan k1sm1. Metinde tartr§rlan 

superior colliculus ve norotransmitter dopamini ureten bolgeler gibi yaprlar 

(ventral tegmental alan ve substantia nigra) burada bulunmaktadrr. 

Modiilerlik: ilgili bir sistemi olu§turan bir�ok par�anm birbirine bagrmhhk 

derecesi. Ayn§trnlabilir bir sistemin moduler oldugu soylenebilir, oysa 

ayn§trnlamayan bir sistem moduler degildir. Daha genel olarak, modulerlik 

du§ukten yuksege dogru degi§en bir §ekilde kavramsalla§trnlabilir. 
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MRI (MRG): Manyetik rezonans goruntuleme, ilgilenilen dokulardaki zay1f 

manyetik sinyalleri toplayarak insan beyninin (ve diger vucut bolUmlerinin) 

goruntulenmesini saglayan bir tekniktir. Yap1sal MRI, beyaz maddeyi 

goruntulemek gibi nispeten statik doku ozelliklerini incelemek i"in kullamhr. 

Fonksiyonel MRI tipik olarak, belirli gorevler veya ko§ullar masmda beynin 

belirli bolumleri "aktive edildiginde" olu§an oksijenasyon seviyesindeki 

farkhhklarm 61\'.ulmesine dayamr. 

Neokorteks: Memelilerin dorsal kabugunda bulunan alb katmanh korteks; -

izokorteks olarak da adlandmhr. 

Norotransmitter: Noronal ileti§im i\'.in gerekli olan, tipik olarak presinaptik 

hucre uzerindeki akson terminalinden salman ve postsinaptik hucreye 

baglanan kimyasallar. Baz1 yaygm norotransmitterler arasmda dopamin, 

serotonin, asetilkolin, norepinefrin ve GABA bulunur. 

<;ekirdek (nii.kleus) : On beynin baz1 subkortikal alanlan "ekirdek ad1 verilen 

"e§itli bolumlere aynlabilir. Amigdalanm baz1 "ekirdekleri i"in bkz. $ekil 5 . 5 .  
Oksipital: Bkz.  lob. 

Pallial amigdala: Amigdalanm kortikal kokenli bile§enL Memelilerde lateral, 

bazal ve aksesuar bazal "ekirdekleri i"erir. 

Palyum/korteks: Telensefalonun (on beyin) dorsal bolUmu. Omurgahlar 

arasmda kar§ila§hnlabilir olan birka\'. alt bolum i"erir. Memelilerde, dorsal 

alt bolumu (dorsal pal yum) onemli ol"ude geni§lemi§tir ve serebral korteksi 

meydana getirir. Palyum aynca geli§im masmda hipokampus ve palyal 

amigdalay1 olu§turur, bu nedenle palyal kokenli olduklan soylenir. 

Parietal: Bkz. lob. 

Prefrontal korteks: Frontal korteksin en on k1sm1 (bkz. $ekil 7.3) .  

Projeksiyon: iki alam birbirine baglayan akson demetlerinden olu§an anatomik 

yo!. 

indirgemecilik: Sistemleri veya mekanizmalan temel pan;alar veya birimler 

a�1smdan anlama yakla§lmL Mekanik bir saatin, �arklan da dahil olmak 

uzere tum par�alarma dayanarak nasil "al1§hgm1 anlamak buna en iyi 

ornektir. 

3 3 6  I D O L A N I K  B E Y I N  



Bolge: Bkz. Alan. 

Spike: Bkz. aksiyon potansiyeli .  

Striatum: Kaudat ve putamenden olu§an subkorteksin (on beyinde) bir 

bolumi.i. 

Subpallial amigdala: Amigdalanm subpallial kokenli bile§eni. Memelilerde 

amigdalanm merkezi �ekirdegi ve stria terminalisin bed nukleusunun bir 

k1smm1 i�erir. 

Subpallium: Telensefalonun (on beyin) ventral b6li.imi.i. Striatum (kaudat­

putamen) ve ·amigdalamn baz1 krs1mlanm (merkezi amigdala gibi) i�erir. 

Sulkus: Sulkus, serebral korteksteki yank veya oluk. Sulkuslar bir girusu 

�evreleyerek insan beyninin katlanmt§ gorilnilmilnil olu§turur. Daha biiyi.ik 

sulkuslara fissur ad1 verilir. Aynca gyrus. 

Sinaps: Presinaptik noronun postsinaptik hiicreye kimyasal bir sinyal 

iletmesine izin veren iki noron arasmdaki bo§luk. 

Sistem: Bkz . Karma§tk sistem. 

Telensefalon: Bkz . serebrum. 

Temporal: Bkz. lob. 

Ko§ulsuz uyanc1: Bkz . ko§ullu uyancr. 

Ventral striatum: Striatumun (kaudat artr putamen) en alt krsmmdaki 

boliimil. Bu terim zaman zaman nucleus accumbens'i ifade etmek ii;:in de 

kullamhr. Aynca bkz. accumbens. 

Beyaz cevher/madde: Bkz . Cevher. 
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NOTLAR 

1 .  BOLUM 

1 .  Makalenin ozetinden tam almtr "kortikal mimari, i§lev, baglantr ve/veya 

topografyadaki keskin degi§ikliklerle sm1rlandmlm1§ her bir yankure i�in 

180 alan belirledik" §eklindedir. 

2. Sinirbilimciler "alan" terimini daha yaygm olarak beynin varsay1lan olarak iyi 

tammlanm1§ bolumlerini belirtmek it;:in kullansalar da kitapta ikisi arasmda 

aynm yapmadik. 

3. Ramon y Cajal, sinir sisteminin yaplSI uzerine yaptrg1 "ah§malar nedeniyle 

1906 y1lmda Nobel OdulU'ne lay1k gorillmil§tlir. 

4. Burdach aslmda §U anda "bazolateral amigdala" olarak adlandmlan kism1 

tammlami§hr. Diger kmmlar daha sonra ba§kalan tarafmdan eklenmi§tir. 

5 .  Medya tarafmdan aktanld1gmda, sinirbilim bulgulan neredeyse sadece son derece 

modiller terimlerle ifade edilir. Hepimiz amigdalamn "beyindeki korku merkezi" 

olduguna, bir "odill merkezi"nin varhgma ve aynca hafiza, dil ve benzerlerinin 

yer aldig1 "noktalar"a dair ba§hklar duymu§uzdur. Medyanm a§Irl basitle§tirme 

egilimi belki de kai;:1mlmaz olsa da baz1 sinirbilimciler de bu hataya dil§er. 

6. ilgili bir tarh§ma ii;:in bkz. Krakauer ve digerleri (2017) .  

7. Navqi ve arkada§lan (2007) tarafmdan yap1lan bag1mhhk "ah§masma; 

Kanwisher, McDermott ve Chun ( 1997) tarafmdan yapilan bir yilz 

�ah§masma ve Noudoost ve arkada§lan (2010) tarafmdan a"1klanan bir 

dikkat "ah§masma ahfta bulunuyoruz. Noudoost ve arkada§lan (2010) 

* <;:eviren: Mustafa Bilici. 
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tarafmdan ai;:1klanan uyanm i;:ah§malan mekanizmalar hakkmda bilgi 

vermeye en yakm olamd1r. 

8. "Dolgucu terimi" terimi Krakauer ve digerlerinden (2017) ahnmt§tlr. 

9. Almtrlanan ifade "bin;ok bolgeye" atrfta bulunsa da bu nokta (hepsi olmasa 

da) i;:ogu beyin bolgesi ii;:in gei;:erlidir. 

10. Ornek Woodward'dan (2013,  43) esinlenmi§tir. 

1 1 .  Ornek, Endler'in ( 1995) i;:alt§masma dayanan Striedter'den (2005 ) oduni;: 

ahnmr§trr. 

12.  Mazzocchi'den (2008 , 10) Newton ve Descartes'tan almtr. Paragrafm 

tamam1 Mazzocchi'ye (2008) dayanmaktadrr. 

2 .  B O LUM 

1 .  Cecile Vogt'un k1sa bir biyografisi ii;:in bkz . :  M. Favero, S .  Mele ve T. 

Metitieri, "Pro file of Cecile Mugnier Vogt," WiNEu, European Women in 

Neuroscience, Untold Stories: Avrupa' da Norobilimin Kadm Onculeri, 2017,  

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

2. "Korbinian Brodmann,"  Whonamedit? A Dictionary of Medical Eponyms, 9 

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

3. Bolge say1s1 ve diger tarihsel hususlara ili§kin bir tartt§ma ii;:in bkz. Simic ve 

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

4. Galen'in kulland1g1 "talamus" muhtemelen ventrikilllerden birine atrfta 

bulunmaktadrr (Rikhye, Wimmer ve Halassa 2018 ) .  

5 .  Bir yuzy1l sonra, Leopoldo Caldini kopekler, koyunlar ve kei;:iler uzerindeki 

lezyon deneylerine dayanarak bu rolun kamtland1gm1 iddia etmi§tir (Finger 

1994, 216) :  " [Striatumun] bilyilk ya da kui;:uk lezyonlanm az ya da i;:ok 

§iddetli ve az ya da i;:ok kapsamh feli;:lerin izledigini deneyler ve (klinik) 

gozlemler yoluyla kamtlamt§ olmaktan memnunum."  

6. Bkz. Bu b6lumun ilk birkai;: paragrafmm almd1g1_Bear, Connors ve Paradiso' ya 

(2020) .  86 milyar noron rakam1 Herculano� t:Iouzel'den (2009) almmr§ttr. 
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7. Thiebaut de Schotten ve digerleri (2015)  bu ve bir sonraki paragraf i\:in iyi 

bir referanstrr. 

3 .  BOLUM 

1 .  Orijinal \:alI§ma prestijli Brain dergisinde yaymlanmasma ragmen, onlarca 

yil boyunca bilyilk 01\:ilde goz ardt edilmi§tir. Bir sonraki paragrafta atrfta 

bulunulan 1973 tarihli \:alI§ma Poppel, Held ve Frost ( 1973) tarafmdan 

yap1lmt§hr. 

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

3. Teknik olarak "superior colliculi" (\:ogul) olmal1dir. Metin boyunca, kulaga 

ag1r gelen Latince \:ogul §eklinden ka\:md1m (aym nedenle Amerika Birle§ik 

Devletleri'nde "musea" yerine "museums" demiyoruz) . Dolay1S1yla, omegin 

amigdaladan (amigdal'in i�in �ogulu) bahsetmiyorum bile. 

4. Snyder, Killackey ve Diamond ( 1969) ve Diamond ve Hall ( 1 969)  striat 

korteksin tamamen �1kanlmasmdan soma aga� fareleri ve sincaplann 

gorsel davram§lanm test etmi§tir. Aynca bkz. Day- Brown ve digerleri 

(2010) .  

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

buna dayanmaktad1r. Superior colliculus'un savunma davram§lanna dahil 

oldugu fikri yaygm bir ilgi gormemi§tir. Ancak, giderek artan bulgular bu 

bolgenin basit bir sensorimotor ara yilz olarak gorillmesini degi§tirmektedir. 

Primatlarda savunma davram§larma katil1mma <lair kamtlar i\:in bkz. Des Jar 

din ve digerleri (2013) .  Daha fazla tartt§ma i�in bkz. Pessoa, Medina ve 

Desfilis ( 2022) .  

6 .  Memelilerde hipotalamus aym zamanda superior colliculus'un ara 

katmanlanyla da baglantihdir; bkz. Nieuwenhuys, ten Donkelaar ve 

Nicholson ( 1998) ,  Bolilm 22, 1 804. 

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

8. Daha yeni yontemler ortaya \:tkhk\:a, PAG'de kesin bir siltun dilzeninin a§m 
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basitle§tirme oldugu gorillmektedir. Bunun yerine, hilcreler aktif veya pasif 

savunma davram§lanm sei;:mek ii;:in farkl1 beyin alanlanndan gelen i;:oklu 

inhibitOr ve uyanc1 girdileri entegre ediyor gibi gi:irunmektedir (Tovote ve 

ark. 2016) .  

9 .  Baglantilar, oradaki hilcre gi:ivdelerinin yogun paketlenmesi nedeniyle 

"kompakt" olarak adlandmlan substantia nigranm alt kismmdadir. 

Substantia nigranm gorse! aktivasyonu ii;:in bkz. Comoli ve digerleri (2003) .  

10. "Mesaj molekulde degildir" ifadesi Thompson'm (2000) 5 .  bi:ililmilnden 

almmi§tlr. 

1 1 .  Bu ve sonraki paragraflar dogrudan Thompson'dan (2000, 140- 141)  

ahnm1§tlr. 

4 .  B O LUM 

1 .  Bu paragraftaki ai;:1klama Broca'dan ( 1 861 )  almmi§tir. <;:evrimii;:i i;:eviri, 

Toronto York Universitesi'nden Christopher D. Green tarafmdan geli§tirilen 

bir internet kaynag1 olan Classics in the History of Psychology' de mevcuttur, 

http://psychclassics.yorku.ca/Broca/aphemie-e.htm. 

2. Bu ve sonraki iki paragraftaki tartI§ma bilyilk i:ili;:ilde Finger'a ( 1994, 38-40) 

dayanmaktadir. 

3 .  Bu paragraftaki ve sonraki iki paragraftaki metin Dunn ve Kirsner'e (2003) 

dayanmaktad1r. Tarihsel olarak iki i:inemli makale Lashley ( 1952) ve 

Teuber'dir ( 1 955 ) .  Milkemmel bir modern tartI§ma i�in Young, Hilgetag ve 

Scannell'e (2000) bkz . .  

4. TartI§ma Plaut'a ( 1995) dayanmaktadir. Hasta PW Patterson ve Marcel 

( 1977) tarafmdan ve hasta CAV Warrington ( 1981 )  tarafmdan bildirilmi§tir. 

5. Ancak modiller olmayan sistemler de baraj ya§land1gmda �ifte ayn§malara 

yo! ai;:abilir; bkz. Plaut ( 1995 , 3 14) . 

6. Shallice ve Cooper (201 1 )  tarafmdan yapilan ta!!1mlar. 

7. Al, A2 , vb. bi:ilgeler bir F fonksiyonunu o;takla§a �ygulad1klarmda, durum 
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kavramsal olarak tammlanmakta olan senaryodan oldukr;:a farkhdir. Bolum 

10'da geli§tirildigi gibi, bolgeler kiimesini {Al, A2, . . .  } bolgeler kiimesini, 

birlikte F fonksiyonunu iireten bir bolgeler ag1 olarak dii§iinebiliriz. Bu 

konulan giindeme getirdigi ir;:in Marco Viola'ya te§ekkur ederim. 

8. Bu paragraftaki 6rnek Passingham, Stephan ve Kotter (2002) tarafmdan 

tammlanmI§br. 

9. Mayr (2004) tarafmdan miikemmel ve krsa bir inceleme yap1lm1§hr. 

5 .  BOLUM 

1 .  Parvizi'nin (2009) miikemmel makalesine bkz. ;  aynca Finger'a ( 1994, 271 )  bkz . .  

2. Walter Cannon'm r;:ah§malarmm tarihsel tarh§mas1 Carroll'a (2016,  17- 2 1 )  

dayanmaktadrr. Cannon hakkmdaki diger materyaller Finger'dan ( 1994) 

ahnmI§hr. 

3. ilginr;: bir §ekilde, Bard bag1ms1z olarak r;:ah§mI§ ve Cannon ile yalmzca tiroid 

bezinin innervasyonu iizerine yaprlan ve olumsuz sonur;:lara yo! ar;:an ve 

yaymlanmayan ilgisiz r;:ah§malarda i§ birligi yapmr§hr (Bard 1973) .  

4. Bard ( 1934) "bilin<;" terimini ar;:1kr;:a kullanmaktadrr. 

5. Tarh§ma ve referanslar ir;:in bkz. Pessoa (2013 ,  230- 231 ) .  

6. Bkz. McEwen ( 1998) ;  O'Connor, O'Halloran ve Shanahan (2000) ; ve 

paragrafm sonunda kardiyovaskiiler hastahk geli§tirme olas1hgmm kaynag1 

olan Bross chot, Gerin ve Thayer (2006) .  

7 .  Paragraf Feinstein ve digerlerinden (2013 ,  ek materyal) kopyalanmr§hr. 

Sonraki paragrafta almtrlanan SM hastasmm ya§I Feinstein ve arkada§lan 

(201 1 )  tarafmdan bildirilmi§tir. 

8. brnegin, merkezi amigdala dopaminerjik ventral tegmental alana ve 

kom§u substantia nigra pars compacta'ya; noradrenerjik locus coeruleus'a; 

serotonerjik raphe r;:ekirdeklerine ve kolinerjik bazal on beyin r;:ekirdeklerine 

projeksiyon yapar. 

9. ilgili konularm olaganiistii bir tarh§mas1 ir;:in Pare ve Quirk' e (2017) bkz . .  
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10. Tarh§ma hala sonuorlanmI§ degil, ancak bugiin daha niiansh oldugunu 

soylemek belki de giivenlidir. Birorok orali§ma "otomatik" ve "otomatik 

olmayan" i§leme odaklanmak yerine, duygusal algmm hangi ko§ullarda ve ne 

ol�iide tercih edildigini belirlemeye \al!§maktadir. 

1 1 .  Gorse! korteksin modiilasyonunun hsmen amigdalanm gorse! kortekse 

olan baglantrlanyla ili§kili olduguna inarnlmaktad1r. Ancak muhtemelen 

ba§ka birorok devre de i§in i�indedir (Pessoa 2013 ) .  

12 .  Yine, Pare ve Quirk (2017) tarafmdan haz1rlanan miikemmel makaleye bkz . .  

13 .  Bkz. Pessoa (2010, 2013) .  Bir sonraki paragrafta tarh§ilan al yanakh 

maymunlarda tasarruf ve harcama davran1§1 oral1§mas1 Grabenhorst, Hernadi 

ve Schultz'a (2012) ;  insan fonksiyonel MRI �ah§mas1 ise Zangemeister, 

Grabenhorst ve Schultz'a (2016)  aittir. 

14. Thompson ( 1999, 5- 6, 13 )  tarafmdan aktanld1g1 iizere. 

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

16 .  Bu farkh kortikal bolgelere projeksiyon yapan orta beyin hiicreleri 

birbirleriyle ior iore geormi§tir (frontal kortekse projeksiyon yapan bir hiicre 

temporal kortekse projeksiyon yapan bir hucreye kom§U olabilir) .  Buna ek 

olarak, tekil noronlar s1khkla dallanarak farkh kortikal bolgelere kollateral 

aksonlar gonderir (ornegin, bir hiicre hem prefrontal hem de pariyetal 

kortekse yans1yabilir) .  Genel olarak, projeksiyon sistemi oldukora dagm1ktrr. 

17.  Bu paragraf Schultz'dan (2016, 24) kelimesi kelimesine ahnmi§hr. Sonraki 

paragraf aym kaynaga dayanmaktadir. 

6 .  BOLUM 

1 .  Macmillan (2002) Gage vakasm1 kapsamh bir §ekilde ele almakta ve Gage' in 

ki§iligindeki degi§iklikler de dahil olmak iizere Gage hakkmda yaz1lanlann 

orogunun biiyiik oloriide folklorik oldugunu guorlii bir §ekilde savunmaktadir. 

2. $a§irhc1 bir §ekilde, Gage hakkmdaki Wikipedi.a giri§i oldukora dikkatli bir 

§ekilde tammlanm1§ ve referans verilmi§tir;_�kz. "Phlneas Gage," Wikipedia, 
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M8n, Macmillan'dan (2004) almtt , https://en.wikipedia.org/wiki/Phineas_ 

Gage#M8. 

3 .  James'in ( 1884) unlu makalesi bir duygunun ne oldugunu iinermi§tir; 

"bilince getirilme" ile ilgili almtt Lange' den ( [ 1885 ]  1922, 75) almmI§br. 

4. Vogt (2009, 12) tarafmdan yap1lan ahntt, beyin cerrahlan J. Bancaud ve J. 

Talairach ( 1992) tarafmdan yap1lan orijinal �ah§maya dayanmaktadir. 

5 .  Finger'a ( 1994,  40) bkz .. Ornegin, 1931  ytlmda, bu alandaki liderlerden biri 

olan Otfried Foerster §iiyle demi§tir: "Gu�lu faradik [elektriksel] stimulasyon 

bir konvulsiyon uretir . . .  " 

(Foerster 193 1 ,  3 10). 

6 .  Broca'mn orijinali Frans1zca olan am ts al makalesinin ingilizce �evirisini 

y1llarca arad1ktan ama bulamad1ktan sonra, �evirisini yapbrmaya �ah§bm. 

Journal of Comparative Neurology'nin (Broca'nm �ah§masmm ilk olarak 

ortaya �1kmasmdan k1sa bir sure sonra, 1891  'de kurulan bir yaym) destegiyle, 

makale tam olarak yaymland1 ve nihayet ingilizce konu§an okuyuculara 

sunuldu. Bkz: Broca (2015 ) .  

7 .  Bkz. Neafsey ( 1990, 1 5 5 - 1 5 6 ) .  Bu makale otonom sinir sistemi uzerine 

yap1lan ara§tlrmalara dair iyi bir tarihsel perspektif sunmaktadir. 

8. Bkz. Vogt ve Vogt ( 1 926) .  Vogt (2009) tarafmdan singulat korteks uzerine 

haz1rlanan derleme mukemmel bir �ah§madir. 

9. Bkz. ornegin Etkin, Egner ve Kalisch (2011 ) .  Spesifik �ah§ma Raczka ve 

digerleri tarafmdan yap1lm1§br (2010) . 

10. Bkz. Wager ve digerleri (2013 ) .  Bu etkili ilk rapordan bu yana, ara§brma 

grubu bu konuda kapsamh yaymlar yapmi§br. 

1 1 .  Ben de dahil olmak uzere uzun bir norobilimci listesi ge�tigimiz on y1llar 

boyunca bu noktaya dikkat �ekmi§tir. 

12. Benim de yararland1g1m Saper (2002) iyi bir kaynakhr. 

13 .  Bkz. Craig (2002, 2009) ;  aynca bkz. Damasio ( 1999) .  

14. inen baglanhlar �ogunlukla posterior insulada bulunur (Yasui ve ark . ,  

1991 ) ;  ancak muhtemelen anterior insulada da mevcuttur. 

1 5 .  Koenigs ve Tranel' den (2006) alman apklama. 
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16 .  "Edinilmi§ sosyopati" Eslinger ve Damasio ( 1985) tarafmdan tarb§ilm1§ ve 

"Psikopati" giri§inde guzel bir §ekilde 6zetlenmi§tir, Wikipedia, son degi§iklik 

4 Ocak 2022, 20: 19 UTC, https://en.wikipedia.org/wiki/Psychopathy. 

7. BOLUM 

1 .  Tarihsel tartI§ma ii;:in bkz. Finger ( 1994) . 

2. AlmtI ii;:in bkz. Broca'nm 1878 tarihli makalesinin Journal of Com parative 

Neurology'deki i;:evirisi (Broca 2015 ,  2553 ) .  Aynca bkz. Pessoa ve Hof'un 

(2015)  yorumu. 

3. Quiroga ve digerleri (2005) ;  aynca bkz. A. Gosline, "Why Your Brain Has 

a 'Jennifer Aniston Cell,"' New Scientist, 22 Haziran 2005 , https://www. 

newscientist.com/article/dn 7 5 6 7 -why-your-brain-has-a-jennifer-aniston-cell/. 

4. Bkz. Moran ve Desimone ( 1985) tarafmdan yap1lan ve sonraki yirmi y1lda 

daha ayrmhh olarak incelenen i;:ah§ma. 

5 .  Bu paragraftaki tarh§ma Gazzaniga, Ivry ve Mangun'dan (2009, 426) 

almm1§tir. 

6. Bu paragrafta Frans1z norolog tarafmdan yapilan Slfa di§! i;:ah§ma Lhermitte' e 

( 1 983) aittir. " Kali;:alara saghkh bir fiske" §eklindeki almh Gazzaniga, Ivry ve 

Mangun'dan (2009, 426) ahnmi§hr. 

7. Stroop gorevi ve Wisconsin kart Slfalama g6revine ili§kin tartI§malar 

Miller ve Cohen'e (2001) dayanmaktadir. Brenda Milner'm donum noktas1 

niteligindeki i;:ah§mas1 Milner' da ( 1963) rapor edilmi§tir. 

8. Bu paragraf, "oyunun kurallan" ifadesi de dahil olmak uzere Miller ve 

Cohen'e (2001 ,  168) dayanmaktadir. 

9. Bu, Stephen Grossberg'in i;:ah§masmm temel fikirlerinden biridir; 6rnegin 

bkz. Grossberg'e (2021 ) .  
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8 .  B O LUM 

1 .  "Sezgi pompalan" terimi Dennett'ten (2013)  ahnmt§br. 

2. Bu ekosistem i:irnegi Carroll'dan (2017, 126) ahnmt§br. 

3. Bu bakteri i:irnegi de Carroll'dan (2017,  bi:iliim 3) ahnmt§br. 

4. Bkz. "Lotka-Volterra Denklemleri," Wikipedia, eri§im tarihi 28 Temmuz 

2020, https:// en.wikipedia.org/wiki/Lotka-Volterra_equations. 

5. Bu paragraf biiylik i:il�iide Juarrero'ya ( 1999, 7) dayanmaktad!T. "zuhur 

etme" terimi ilk olarak 1870'lerde George Henry Lewes tarafmdan Problems 

of Life and Mind adh kitabmda onerilmi§ ve Wilhelm Wundt tarafmdan 

Introduction to Psychology adh kitabmda ele ahnmt§br. 

6. Bu ifade Deacon'dan (201 1 ,  166) almmt§br. 

7. Paragraf Levine ve digerlerinden (2017) ahnmi§br. 

8. Bkz .  Bairey, Kelsie ve Kishony (2016) .  Sadece birka� y1l 6nce, Levine ve digerleri 

(2017 ,  61 )  "ekolojistlerin bir arada ya§amay1 nas1l tasavvur ettiklerinin 

diizenli bir par�as1 haline gelmek i�in iist diizey etkile§irnlerin gizeminin 

�i:iziilmesi gerektigine ve bunlann mekanik temellerinin tammlanmasmm 

bunu yapmanm bir yolu olduguna" i§aret etmi§tir. 

9. istikrar sorunu gi:ik mekaniginin merkezinde yer ahyordu. 6rnegin, diinya 

ve giine§ gibi iki cisim ne tiir yoriingeler sergiler? iki cisim problemi 1734 

y1lmda Johann Bernoulli tarafmdan tamamen �i:iziilmii§tiir (karde§i Jacob, 

biiyiik say1lar yasasmm ilk versiyonu da dahil olmak iizere olas1hk alanmdaki 

katk1lanyla iinliidiir) .  ikiden fazla cisim i�in (i:irnegin ay, dunya ve giine§) bu 

problem ylizy1llar boyunca matematik�ileri ugra§brmt§br. Dikkat �ekici bir 

§ekilde, ii� cismin hareketi, i:izel durumlar haricinde, genellikle tekrar etmez. 

Bkz. "Three- Body Problem,"  Wikipedia, son degi§iklik 3 Ocak 2022, 09:3 1  

UTC, https://en.wikipedia.org/wiki/Three-body_problem, ve  J .  Cartwright, 

"Physicists Discover a Whopping 13 New Solutions to Three- Body Problem," 

Sci ence, 8 Mart 2013, http://www.sciencemag.org/news/201 3/03/physicists­

discover-whopping-13-new-solutions-three-body-problem. 

10. Daha teknik olarak, 1960'lara kadar, �ekimi cisirnler faz uzaymm basit 
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geometrik alt kumeleri (bir sistemin olas1 durumlanyla baglantih) ,  ornegin 

noktalar, �izgiler, yiizeyler ve ii� boyutlu uzaym basit bolgeleri olarak 

dti§tinuluyordu (bkz. "Attrac tor," Wikipedia, son degi§iklik 24 Ekim 2021 ,  

13 :  1 1  UTC, https://en.wikipedia.org /wiki/Attractor) . 

1 1 .  Von Bertalanffy ( 1950) , "sistem" ve "butunluk" gibi kavrarnlarm, ki bunlara 

"zuhur etme" ve "karma§ikhk" kavrarnlanm da ekleyebiliriz, muglak ve hatta 

biraz mistik oldugunu ve ger�ekten de bir�ok bilim insanmm bu kavramlarla 

kar§ila§tigmda guvensizlik gosterdigini belirtmi§tir. 

12.  Aynca daha once bahsedilen "O� Cisim Problemi" , Wikipedia ve J. 

Cartwright, "Physicists Discover a Whopping 13 New Solutions to Three­

Body Problem, "  Newton'un gezegen hareketine olan ilgisinin tart1§ild1g1 

bolumde belirtildigi gibi. 

9.  BOLUM 

1 .  o� katmanl1 basit bir korteks bi�imine sahip olan baz1 surungenler bunun 

bir istisnas1dir. 

2. "Hi�bir s1�an hi�bir maymunun atas1 olmamI§hr" ifadesi, bu bolumun ilk iki 

paragrafmm dayand1g1 Hodos ve Camp bell' den ( 1969, 345) ahntilanmI§hr. 

3. Bu paragrafm kaynaklan arasmda Bernardi (2012) ,  Burghardt (2013 ) ,  

Mikhalev ich, Powell ve  Logan (2017) bulunmaktadir. 

4. Temel �ah§malardan bazilan J.- P. Ewert tarafmdan yapilm1§ ve Ewert 

(1987) 'de ozetlenmi§tir. 

5. Daha fazla tarh§ma ve ba§hca referanslar i�in Pessoa'ya (2018b) bkz . .  

6 .  Bkz. Bu  bolumde tart1§1lan temalann �ogunun onemli ol�ude derinlemesine 

geli§tirildigi Pessoa ve digerlerine (2019) .  

7. Bu kmrnlar anterior singulat korteks ve temporal lobu i�ermektedir. 

8. iyi bir tartI§ma Salamone ve Correa (2012) tarafmdan yapilm1§tir ve a§ag1daki 

paragraf buradan ahnmI§hr. 

9. Aktif modeller arasmda Pezzulo ve Cisek (20i6) ve ·Pezzulo, Rigoli ve Friston 
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(2015 )  yer almaktad1r. 

10. Schneider (2014, 5 8 1 )  beyinevrimi uzerine yazd1g1 mukemmel kitabmdat;ok 

benzer bir §ey onermektedir: "Neokorteks memelilerde baskm girdi kaynag1 

haline geldik\e, neokorteksin tum i§levlerini striatal devreye getirmi§tir." 

1 1 .  Amigdala'nm evrimiyle ilgili olarak noroanatomistler tarafmdan yap1lrn1§ 

pek \Ok mukemme] \ah§rna bulunmaktad1r. Yakin tarihli, kapsamh bir 

\ali§ma Medina ve digerleri (2017) tarafmdan yap1lm1§hr. 

12. Bazolateral amigdala ve ventral striatum arasmdaki baglantilar t;ok 

onernlidir; ancak dorsal striatuma giden yollar da vard1r (Amaral ve ark. ,  

1992) . Tarh§ilan yollar, pallial amigdalanm intra-telensefalik devrelerini, 

bazal ganglionlarm pallial-subpallial devreleri ve on beyin tabanmm diger 

bolgeleri (geni§letilmi§ amigdala gibi) ile ili§kilendirir. 

13 .  Wagner (2014) tarafmdan kapsamh bir §ekilde ele ahnm1§hr. 

14. Analizler, tiirler arasmda amigdala boyutundaki genel farkhhklan hesaba 

katm1§hr. 6rnegin, insanlar ve goriller diger tum hayvanlardan onemli 

olt;ude daha buyuktiir ve bu nedenle sadece gene! viicut ve beyin boyutlanna 

gore daha buyuk bir amigdalaya sahip olmalan beklenir. Bkz. Barger ve 

digerleri (2012, 2014) . Korteksin kar§1la§hnlmas1yla ilgili olarak bkz. Rill ing 

ve Insel ( 1 999) ;  on lobla ilgili olarak bkz. Semendeferi ve digerleri (2002) .  

10. B O LUM 

1 .  Bu bolumdeki fikirler Pessoa'da (2014, 2017b) daha teknik olarak 

geli§tirilmi§tir. 

2. K1sa bir sure sonra Barabasi ve Albert (1999) tarafmdan \Ok etkili bir makale 

di!ha yaymlanrn1§tlr. Bu makaleleri takip eden y1llarda muazzam miktarda 

ara§tlrma yapilm1§tlr. 

3. Burada Kennedy ve i§birlik\ilerinin \ah§malan ozellikle faydal1d1r (ornegin, 

Markov ve ark. 2013 ) .  Fare ve primat verilerinin tarh§1lmas1 i\in bkz. 

Giimanut ve digerleri (2018 ) .  
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4. Kortikal-alt kortikal-orta beyin sistemlerinin olaganustu bir incelemesi ii;:in 

bkz. Heimer ve digerleri (2007) ;  aynca bkz . Pessoa ve digerleri (2019) .  

5 .  Bu omekler laboratuvanmm ara§hrmalarmdan ahnmt§tlr; bkz. Pessoa (2013) .  

6 .  Bkz. Bourdy ve Barrot'a (2012) .  Bu boliimde tartl§tl.an anatomi io;:in aynca 

bkz. Nieuwenhuys, Voogd ve van Huijzen'e (2008) .  

7. Pessoa' da (2017b)  geli§tirilen kavram. 

' 11 .  B O LUM 

1 .  Bkz. "Tum Nobel Odiilleri," Nobel Prize Outreach AB 2022 , Nobe!Prize.org, 

eri§im tarihi 8 Ocak 2022, https://www.nobelprize .org/prizes/lists/all-nobel­

prizes/. 

2. Dunsmoor ve digerleri (2015 )  tarafmdan iyi bir tartt§ma sunulmu§tur. 

3. Bkz. Herry ve digerleri (2006) .  Sinapslardaki morfolojik degi§iklikler ii;:in 

bkz. Tovote ve digerleri (2016) .  

4. Bkz: Herry ve digerleri (2008) ve Do- Monte ve digerleri (2015 ) .  

5 .  B u  ve bir sonraki paragraf Scoville ve Milner' a ( 1957) dayanmaktad1r. 

6. Bu ve sonraki paragraflarda yer alan materyaller ii;:in bkz. Wiken heiser ve 

Schoenbaum (2016) ,  Eichenbaum ve digerleri (2016) ,  Jeffery (2018)  ve Barry 

ve Maguire (2018 )  tarafmdan yap1lan tartt§malar. Hipokampus ve "haftza 

haritast" fikri ii;:in Buzsaki ve Moser'e (2013 ) .  

7 .  Maren, Phan ve Liberzon'a (2013) dayanmaktadir; aynca bkz. Maren (201 1 ) .  

8 .  Bkz. Jones ve  Mishkin'e ( 1972) . Bu  ve  bir sonraki paragraftaki materyal io;:in 

iyi bir kaynak Schoenbaum ve digerleridir (2011 ) .  

9 .  Wikenheiser ve  Schoenbaum'da (2016) gozden gei;:irilmi§tir. 

10. Bkz. Fanselow ve Lester'a ( 1988) .  Paragrafm sonundaki sincap y1lan1 ornegi 

Hirsch ve Bolles'e ( 1980) aittir. 

1 1 .  Kai;:1§ davram§lan iizerine yakm tarihli miikemmel bir bakt§ ao;:1s1 io;:in bkz. 

Evans ve digerlerine (2019) .  Aynca bkz. Pessoa, Medina ve Desfilis (2022). 
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12.  B O LUM 

1 .  Bkz. "Homolojiler," Evrimi Anlamak, Kaliforniya Oniversitesi Paleontoloji 

Muzesi web sitesi ,  Haziran 2020, https://evolution.berkeley.edu/evolibrary I 
article /O_O_O/lines_04. 

2. Cumle Murray, Wise ve Graham'dan (2017,  35)  odurn;: almmi§hr: "Bir yap1 

evrim masmda yeni i§levler kazamr, ancak atas1 daha temel bir §eye kadar 

izlenebilir. " Paragrafm sonuna kadar hipokampusun tarh§1lmas1 da onlarm 

mukemmel i;:ah§masmdan odurn;: almmI§hr. 

3. Bkz. Striedter (2005 ) .  Wikipedia'mn just-so- stories sayfas1 aslmda olduk"a 

iyi; bkz. "Just- So Story," Wikipedia, son degi§iklik 13 Arahk 2021 ,  18 :52 

UTC, https ://en.wikipedia.org/wiki/Just-so_story. 

4. Buradaki metin dogrudan Pare ve Quirk'ten (2017) ahnmi§hr. 

5 .  "Cul- de- sac" ifadesi Kim ve Jung'dan (2018) esinlenmi§tir. 

6. Bkz . Allen ve digerleri (2019) .  

7 .  "MOND Teorisi ,"  Astronoo.com, eri§im tarihi 5 Ocak 2022, http:// www . 

astronoo .com/ tr/articles/mond-theory.html. 

8. Mordehai Milgrom, "The MOND Paradigm of Modified Dynamics," Schol 

arpedia 9, no. 6 (2014) : 3 1410, http://www.scholarpedia.org/article/The_ 

MO ND _paradigm_of_modified_dynamics. 

9 .  Zebra bahg1 larva evresinde incelenmi§tir; bkz. Ahrens ve digerleri (2012) .  

10. Bkz. Mannino ve Bressler (2015 ) .  "Kar§ihkh nedensellik" i"in bkz. Hausman 

( 1984) ve Frankel (1986) .  

11 .  Ge"tigimiz y1llarda yap1lan hesaplamah incelemeler i;:ok say1da periyodik 

yorunge ailesini ortaya pkarmi§hr; bkz Suvakov ve Dmitrasinovic (2003) .  

Aynca bkz. ,  8 .  bolumde tarh§1ld1g1 uzere, "Oi;: Cisim Problemi," Wikipedia, 

son degi§iklik 3 Ocak 2022, 09 :31  UTC, https://en.wikipedia.org/wiki/Three­

body_problem, ve J. Cart wright, "Physicists Discover a Whopping 13 New 

Solutions to Three- Body Problem,"  Science, 8 Mart 2013 .  

12. "Process Philosophy," Wikipedia, eri§im tarihi 1 Agustos 2020, https:// 

en.wikipedia.org/wiki/Process_philosophy. Burada sunulan yorum 
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Rescher (2000, 3) tarafmdan modem terimler kullamlarak yaprlmi§hr. 13 .  

Yoriingelerin yakmhg1, si:iz konusu sistemin boyutluluguna (genellikle 

bilinmez) ve verilerin degerlendirildigi uzaym boyutluluguna (i:irnegin, 

boyut azaltma i§leminden soma) baghdir. Dogal olarak, daha dii§iik boyutlu 

bir temsile yans1t1lan noktalar, orijinal yuksek boyutlu uzaydan daha yakm 

olabilir. Bu boliimdeki kavramlarm miikemmel bir tart1§mas1 i�in bkz .  

Buonomano ve  Maass'a (2009) . 

14. "Modern norobilimin" Broca'nm klinik raporu (Broca 1861 )  ile ba§lad1gm1 

keyfi olarak dii§iinebiliriz. 

15 .  Burada iyi bir i:irnek, deneysel fizik, teorik fizik ve felsefe arasmdaki yogun 

(zaman zaman gergin olsa da) ah§Veri§ten son derece faydalanmI§ olan 

kuantum fizigidir. 

· ,  
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