
300

Uykunun Nörobiyolojisi ve Bellek Üzerine Etkileri
Dr. Aygün ERTUĞRUL1, Dr. Murat REZAKİ2

1Yrd. Doç., 2Doç., Hacettepe Ü T›p Fak.,  Psikiyatri AD., Ankara.

Türk Psikiyatri Dergisi 2004; 15(4):300-308

ÖZET

Amaç: Nörobilimdeki geliflmeler uyku ve rüya fizyolojisinin
daha iyi anlafl›lmas›n› sa¤lam›fl,  uykunun ö¤renme ve bel-
lek üzerine etkisine iflaret eden çal›flmalar son y›llarda h›zla
artm›flt›r. Bu gözden geçirmede uyku ve rüyan›n nörobiyo-
lojisine iliflkin verilerden yola ç›karak uykunun ö¤renme ve
bellekle olan iliflkisinin ele al›nmas› amaçlanm›flt›r.

Yöntem: Çal›flma geriye dönük olarak kaynak taramas›
fleklinde yap›lm›fl, son 10 y›l içinde yay›mlanm›fl araflt›r-
malar gözden geçirilmifltir. Bu amaçla bu konuda yay›m-
lanm›fl çal›flmalar, ‘uyku, nörobiyoloji, bellek, sinaptik
plastiklik’ anahtar sözcükleri kullan›larak Pubmed arama
motoru arac›l›¤›yla  taranm›fl, ulafl›labilen araflt›rmalar de-
¤erlendirme kapsam›na al›nm›flt›r. 

Bulgular: Önbeynin nöromodülasyonundaki de¤ifliklikler
uyku-uyan›kl›k ve NREM-REM döngülerini davran›fl, bilinç
ve biliflsel yetileri etkileyecek flekilde yönlendirmektedir.
Hayvan  ve insanlarda ö¤renme paradigmalar›n›n kullan›l-
d›¤› ve e¤itim sonras› uyku yoksunlu¤unun bellek üzerine
etkisinin araflt›r›ld›¤› çal›flmalar, uyku dönemlerinin belle-
¤in kal›c›laflmas›nda önemli oldu¤unu göstermektedir.
Farkl› uyku evrelerinin bellek süreçleri üzerine farkl› etkileri
oldu¤u bulunmufltur. Bir görüfle göre NREM uykusu dek-
laratif  (aç›k) belle¤i, REM ise motor ve örtük belle¤i gelifl-
tirmekte, di¤er bir görüfle göre ise farkl› uyku evreleri  bel-
le¤in kal›c›laflmas›nda birbirlerini tamamlayan ve s›ral› fle-
kilde rol almaktad›r. Moleküler ve elektrofizyolojik veriler
bellek üzerine olan bu etkinin sinaptik plastiklik arac›l›¤›yla
oldu¤una iflaret etmektedir. 

Sonuç: Uyku ve rüya fizyolojisiyle iliflkili çal›flmalar bilinç
ve bellek süreçlerini anlamak aç›s›ndan yol gösterici ola-
cakt›r.  

Anahtar Sözcükler: Uyku,  rüya, bellek, nörobiyoloji, si-
naptik plastiklik

SUMMARY: The Neurobiology of Sleep and Its Influence
on Memory

Objective: Recent developments in neuroscience have
increased our knowledge of the physiology of sleep and
dreaming, and thus the number of studies about the
influence of sleep on learning and memory have increased
rapidly. In this review the objective is to assess the
relationship between sleep and memory considering the
evidence regarding the neurobiology of sleep and
dreaming.

Method: This is a retrospective literature review and the
relevant studies from the last 10 years are included.  For
this purpose the Pubmed search engine and the key
words ‘sleep, neurobiology, synaptic plasticity, memory’
were used. 

Results: Sleep-wake and NREM-REM cycles are
accompanied by neuromodulatory influences on forebrain
structures that affect behavior, consciousness and
cognition. Animal and human studies in which learning
paradigms are used to assess the influence of sleep
deprivation on memory  show the influence of sleep on
memory consolidation. Different sleep stages have
different effects on memory processes. Some
investigators claim that NREM improves declarative
memory while REM improves procedural and implicit
memory. Other investigators suggest that NREM and REM
affect memory in a complementary and sequential way.
Molecular  and electrophysiological evidence suggests
that the influence of sleep on memory is through synaptic
plasticity.   

Conclusion: Studies about the physiology of sleep and
dreaming will help us to  understand consiousness and
memory better. The reverse is also true: understanding
the contribution of sleep stages to memory will help us to
determine the advantages of sleep and dreaming in an
evolutionary perspective.

Key Words: Sleep, dream, memory, neurobiology,
synaptic plasticity 



301

GİRİŞ

Memeliler için en temel fizyolojik işlevlerden

biri olan uykunun ne işe yarad›ğ› yüzy›llard›r bi-

lim adamlar› için araşt›rma konusu olmuştur.

Özellikle farkl› bir bilinç hali olarak düşünülen

rüyalar›n neden ve nas›l ortaya ç›kt›ğ› yayg›n

merak konusudur. Uyku, genlerden ve hücre içi

mekanizmalardan, hareketi, uyar›lm›şl›ğ›, otono-

mik işlevleri, davran›ş› ve bilişsel işlevleri kont-

rol eden sinir ağlar›na kadar biyolojik yap›n›n

her düzeyinde kontrol edilen ve biyolojik yap›y›

her düzeyde etkileyen bir durumdur. Uzun süreli

uykusuzluğun vücudun ›s› kontrolünde, beslen-

me metabolizmas›nda, bağ›ş›kl›k sisteminde ve

diğer düzenleyici sistemlerde bozulmaya yol aç-

t›ğ› ve uykunun, memelilerin evriminde önemli

bir avantaj sağlad›ğ› bilinmektedir (Rechtschaf-

fen ve Bergmann 2002).

Moleküler genetik, nörofizyoloji, beyin gö-

rüntüleme ve bilişsel nörobilimdeki son gelişme-

ler uyku ve rüyan›n nörobiyolojisiyle ilişkili ça-

l›şmalara h›z vermiş, uyku s›ras›nda sinir sistem-

lerinin işleyişindeki değişimlerin beyin ve zihin

ilişkisinin anlaş›lmas›na yol gösterebileceği dü-

şünülmüştür. 

İlk defa 200 y›l kadar önce David Hartley’in,

rüyan›n bellekte bağlant›lar›n oluşumunda rolü

olduğunu iddia etmesinin ard›ndan uyku ve rüya-

n›n bellek üzerine olan etkileri tart›şma konusu

olmuştur (Stickgold ve ark. 2001). Son y›llarda

hayvan ve insan üzerine çal›şmalar uykunun, bel-

leğin düzenlenmesi ve kal›c›laşmas›ndaki rolüne

işaret etmektedir.

Bu gözden geçirmede uyku ve rüyan›n nöro-

biyolojisine ilişkin verilerden yola ç›karak öğren-

me ve bellekle olan ilişkisinin ele al›nmas› amaç-

lanm›şt›r. Bu amaçla son on y›lda bu konuda ya-

y›mlanm›ş çal›şmalar, ‘uyku, nörobiyoloji, bel-

lek, sinaptik plastisite’ anahtar sözcükleri kulla-

n›larak Pubmed arama motoru arac›l›ğ›yla  taran-

m›ş, ulaş›labilen araşt›rmalar değerlendirme kap-

sam›na al›nm›şt›r. 

UYKUNUN NÖROBİYOLOJİSİ

Uyku-uyan›kl›k döngüsü 

Uykunun başlat›lmas› ve sürdürülmesinde

kortikal ve subkortikal birçok beyin bölgesi rol

almaktad›r. İnsanlarda uyku-uyan›kl›k döngüsü

Borbely’nin ikili süreç modeli ile aç›klanm›şt›r

(2001). Buna göre uyku-uyan›kl›k döngüsü, dön-

güsel etkenler ve homeostatik etkenlerin etkisiyle

ortaya ç›kmaktad›r. Döngüsel etkenler günün bel-

li dönemlerinde uykuya eğilimin daha fazla ya da

daha az olmas›n› sağlar. Gündüz-gece değişimi-

nin oluşturduğu bu 24 saatlik döngü hipotalamus-

ta iki tarafl› olarak bulunan suprakiasmatik çekir-

dekler arac›l›ğ› ile kontrol edilmektedir. Homeos-

tatik uyku dürtüsü ise uyan›k olarak geçen zaman

artt›kça artar. Uyan›k kal›nan süre artt›kça endo-

jen uyku verici (somnojen) olarak bilinen adeno-

zin ve çeşitli sitokinlerin ve hormonlar›n, özellik-

le bazal önbeyinde eşik değerinin üstünde birike-

rek homeostatik uyku gereksinimini art›rd›ğ› bil-

dirilmiştir (Porkka-Heiskanen  ve ark. 2000).

Ön hipotalamustan gelen döngüsel girdiler ve

endojen kimyasal uyar›lar arac›l›ğ›yla gelen ho-

meostatik bilgi doğrultusunda hipotalamusta

ventrolateral preoptik çekirdek (VLPO)  uykuyu

başlat›r. Uyan›kl›ğ› lateral hipotalamustan gelen

oreksinerjik, beyinsap›ndan gelen kolinerjik, no-

radrenerjik, serotonerjik, posterior hipotalamus-

tan gelen histaminerjik  uyar›lar sağlamakta, bun-

lar›n azalmas› ise uykuyu başlatmaktad›r. Beyin

sap›ndaki mezopontin çekirdekler ise uyku s›ra-

s›ndaki NREM-REM döngüsünü kontrol etmek-

tedir (Pace-Schott ve Hobson  2002) (Şekil 1).

REM-NREM döngüsü

Memelilerde uyku, belirli aral›klarla tekrar

eden REM ve NREM uykusu olmak üzere iki ev-

reden oluşmaktad›r. Bu evreler EEG ile ölçülen

beyin elektrik aktivitesi, göz hareketleri ve kas

tonusundaki değişiklikler değerlendirilerek belir-

lenmiştir. Birçok türde NREM uykusu toplam

uykunun 4/5’ini oluşturur ve REM uykusu aras›

dönemler farede 10 dakikadan az, insanda 90 da-

kika olmak üzere beyin büyüklüğüyle ilişkili ola-

rak değişir (Benington ve Frank, 2003).

Uyku dönemleri ve sinir cevab›ndaki  değişik-

likler asetilkolin, norepinefrin, serotonin ve hista-

minin farkl› sal›verilmeleri ile yönlendirilmekte-

dir. Uyan›kl›k s›ras›nda tüm bu nöromodülatörler

yüksek seviyede sal›n›rken, REM s›ras›nda sero-

tonin ve norepinefrin sal›nmas› en aza iner ve tek

baş›na asetilkolin sal›n›m› bask›nd›r. NREM s›ra-

s›nda ise tüm bu nöromodülatörler göreceli ola-

rak daha düşük seviyede sal›nmaktad›r (Mc Cor-

mick 1992).  
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NREM uykusunun özellikleri

Pozitron emisyon tomografi çal›şmalar›,

NREM s›ras›nda  beyinde enerji metabolizmas›n-

da REM ve uyan›kl›ğa göre yayg›n bir azalma ol-

duğunu göstermiştir (Maquet 2000). NREM s›ra-

s›nda uyan›kl›ğa göre pons, talamus, hipotala-

mus, kaudat çekirdek, lateral ve medial prefrontal

bölgelerde, prefrontal ve paryetal multimodal

asosiyasyon kortekslerinde   glukoz ve oksijen

kullan›m›nda bölgesel azalma olduğu bulunmuş,

bu azalman›n NREM’in başlang›c› ve derinleş-

mesine eşlik ettiği görülmüştür (Bushbaum ve

ark. 2001). 

Elektroensefalogram, kortekste ve diğer beyin

bölgelerindeki eşzamanl› (senkronize) sinir akti-

vitesini gösteren  delta  (0.5-4 Hz) ve sigma (7-

14 Hz) frekanslar›nda yüksek dalga boylu dalga-

lardan oluşur (Pace-Schott ve Hobson 2002).

Delta frekans›ndaki sinir aktivitesi serebral kor-

teks ve talamustaki nöronlar›n ritmik aktivitesine

bağl›d›r.  Sigma aktivitesinin oluşumu ise tala-

musun retiküler çekirdeğini, talamik aktar›m çe-

kirdeklerindeki talamokortikal nöronlar›, kortiko-

talamik nöronlar› ve talamus ve korteksin intrin-

sik nöronlar›n› içeren ağ›n işleyişine bağl›d›r.

NREM uyku EEG’sinin oluşumundan kortikota-

lamokortikal döngünün sorumlu olduğu, delta ve

sigma ritmindeki eşzamanl› sal›n›mlar›n ve uyku

iğciklerinin, serebral korteksten temel alan daha

yavaş bir ritm (< 1Hz) ile düzenlendiği belirtil-

miştir (Steriade  ve ark. 1993, Steriade 1999).

Yazarlar, yavaş sal›n›mlar›n depolarizan faz›nda

neokortikal nöronlarda yoğun ateşleme olduğunu

ve bunun uzun süreli güçlendirmeyi (long term

potentiation) başlatarak sinapslar›n yeniden dü-

zenlenmesi, plastiklik, ve uyan›kl›kta elde edilen

bilgilerin kal›c›laşt›r›lmas› için uyar› oluşturuyor

olabileceğini vurgulam›şlard›r.

REM uykusunun özellikleri

Uyan›kl›k s›ras›nda olduğu gibi REM s›ras›n-

da da önbeyin retiküler aktive edici sistem tara-

f›ndan uyar›lmakta ancak uyan›kl›ktan farkl› ola-

rak noradrenerjik, serotonerjik uyar›lar azal›rken

kolinerjik uyar›lar bask›n duruma gelmektedir

(Pace-Schott ve Hobson 2002). REM uykusu s›-

ras›nda  beyinsap›, talamus, amigdala, hipotala-

mus, anterior singulat ve bazal ganglionlara olan

kan ak›m› artar. Uyan›kl›kla karş›laşt›r›ld›ğ›nda

REM döneminde limbik ve paralimbik bölgelerde

etkinlik daha fazla iken dorsolateral prefrontal

kortekste etkinlikte azalma olduğu gösterilmiştir

(Braun ve ark. 1998). Uyku- uyan›kl›k ile NREM

ve REM dönemlerindeki bu farkl›l›klar bilinçlilik

durumunu yorumlamakta önemlidir (Tablo 1). 

REM uykusu s›ras›ndaki sinirsel aktivite uya-

n›kl›ktakine benzemektedir. EEG’de sinirsel akti-

vitedeki desenkronizasyonu gösteren düşük dalga

boylu, h›zl› aktivite mevcuttur (Pace-Schott ve

Hobson 2002). Korteksteki piramidal nöronlar to-

nik olarak uyar›larak düzensiz aral›klarla  tek ak-

siyon potansiyelleri oluştururlar. Hipokampusta

da nöronlar tonik olarak depolarize olurlar ve teta

frekans›nda (4-8 Hz) eşzamanl› ritmik aktivite

oluştururlar. Bu aktivite şekli kemirgenlerde

uyan›kl›k s›ras›nda  araşt›rma motor davran›ş› s›-

ras›nda da gözlenmektedir. Baz› türlerde REM

uykusu s›ras›nda yüksek seviyede ponto-genikü-

lo-oksipital (PGO) aktivite görülür. Bu dalgalar

ponstan köken alan ve lateral genikülat çekirdek

yoluyla oksipital bölgeye ve diğer beyin bölgele-

rine ulaşan aksiyon potansiyelleri  gruplar›d›r

(Datta 1997). Bu dalgalar›n rüya s›ras›ndaki ha-

yali duyusal bilgiyi beyin sap›ndan kortekse taş›-

ma işlevi olduğu düşünülmüştür (Benington ve

Frank 2003). Teta ve PGO dalgalar›n›n uzun sü-

Beyinde nörotransmiter düzeyleri 

Beyin bölgesel kan ak›m› ve 

metabolizma değişiklikleri

EEG özellikleri

NREM  dönemi

Norepinefrinerjik, 

serotonerjik, kolinerjik ve 

histaminerjik uyar›larda azalma

Yayg›n azalma

Yavaş sal›n›mlar, delta ve 

sigma dalgalar›, uyku iğcikleri, 

K kompleksi

REM dönemi

Kolinerjik uyar›larda artma,

norepinefrinerjik, serotonerjik,  

ve histaminerjik uyar›larda azalma

Limbik, paralimbik bölgelerde art›ş, 

dorsolateral prefrontal kortekste azalma

Düşük dalga boylu h›zl› etkinlik, 

teta dalgalar›

TABLO 1. NREM ve REM Dönemlerinin Özellikleri.
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reli güçlendirmenin sağlanmas›nda rolü olduğu

belirtilmektedir.

UYKUNUN PLASTİKLİK VE BELLEK
ÜZERİNE ETKİLERİ

Sinaptik plastiklik nöronlar aras›ndaki sinap-

tik bağlant›larda ve dolay›s›yla nöron ağlar›n›n

davran›şlar›nda ortaya ç›kan her türlü değişikliği

ifade etmektedir. Sinapslarda güçlenme, zay›fla-

ma; reseptör proteinlerinde sinaps sonras› sinyal

iletim mekanizmalar›nda, hatta nöron çiftleri ara-

s›ndaki sinapslar›n say› ve dağ›l›m›ndaki değişik-

likler bunlar aras›nda say›labilir. Sinir sisteminin

en plastik olduğu dönem, gelişimin erken dö-

nemleri olmakla birlikte sinaptik plastiklik ya-

şam boyu devam eder ve bu, öğrenme ve uzun

süreli bellek oluşumunun temel mekanizmas›d›r

(Benington  ve Frank 2003). 

Memeli sinir sisteminin erken gelişim evre-

sinde uykunun, plastik süreçleri teşvik ettiği id-

dia edilmiştir. Yenidoğanlar erişkinlerden daha

fazla uyumakta ve uykuyu daha fazla REM dö-

neminde geçirmektedir. REM uykusunun oran›

yaşam›n ilk y›l›nda h›zla azal›r  ve 10 yaş›nda

erişkin seviyesine ulaş›r. Ana rahminde ve pre-

matür bebeklerdeki beyin aktivitesi tamamen

REM benzeri durumdad›r. Bu bulgular bebek uy-

kusunun memelilerde gelişimsel rolü olduğu dü-

şüncesini akla getirmiştir (Marks  ve ark. 1995). 

Uyku, kedi yavrular›nda yaşam›n ilk 30 gü-

nünde tek gözün kapat›lmas› (monocular depriva-

tion) ile ortaya ç›kan kortikal plastikliği art›rmak-

tad›r.  Kedi yavrular›n›n tek gözlerinin kapat›l-

mas› ›ş›kl› ortamda aç›k olan göze gelen uyaran-

lara yan›t veren primer görme korteksi nöronla-

r›nda art›şa neden olur ve bu oküler dominans

plastiklik olarak adland›r›lm›şt›r. Kedi yavrular›-

n›n tek gözlerinin kapat›lmas›ndan  sonra 6 saat

uyutulmalar› ile bu plastikliğin artt›ğ› ve bunun

da NREM dönemi uykusu ile ilişkili olduğu gös-

terilmiştir (Frank ve ark. 2001).

S›çanlarda yap›lan bir çal›şmada ise REM uy-

kusu ile benzer ilişki gösterilmiş, REM uykusu-

nun görsel uyaranlara eşdeğer bir şekilde kortikal

uyar›m› ve uzun süreli güçlendirme oluşumunu

sağlayabildiği gösterilmiştir (Shaffery ve ark.

2002).   

Uykunun sinaptik plastiklik üzerine olan etki-

lerine ilişkin çal›şmalar›n sonuçlar› şu şekilde

ŞEKİL 1. Uykunun Başlamas›nda Rol Alan Yap›lar.
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özetlenebilir: 1) Çeşitli öğrenme görevleri  sinap-

tik plastiklik üzerine etki ederek takip eden uyku

dönemini etkiler. 2) Uyku sinaptik plastikliğe

bağl› olan öğrenme ve bellek süreçlerinde olumlu

etki yarat›rken, uykusuzluk bu süreçleri olumsuz

etkiler. 3) Sinaptik plastiklik için gerekli olan gen

ve proteinlerin sentezi uyku s›ras›nda gerçekleşir.

4) Uyku ve uyku kayb› sinaptik bağlant› yap›lar›-

n› ve sinaptik gücü etkiler.

Eğitim sonras› REM uyku art›ş›

Uykunun, belleğin yeniden düzenlenmesi ve

kal›c›laşmas›ndaki rolüne ilişkin çal›şmalar›n ço-

ğu, rüya ile bağlant›s›ndan dolay› REM dönemi-

ne odaklanm›şt›r. Bu çal›şmalar›n  bir k›sm›nda

bir öğrenme görevi sonras›nda uyku, özellikle

REM süresinde art›ş  olduğu bildirilmiştir (Siegel

2001). Hayvan çal›şmalar›nda kontrollü bir or-

tamda hayvana yeni bir ödevin öğretilmesi sonra-

s›nda öğrenme ile uyku sürelerinin değişimi ince-

lenmiştir. S›çanlarda yap›lm›ş çal›şmalarda bir

ödevin öğretilmesinden değişik süreler sonra

REM süresinde art›ş olduğu bildirilmiştir (Hen-

nevin ve ark. 1995, Smith 1995, Datta 2000).

Eğitim sonras› görülen REM uykusundaki art›ş›n

özellikle zorlay›c› görevlerin öğrenilmesi s›ras›n-

da olduğu, basit öğrenme paradigmalar›nda göz-

lenmediği ve görevin öğrenilme süreciyle ilişkili

olduğu, öğrenme tamamland›ktan sonra ise göz-

lenmediği bildirilmiştir (Hennevin ve ark. 1995).

Bu çal›şmalar›n baz›lar›nda NREM sürelerinde

de art›ş olduğu gösterilmiştir. REM uyku süresin-

de görülen art›ş›n kimi çal›şmalarda eğitimden

hemen sonra, kimilerinde belli bir gecikme ile or-

taya ç›kt›ğ› bulunmuştur. Bu süre ‘REM uyku

penceresi’ olarak tan›mlanm›ş ve bu sürenin ve

ödevin tipine, hayvan›n özelliklerine ve eğitim

s›ras›ndaki deneme say›s›na bağl› olarak değiştiği

vurgulanm›şt›r (Smith 1995). 

İnsanlarda da öğrenme sonras› uyku art›ş› ça-

l›ş›lm›şt›r; ancak sonuçlar değişken ve etki, hay-

vanlarda belirtilenden daha azd›r. Birçok çal›ş-

mada REM uyku süresinde ve yoğunluğunda ar-

t›ş olduğu bildirilmiştir (Piegneux ve ark. 2001).

Bu çal›şmalar›n bir k›sm›nda kişinin görüş ala-

n›nda 90 derecelik kaymalara yol açan prizma

gözlükler kullan›lm›şt›r. Deneklerin gözlükleri

kullanmaya al›şmas›yla birlikte REM uyku süre-

sinde artma olduğunu bulan ve bulmayan çal›ş-

malar mevcuttur. Bir diğer çal›şmada ise görsel-

uzaysal değişikliklere uyum sağlaman›n REM

uyku süresinde % 3  art›şa yol açt›ğ› gösterilmiş-

tir (Siegel 2001). Ayr›ca  kelime listesi ezberleme

ile REM-NREM döngü say›s› aras›nda pozitif ko-

relasyon olduğu bildirilmiştir (Mazzoni ve ark.

1999). Labirent öğrenme testinin ise NREM uy-

kusunu art›rd›ğ› bulunmuş, bu bulgular, uyku iğ-

cik say›s›n›n kelime listesi ezberlenmesi (Gais ve

ark. 2002) ve motor beceri edinme performans›y-

la pozitif korelasyon gösterdiği, çal›şmalarla des-

teklenmiştir (Walker ve ark 2002). Diğer bir ça-

l›şmada ise motor beceri edinme ile REM uyku

süresi aras›nda pozitif korelasyon bulunmuştur

(Fischer ve ark. 2002). 

Öğrenme ve REM aras›ndaki ilişkiyi incele-

yen bir grup araşt›rmac› ise yoğun s›nav döne-

minde olan öğrencileri s›nava girmeyen öğrenci-

lerle karş›laşt›rm›ş, s›nava haz›rlanan öğrenciler-

de REM uykusu göz hareketlerinin yoğunluğun-

da artma olduğunu bildirmişlerdir (Smith ve

Lapp 1991). 

Öğrenme ve uyku yoksunluğu

Uykunun belleğin kal›c›laşmas›ndaki rolünü

anlamaya yönelik çal›şmalar›n bir k›sm›nda, uy-

kusuz kalman›n öğrenme üzerine etkisi değerlen-

dirilmiştir. Hayvan çal›şmalar›nda REM uyku

yoksunluğunun öğrenmeyi olumsuz olarak etkile-

diğini bildiren ve bildirmeyen çal›şmalar mevcut-

tur. Bu çal›şmalarda uyku yoksunluğunu sağla-

mak için kullan›lan hayvan modellerinde stres et-

kisinin kontrol edilememesi, sonuçlar›n yorum-

lanmas›n› güçleştiren bir k›s›tl›l›k olarak vurgu-

lanmaktad›r (Siegel 2001). 

İnsanda uyku yoksunluğu çal›şmalar›, denek-

leri polisomnografik olarak izleyerek ve ilgili uy-

ku döneminde uyand›rarak yap›lmaktad›r. Uyku

yoksunluğunun k›sa süreli tutulmas› nedeniyle

stresin, hayvan çal›şmalar›n›n aksine, sonuçlar›

fazla etkilemediği düşünülmektedir. İnsanlarda

istekliliğin ve duygusal etkenlerin daha kontrol

edilebilir olmas› da bu çal›şmalar›n güvenilirliği-

nin insanlarda hayvanlardan daha yüksek olmas›-

na neden olmaktad›r (Benington ve Frank 2003).

İnsanlarda yap›lan çal›şmalar›n sonuçlar› ile ilgili

sorun, hangi uyku döneminin hangi bellek süreci-

ni etkilediğinin tespit edilmesi yönünde olmuştur

(Maquet 2001). Çok say›da çal›şmada ise REM

uyku yoksunluğunun çağr›ş›ml› öğrenme, sözel

öğrenme gibi bilinçli öğrenmede etkisi olmad›ğ›

gösterilmiş ve araşt›rmac›lar bunun motor öğren-

me ödevleri üzerine olan etkisine odaklanm›şt›r
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(Stickgold ve ark. 2000a). Bu çal›şmalarda motor

öğrenmenin değerlendirilmesinde s›kl›kla kulla-

n›lan test, Doku Ay›rdetme Testi (Texture Disc-

rimination Task) olmuştur. Bu, deneklerin bilgi-

sayar ekran›nda gösterilen çizgilerin yönlerini

öğrenmelerinin istendiği bir görsel ay›rdetme tes-

tidir. Bu testin uygulamas› s›ras›nda eğitim ile

performans›n artt›ğ› görülmüş, eğitim sonras› ilk

gece uykusunun bu öğrenmeyi art›rd›ğ›, daha

sonraki gecelerde uyuman›n da ek eğitim olma-

dan öğrenmeyi devam ettirdiği, ilk gece uykusuz

b›rak›lan deneklerde ise bu öğrenmenin gerçek-

leşmediği ve bu deneklerde sonraki gecelerde

uyuman›n ilk gece uykusu gibi etkili olmad›ğ›

gösterilmiştir (Stickgold ve ark 2000a). Öğren-

medeki bu ilerlemenin uykunun hangi dönemi ile

ilişkili olduğuna dair ise farkl› sonuçlar mevcut-

tur. Karni ve arkadaşlar› (1994) bu testteki  per-

formans art›ş›n›n  REM uykusu ile ilişkili oldu-

ğunu belirtirken, Gais ve arkadaşlar› (2000)

NREM uykusu ile ilişkisini vurgulam›şt›r. Stick-

gold ve arkadaşlar› (2000b) ise bu Doku Ay›rdet-

me görevindeki performans›n gecenin ilk yar›s›n-

daki yavaş dalga uykusu yani NREM döneminin

süresi ve gecenin son çeyreğindeki REM uykusu

ile ilişkili olduğunu, bu iki  değişkenin birlikte

test performans›ndaki ilerlemeyi % 79 yordaya-

bildiğini belirtmiştir. Doku Ay›rdetme Testi’nin

kullan›ld›ğ› diğer bir çal›şmada Mednick ve arka-

daşlar› (2003)  NREM ve REM dönemlerini içe-

ren, 60 ve 90 dakikal›k k›sa süreli uykunun da

tüm gece uykusuna benzer şekilde öğrenmeyi ar-

t›rd›ğ›n› göstermişlerdir. 

Uykunun uyan›kl›ktaki bilişsel performansa

etkisine ilişkin iki varsay›m öne sürülmüştür (P-

iegneux ve ark. 2001). Bunlardan birincisi ‘ikili-

süreç varsay›m›’ d›r. Buna göre REM ve NREM

uykusu farkl› bellek süreçlerini etkilemektedir.

NREM uykusunun aç›k belleği, REM’in ise mo-

tor ve örtük belleği geliştirdiği iddia edilmiştir.

Bu görüşü destekleyenler yavaş dalga uykusun-

dan zengin erken gece uykusunun yoksunluğun-

da seçici olarak aç›k bellekle ilgili testlerde bo-

zukluk olurken, REM’in daha uzun olduğu geç

gece uykusunun yoksunluğunda  motor bellek ile

ilgili testlerde bozulma olduğunu gösteren çal›ş-

ma sonuçlar›n› temel alm›şlard›r. Bu modeli doğ-

rulamak için daha fazla çal›şmaya gereksinim

vard›r. Bu konuda öne sürülen diğer model ise

‘ard›ş›k etki varsay›m›’d›r. Bu görüşe göre farkl›

uyku evreleri, belleğin kal›c›laşmas›nda birbirle-

rini tamamlayan ve s›ral› şekilde rol almaktad›r.

Bu teori Doku Ay›rdetme Testi’yle yap›lan çal›ş-

malar›n sonucunun gecenin ilk yar›s›ndaki yavaş

dalga uykusu yani NREM döneminin süresi ve

gecenin son çeyreğindeki REM uykusu ile ilişkili

olarak bulunmas›na dayanmaktad›r (Stickgold ve

ark. 2000b). 

Uyku elektrofizyolojisine ilişkin bilgiler ›ş›-

ğ›nda NREM ve REM’in bellek kal›c›laşmas›n-

daki rolü aç›klanmaya çal›ş›lm›şt›r. Uyan›kl›k s›-

ras›nda elde edilen bilgilerin korteksten hipokam-

pusa yönlendirildiği, NREM s›ras›nda ise bu den-

gesiz bellek parçalar›n›n uzun süreli depolanmak

üzere özgül NREM EEG frekanslar› arac›l›ğ›yla

tekrar kortekse yönlendirildiği iddia edilmektedir

(Buzsaki 1996). NREM sal›n›mlar› s›ras›nda ileri

derecede eşzamanl› olan hipokampal ç›kt›lar›n,

ulaşt›klar› kortikal hedeflerde uzun süreli güçlen-

dirme oluşumu ve sinaptik plastiklik için uygun

koşullar› sağlad›ğ› düşünülmektedir. REM s›ra-

s›nda ise korteksten hipokampusa bilgi ak›ş› ol-

duğu, teta dalgalar›n›n hipokampal  bellek oluşu-

mu için gerekli uzun süreli güçlendirmeyi art›rd›-

ğ›, uyku s›ras›nda olan bu hipokampo-kortikal di-

yalogun da hipokampus kaynakl› bellek parçala-

r›n›n kortekste kodlanmas›n› ve kal›c›laşmas›n›

sağlad›ğ› iddia edilmiştir (Buzsaki 1996). Uya-

n›kl›k ve REM s›ras›nda olan kortikal-hipokam-

pal bilgi ak›ş› ve NREM s›ras›ndaki hipokampal-

kortikal bilgi ak›ş›ndan farkl› olarak REM s›ra-

s›nda ayr›ca kortekste depolanm›ş olan bellek

parçalar› aras›nda yeni bağlant›lar›n oluştuğu, rü-

yan›n da bu ‘hiperasosiyatif’ durumun bilişsel gö-

rüntüsü olduğu iddia edilmiştir (Hobson ve Pace-

Schott 2002).

Uyku s›ras›nda olan nörokimyasal değişik-
likler

Uyku sinaptik plastikliğe uyan›kl›kta elde edi-

len bilgilerin kal›c›laşt›r›lmas›nda rol alan biyo-

moleküllerin sentezini art›rarak da katk›da bulun-

maktad›r. Uyku s›ras›nda plastiklik aç›s›ndan

önemli norepinefrin gibi baz› nörotransmiterlerin

sal›nmas›nda azalma olmakla birlikte sinaptik dü-

zenlemede önemli baz› nörohümoral etkenlerin

sal›nmas› artmaktad›r (Krueger ve Obal 2003).

NREM uykusu s›ras›nda nöronal kalsiyum düze-

yinde geçici art›şlar olduğu ve bunun sinaptik

modelleme aç›s›ndan önemli baz› genlerin yaz›l›-

m›n› tetikliyor olabileceği iddia edilmiştir (Buz-

saki 1996). Taishi ve arkadaşlar› (2001) kemir-
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genlerde uyku miktar›n›n artmas›yla birlikte hi-

pokampus ve kortekste plastiklikle ilişkili MMP-

9 geninin aç›l›m›nda art›ş olduğunu bildirmiştir.

S›çanlarda ise REM uykusu s›ras›nda hipokam-

pal uzun süreli güçlendirme sonras›nda zif-268

geninin aç›l›m›nda art›ş bildirilmiştir (Ribeiro ve

ark. 2002). Her ne kadar plastiklikle ilişkili gen-

lerin bazal aç›l›m› as›l  uyan›kl›k s›ras›nda olu-

yorsa da sinaptik modellemenin yenilendiği, de-

ğişimden geçtiği sinir devrelerinde bu genlerin

aç›l›mlar›nda art›ş, uyku s›ras›nda olabilir (Be-

nington ve Frank 2003).

Uykunun sadece gen yaz›l›m›n› değil protein

sentezini de etkilediği iddia edilmiştir. S›çan ve

maymunlardaki çal›şmalar beyinde protein sente-

zi ile NREM uykusu aras›nda pozitif korelasyon

olduğuna işaret etmektedir (Nakanishi ve ark.

1997, Ramm ve Smith 1990). Ayr›ca uyku yok-

sunluğunun  sinir büyüme faktörü ve beyinden

sal›nan nörotrofik faktör (brain derived neurot-

rophic factor) konsantrasyonunu etkilediği bildi-

rilmiştir (Sei ve ark. 2000).

Uyan›kl›ktaki sinir ateşleme kal›plar›n›n
uyku s›ras›nda yinelemesi 

REM uykusu s›ras›nda öğrenmenin gerçekleş-

tiğini, belleğin kal›c›laşt›ğ›n› iddia eden araşt›r-

mac›lar›n varsay›mlar›n› dayand›rd›klar› diğer bir

kan›t eğitim s›ras›nda gerçekleşen sinirsel etkinli-

ğin eğitim sonras› REM döneminde ayn› şekilde

yinelemesidir (Siegel 2001). İspinoz kuşunun

motor korteksinden yap›lan kay›tlar ötme s›ras›n-

da olan sinirsel etkinliğin uyku s›ras›nda devam

ettiğini göstermiş, bu sonuç uyku s›ras›nda öt-

meyle ilgili türe özgü genetik bir okuma süreci-

nin gerçekleştiği şeklinde yorumlanm›şt›r (Dave

ve Margoliash 2000). Bu çal›şmada sinir ateşle-

me kal›b›n›n yinelediği uyku dönemi belirtilme-

miştir. Öğrenmeye bağl› olan sinir etkinlik kal›-

b›n›n uyku s›ras›nda yinelemesine ilişkin çal›ş-

malar s›çanlarda da yap›lm›şt›r. S›çan›n fiziksel

olarak bulunduğu yerle ilişkili olarak ateşleyen

hipokampal hücrelerde kay›t yap›lm›şt›r. Daha

önceki çal›şmalar hipokampusta uzun süreli güç-

lendirme oluşumunun uyar›lar teta ritminde ‘te-

pe’ler halinde geldiğinde ortaya ç›kt›ğ›n›, teta

‘çukur’lar› s›ras›ndaki uyar›lar›n ise daha önce

güçlendirilmiş sinaptik etkiyi söndürdüğünü gös-

termiştir (Poe ve ark. 2000). Yazarlar, s›çan tan›-

d›k çevredeyken ateşleyen ‘yer hücreleri’ ile ilk

defa girilen yerlerde ateşleyen yer hücrelerinin

etkinliğini uyan›kl›k ve uyku s›ras›nda karş›laşt›r-

m›şlar ve s›çanlarda hipokampal yer hücrelerin-

deki ateşlemenin uyan›kl›ktaki gibi REM ve

NREM’de de devam ettiğini bulmuşlard›r (Hirase

ve ark. 2001). Her iki tip yer hücresinin de teta

ritmiyle olan evre ilişkisinin uyku ve uyan›kl›k

s›ras›nda farkl› olduğunu, yer hücrelerinde

REM’de öğrenme gerçekleştikçe hipokampal teta

ritm faz›na göre 180 derece kayma olduğunu  ve

uzun süreli güçlendirmenin uzun süreli depresyo-

na (long term depression) dönüştüğünü göster-

mişlerdir. Bu sonucu, REM uykusunun belleği

destekleyen işlevleri olduğu ve yeni yaşant›lara

bağl› bellek parçalar›n› güçlendirirken daha eski

olanlar› söndürdüğü şeklinde yorumlam›şlard›r

(Hobson ve Pace-Schott 2002).   

Sinir ateşleme kal›plar›n›n uyku s›ras›nda

yinelemesine ilişkin çal›şmalar insanlarda da ya-

p›lm›şt›r. Kattler ve arkadaşlar› (1994) bir elin

mekanik olarak uyar›lmas›n›n, takip eden NREM

uyku döneminde, ilgili somatik duyu korteksinde

yavaş dalga aktivitesinde art›şa neden olduğunu,

Cantero ve arkadaşlar› (2002) ise  uyan›kl›k s›ra-

s›nda verilen işitsel uyaranlar›n, takip eden

NREM döneminde temporal kortekste EEG’de

benzer değişikliklere yol açt›ğ›n› bildirmişlerdir.

Pozitron Emisyon Tomografi (PET) çal›şmalar›

seri reaksiyon zaman› görevi s›ras›nda etkinleşen

beyin bölgelerinin izleyen REM döneminde yine

ayn› şekilde etkinleştiğini göstermiştir (Maquet

ve ark. 2000). Diğer PET çal›şmalar›nda ise öğ-

renme sonras›nda REM döneminde sinir devrele-

rinde işlevsel bağlant›larda art›ş olduğu gösteril-

miş, dolay›s›yla REM uykusunun öğrenmeyle

ilişkili sinir devrelerini güçlendirdiği düşünül-

müştür (Laureys ve ark. 2001, Maquet ve ark.

2003). 

Baz› araşt›rmac›lar, “uyan›kl›k s›ras›nda olan

ve daha sonra bellekte kal›c›laşan yaşant›lar uyku

s›ras›nda yineliyorsa o zaman sadece ateşleme

kal›plar› değil, bu s›rada olan zihinsel yaşant› da

yineliyor olmal›” diye düşünmüşlerdir. Uyku ön-

cesi yoğun eğitim alan kişilerin REM döneminde

uyand›r›ld›klar›nda bildirdikleri rüyalar değerlen-

dirilmiş ancak bunlar›n içeriğinin az bir k›sm›n›n

öğrenilen materyal ile ilişkili olduğu bulunmuştur

(Stickgold ve ark. 2001). Rüyalar›n, daha çok öğ-

renmenin gerçekleştiği ortam ve duygu durumu

ile ilişkili olduğu iddia edilmiştir (Siegel 2001).  
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YÖNTEMSEL TARTIŞMALAR ve 
ELEŞTİRİLER

Uyku ve bellek ilişkisine dair çal›şmalar›n so-

nuçlar›na baz› yöntemsel hatalar nedeniyle güve-

nilemeyeceğini ileri süren araşt›rmac›lar da bu-

lunmaktad›r (Maquet 2001, Stickgold ve ark.

2001). Eğitim sonras› REM süresinde art›ş›n öl-

çüldüğü  hayvan modellerinde, uygulaman›n hay-

vanda yaratt›ğ› stresin gözard› edilmesi önemli

bir eksiklik olarak vurgulanm›şt›r. Stresin de

REM süresini art›r›c› etkisi olduğu, dolay›s›yla

bu art›ş›n öğrenmeye mi yoksa stresin etkisine mi

bağl› olduğunun ay›rdedilmesinin zor olduğu be-

lirtilmektedir. (Siegel 2001). 

İnsanlarda öğrenmenin REM süresine olan

etkisini inceleyen çal›şmalarda ise karş›laşt›rma-

n›n yap›labileceği uygun kontrol gruplar›n›n

oluşturulmas›yla ilgili sorunlar görülmektedir. Bu

tür çal›şmalarda öğrenmenin ölçülebilmesi, uyku

süresi üzerine etkisi olan etkenlerin kontrol edile-

bilmesi gibi güçlükler sonuçlar›n yorumlanmas›-

n› güçleştirmektedir (Siegel 2001). Uykusuzlu-

ğun, öğrenme görevleri s›ras›ndaki performans›

azaltmas› ise bellek işlevleri üzerine etkisiyle de-

ğil, kişinin görev s›ras›nda daha uykulu olmas›,

dikkatinin azalmas› ile ilişkilendirilebilir.

SONUÇ

Uyku dönemleri asetilkolin, norepinefrin, se-

rotonin ve histamin gibi nörotransmiterler tara-

f›ndan düzenlenmekte ve davran›ş ve bilişsel ye-

tileri etkilemektedir. Davran›şsal, fizyolojik, hüc-

resel, ve moleküler kan›tlar uykunun bellek üze-

rine etkisi olduğuna işaret etmektedir. 

Çal›şmalar, uykunun belleğin kal›c›laşmas›n-

daki rolünün sinaptik plastiklik üzerine olan etki-

si arac›l›ğ›yla olduğunu göstermektedir. Hem

REM hem de NREM dönemlerindeki eş zamanl›

ritmik etkinliklerin geniş ölçekli nöron ağlar›nda

belleğe katk›da bulunabilecek plastik değişiklik-

lere yol aç›yor olmas› olas›d›r.  

Hayvan ve insan çal›şmalar› farkl› uyku evre-

lerinin öğrenme  ve bellek süreçleri üzerine farkl›

etkileri olduğunu göstermektedir. Ancak uyku-

nun sinaptik plastiklik ve bellek üzerine olan et-

kilerinin sadece öğrenme çal›şmalar›yla değil, bu

süreci hücresel ve moleküler düzeyde aç›klaya-

cak deneysel çal›şmalarla desteklenmesi gerek-

mektedir. Uyku fizyolojisiyle ilişkili çal›şmalar

bilinç ve bellek süreçlerini anlamak aç›s›ndan yol

gösterici olacakt›r. Uykunun nörobiyolojisinin

daha iyi anlaş›labilmesi, işlevinin de daha iyi an-

laş›labilmesini sağlayacakt›r.
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