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Öz

Sinir sisteminde sinyal algılama mekanizması son derece karmaşıktır ve çevresel faktörlere oldukça bağımlıdır. Beynin hem mikro 
hem de makro seviyesinde doğal olarak bulunan gürültü, bu mekanizmayı etkileyen en önemli faktörlerden biridir. Deneysel ve 
sayısal çalışmalar, nöronal sistemin, bilgi işleme kapasitesini optimal şekilde kullanmak için gürültüden faydalandığını göstermektedir. 
Nöronların zayıf sinyal sezinleme kapasitesinin, belirli bir gürültü seviyesinde maksimize olması “stokastik rezonans” kavramı ile 
açıklanmaktadır. Bu çalışmada, zayıf sinyal frekansının, bir elektriksel geribesleme bağlantısına sahip Hodgkin-Huxley nöronlarında 
iyon kanal gürültüsü tarafından tetiklenen stokastik rezonans olgusuna olan etkileri, geribesleme mekanizmasının biyolojik 
fonksiyonlarına bağlı olarak ele alınmıştır. Elde edilen bulgular, öz-sinaps geri besleme mekanizması, nöronun sinyallere duyarlı 
olduğu frekans aralığındaki bütün frekanslarda Hodgkin-Huxley nöronlarının sinyal algılama kapasitesini önemli ölçüde geliştirdiğini 
göstermiştir. Ayrıca, eşik altı sinyalin bu aralıktaki bütün frekanslarında Hodgkin-Huxley nöronunun sinyal algılama kapasitesinin, 
uygun geribesleme zaman gecikme değerlerinde geribesleme iletkenliğine bağlı olarak rezonans davranışı sergilediği görülmüştür. Ek 
olarak, zayıf sinyalin bütün frekanslarında Hodgkin-Huxley nöronunun maksimal sinyal algılama performansının, geribesleme zaman 
gecikmesine bağlı olarak çoklu stokastik rezonans fenomeni sergilediği görülmektedir. Bu stokastik rezonansların maksimal olduğu 
geribesleme zaman gecikmesi noktaları, uygulanan zayıf sinyal frekansı tarafından belirlenmektedir.

Anahtar Kelimeler: Hodgkin-Huxley nöron, öz-sinaps, zayıf sinyal frekansı.

Abstract

The mechanism of signal perception in the nervous system is highly complex and heavily dependent on environmental factors. One 
of the most significant factors affecting this mechanism is the naturally emerging noise at both the micro and macro levels of the 
brain. Experimental and numerical studies demonstrate that the nervous system utilizes noise to optimize its information processing 
capacity. Maximizing the weak signal capacity of neurons at a sufficient noise level is explained with the concept of “stochastic 
resonance”.  This study examines the effects of weak signal frequency on the stochastic resonance phenomenon triggered by ion channel 
noise depending on the biological functions of the feedback mechanism in Hodgkin-Huxley neurons with an electrical feedback 
connection. The findings indicate that the autaptic feedback mechanism significantly enhances the signal coding capacity of Hodgkin-
Huxley neurons across all frequencies within the range of frequencies to which the neuron is sensitive. Also, it is observed that the 
subthreshold signal detection capacity of Hodgkin-Huxley neurons exhibits resonance behaviour depending on feedback coupling 
strength at the appropriate feedback time delays for all frequencies in this range. Furthermore, it is shown that the maximal weak signal 
coding performance of Hodgkin-Huxley neuron displays multiple stochastic resonance phenomena depending on the feedback time 
delay.  These points of maximal stochastic resonance are determined by the frequency of the applied weak signal.

Keywords: Hodgkin-Huxley neuron, autaptic synapse, weak signal frequency.
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1. Giriş
Uyarılabilir nöron sistemi kendisine uygulanan bilgi sin-
yaline yanıt olarak elektrik sinyalleri üreterek bunları canlı 
sistemde ilgili birimlere iletmektedir (Bean 2007). Hücre 
membranı üzerinde bulunan iyon kanalları hücrenin elekt-
riksel aktivitesinin oluşmasında etkin rol oynamaktadırlar 
(Hodgkin ve Huxley 1952). Hücre zarında bulunan iyon 
kanalların açılması ile dinlenim durumundaki hücre içi-
dışı iyon konsantrasyon değişmekte ve böylelikle aksiyon 
potansiyeli oluşmaktadır (Hodgkin ve Huxley 1952). Di-
ğer taraftan iyon kanallarının rastgele dalgalanması hücre 
membranında gürültüye neden olmaktadır (Lecar ve Nossal 
1971, Hamil vd. 1981). Yapılan çalışmalarda bu gürültünün 
nöronların zayıf sinyallere verdiği tepkiyi olumlu yönde et-
kilediği ortaya konulmuştur (Moss vd. 2004). Nöronların 
zayıf sinyalle verdiği cevabın gürültünün belli bir değerinde 
maksimize olması stokastik rezonans (SR) olarak bilinmek-
te olup, bu konu geniş bir şekilde çalışılmıştır (Douglass vd. 
1993, Rubinstein 1995, Chow ve White 1996, Schmid vd. 
2003, Moss vd. 2004, Baysal ve Calim 2023). Temel olarak, 
hücre membranında meydana gelen içsel gürültünün kayna-
ğı iyon kanallarıdır ve iyon kanallarının stokastik yapısından 
kaynaklanan gürültünün, nöronların elektriksel dinamikle-
rine olan etkisi geniş bir şekilde ele alınmıştır (Skaugen ve 
Walløe 1979, Bezrukov ve Vodyanov 1995, Levin ve Miller 
1996, Fox 1998, Schneidman vd. 1998, Jung ve Shuai 2001, 
Faisal ve White 2005, Ozer ve Ekmekçi 2005). Jung ve Shu-
ai, Hodgkin-Huxley (H-H) nöronlarındaki kanal dinamik-
lerinin eşik altı periyodik işaret algılama performansına et-
kisini araştırmışlardır. Belirli bir kanal yoğunluğu aralığında, 
eşik altı sinüzoidal sinyallerin spayk kodlamasının kanal gü-
rültüsüyle artırılabileceğini göstermişlerdir ( Jung ve Shuai 
2001). Bir başka sayısal çalışmada, hücre membranında bu-
lunan iyon kanal sayısının nöronların sinyal algılama eşiğine 
etkisi araştırılmıştır. Bu çalışmada, iyon kanal yoğunluğunun 
artması ile H-H nöronlarının sinyallere daha düşük genlikte 
yanıt verdiği gözlemlenmiştir (Skaugen ve Walløe 1979). Bu 
bağlamda hücre zarında yer alan iyon kanal sayılarının yo-
ğunluğunun nöronların sinyallere verdiği tepkinin özellik-
lerini önemli derecede etkilediği tespit edilmiştir (Skaugen 
ve Walløe 1979). Ayrıca hücre membranında bulunan iyon 
kanallarının sayısı hücre boyutu ile orantılı olduğu yapılan 
başka bir çalışmada ortaya konulmuştur (Fox 1997). Küçük 
boyuttaki membranlarda iyon kanal yoğunluğun daha faz-
la olduğu, yüksek boyuttaki zarlarda ise kanal yoğunluğu-
nun daha az olduğu gösterilmiştir (Fox 1997). Dolaysıyla 
küçük boyutlardaki membrana sahip nöronların elektriksel 

aktivitesinin oldukça stokastik olduğu bilinmektedir. Nö-
ronların elektriksel davranışı hücre boyutunun artması ile 
deterministik duruma yaklaşmaktadır (Fox 1997). Schneid-
man ve arkadaşları spayk güvenirliği ve hassasiyetini H-H 
nöron modelini kullanarak iyon kanal sayısına bağlı olarak 
incelemişlerdir (Schneidman vd. 1998). Bu çalışmada düşük 
kanal gürültüsünün pre-snaptik ateşlemelerin post-sinaptik 
nörona iletme güvenliğini azalttığını gözlemlemişlerdir. 
Yüksek gürültüde ise pre-sinaptik ateşlemelerinin zamanı 
post-sinaptik nöron tarafından kolaylıkla tespit edildiğini 
rapor etmişlerdir. Dolaysıyla nöronlar arasında bilgi aktarı-
mı bakımında kanal gürültüsünün stokastikliğinin dikkatte 
alınması gerektiği sonucuna varmışlardır. Bezrukov ve Vod-
yanoy iyon kanal gürültüsüne bağlı elde edilen sinyal gürültü 
oranı (SNR) performansını harici gürültüye göre daha yük-
sek elde etmişlerdir (Bezrukov ve Vodyanov 1995).

Diğer taraftan bir nöronda oluşan elektro-kimyasal bilgi 
sinyalleri başka nöronlara özel kavşaklar vasıtasıyla iletil-
mektedirler. Bu kavşaklar sinaptik bağlantı olarak isim-
lendirilmektedirler. Temelde elektriksel ve kimyasal olmak 
üzere iki tür sinaptik bağlantı bulunmaktadır. Ayrıca kim-
yasal sinaptik bağlantıların uyarıcı (excitatory) ve yasaklayıcı 
(inhibitotary) olmak üzere iki türü mevcuttur. Genel olarak 
sinaptik bağlantı bir nöronun aksonunun başka bir nöronun 
dendriti ile yaptığı elektro-kimyasal bağlantı olarak bilin-
mektedir. Ancak, 1972 yılında Van der Loos ve Glaser ta-
rafından bir nöronun kendi aksonundan kendi dendritine 
yaptığı sinaptik bağlantılar keşfedilmiştir (Van Der Loos ve 
Glaser 1972). Bu ilginç geribesleme bağlantısı literatürde 
öz-sinaps (geribesleme, autapse) olarak isimlendirilmekte-
dir. Geribesleme bağlantısına sahip nöronların varlığı birçok 
çalışma ile doğrulanmıştır (Scheibel ve Scheibel 1971, Di-
Figlia vd. 1976, Karabelas ve Purrura 1980, Park vd. 1980, 
Peters ve Proskauer 1980, Preston vd. 1980, Shkolnik-Yarros 
2012). Örneğin, sıçan ve köpeklerin serebral korteksinde, 
maymunların neostriatumunda ve kedilerin omuriliğinde 
geribeslemeli sinaptik bağlantılar gözlemlenmiştir (Schei-
bel ve Scheibel 1971, DiFiglia vd. 1976, Peters ve Proskauer 
1980, Preston vd. 1980, Shkolnik-Yarros 2012). Yapılan bir 
deneysel çalışmada görsel korteksteki inhibitör internöron-
ların anatomik olarak yaklaşık 10-30 geribesleme bağlantısı 
yapabileceği gösterilmiştir (Tamás vd. 1997). Karabelas ve 
Purrura, kedi beyni hücrelerinde geribesleme bağlantılarına 
sahip nöronların varlığını tespit etmişlerdir (Karabelas ve 
Purrura 1980). Başka bir deneysel çalışmada, Cobb ve ar-
kadaşları hipokampal internöronların biyositin dolu mikro-
elektrotlar kullanarak elde ettikleri hücre içi kayıtları ile ge-
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ribesleme sinaptik bağlantıları tasvir etmişlerdir (Cobb vd. 
1997). Ayrıca bir deneysel çalışmada sıçan neokorteksindeki 
piramidal hücrelerde bulunan geri beslenme yapılarının yo-
ğunluğu ve dağılımı araştırılmıştır (Lübke vd. 1996). Bu ça-
lışmada, yazarlar V. tabaka piramidal hücrelerin %80’ininde 
öz-sinaps bağlantıların olduğunu bildirmişler ve öz-sinaps 
geri beslenme devrelerinin, kimyasal ve elektriksel sinaps 
devre sistemi ile aynı prensiplerle sinyal iletim işlemlerini 
gerçekleştirdiği sonucuna varmışlardır.

Geribesleme sinaptik bağlantıların varlığı beynin çeşitli 
katmanlarında deneysel olarak ispatlandıktan sonra bu sis-
temin nöronların elektriksel dinamikleri üzerindeki etkileri 
araştırmacıların yoğun ilgisini çekmiştir (Saada vd. 2009, 
Wang vd. 2014, Baysal vd. 2015, Ma vd. 2015, Yilmaz ve 
Ozer 2015, Guo vd. 2016, Yilmaz vd. 2016a, Yilmaz vd. 
2016b, Wang ve Chen 2016, Baysal ve Calim 2023). Yapılan 
bir nümerik çalışmada yazarlar elektriksel ve uyarıcı geri-
besleme bağlantılarının patlama (bursting) tipi ateşlemeleri 
artırdığı ve bundan dolayı ateşleme düzenliliğini azalttığı, 
aksine yasaklayıcı geribesleme bağlantısının ise patlama 
tipi ateşlemeleri azaltarak ateşleme düzenliliğini artırdığını 
bulmuşlardır (Guo vd. 2016). Başka bir nümerik çalışma-
da stokastik H-H nöronlarının eşik altı periyodik sinyalle 
verdiği tepkinin dinamiklerini geribesleme mekanizmasının 
fonksiyonlarına bağlı olarak nasıl değiştiği irdelenmiştir. Bu 
çalışmada öz-sinaps bağlantısının nöronların hem stokastik 
tepkisini ayarladığı hem de eşik altı sinyallere verdiği ceva-
bı geliştirdiği gösterilmiştir (Wang ve Chen 2016). Wang 
ve arkadaşları (2014) gecikmeli geri besleme bağlantısının, 
Hindmarsh–Rose (HR) nöronunun elektriksel aktiviteleri-
ni durgun (suskun, ateşleme olmama durumu), periyodik ve 
kaotik ateşleme modelleri arasında geçiş sağlandığını tespit 
etmişlerdir. Ayrıca spesifik geribesleme bağlantı iletkenli-
ği ve zaman gecikmesinde, elektriksel geribesleme meka-
nizması nöronlarda periyodik ateşleme rejiminden kaotik 
ateşleme rejimine geçiş sağladığını not etmişlerdir. Buna 
paralel olarak uyarıcı kimyasal geribesleme bağlantısının, 
kaotik ateşlemelerin oluşmasında rol oynadığı gözlemlen-
miştir. Bunların aksine engelleyici kimyasal öz-sinapsın ise 
nöronlarda oluşabilecek kaotik ateşlemeleri azaltabildiği ve 
bastırabildiği ortaya konulmuştur (Wang vd., 2014).

Literatürde geribesleme sisteminin çeşitli nöron modelle-
rinde sinyal algılama mekanizmasına olan etkileri geniş bir 
şekilde çalışılmıştır (Saada vd. 2009, Wang vd. 2014, Baysal 
vd. 2015, Ma vd. 2015, Yilmaz ve Ozer 2015, Guo vd. 2016, 
Yilmaz vd. 2016a, Yilmaz vd. 2016b, Wang ve Chen 2016, 
Baysal ve Calim 2023). Fakat bu çalışmalarda genellikle 

öz-sinaps bağlantısının biyofiziksel özelliklerinin nöronla-
rın bilgi işleme dinamiklerine olan etkileri üzerinde durul-
muştur. Bu çalışmalarda nörona uygulanan sinyalin frekansı 
ya sabit tutulmuştur veya çok dar bir parametre aralığında 
incelenmiştir (Yilmaz ve Ozer 2015, Yilmaz vd. 2016a, Yil-
maz vd. 2016b, Wang ve Chen 2016, Baysal ve Calim 2023). 
Diğer taraftan nöronlar belli frekans aralığındaki sinyalleri 
kodlayabildiği ortaya konulmuştur (Levin ve Miller 1996, 
Baysal vd. 2019). Ayrıca beynin farklı bölgelerindeki nö-
ronların elektriksel aktivitesinin farklı frekans bantlarında 
dalgalanmalar yaptığı bilinen bir gerçektir (Miller 2007). 
Bu nedenle beynin birçok bölgesinde bulanan geribesleme 
sisteminin nöronların bilgi işleme mekanizmasına olan kat-
kılarının farklı frekans aralıklarında araştırılması önem arz 
etmektedir. Bu amaçla bu çalışmada zayıf sinyal frekansının 
geribesleme bağlantısının çeşitli biyofiziksel özelliklerine 
bağlı olarak H-H nöronlarının sinyal işleme mekanizması 
sistematik olarak ele alınmıştır. Elde edilen sonuçlar geri-
besleme bağlantısı, nöronların sinyal algılama frekans aralı-
ğındaki bütün frekanslarda uygun geribesleme iletkenlik ve 
zaman gecikmesi değerlerinde H-H nöronların sinyal algı-
lama performansını önemli derecede artırdığını göstermiştir. 
Ayrıca eşik altı sinyalin bütün frekanslarında H-H nöronu-
nun sinyal algılama kapasitesi uygun geribesleme zaman ge-
cikme değerlerinde geribesleme bağlantı iletkenliğine bağlı 
olarak rezonans davranışı sergilemiştir. Bunun yanı sıra za-
yıf sinyalin bütün frekanslarında H-H nöronunun maksimal 
sinyal algılama performansı geribesleme zaman gecikmesine 
bağlı çoklu SR (multiple SR, MSR) olgusu sergilemektedir. 
Bu SR’lerin oluştuğu geribesleme zaman gecikmesi noktala-
rı uygulanan zayıf sinyalin frekansı belirlemektedir. 

2. Model ve Yöntem
Bu çalışmada, bir elektriksel geribesleme bağlantısı var-
lığında zayıf sinyallere verilen nöronal tepkiyi araştırmak 
için, gerçek bir biyolojik nöronun ateşleme davranışlarının 
çoğunu sergileyen klasik H-H nöron modeli kullanılmıştır. 
Elektriksel öz-sinaps geribesleme akımı dikkate alınarak 
H-H nöron modelinde, bir nöronun zar geriliminin za-
manla değişimi aşağıdaki gibi ifade edilmektedir (Yilmaz ve 
Ozer 2015):

( ) ( )

( )

C dt
dv

G n v U G m h v U

G v U I I

K
maks

K Na
maks

Na

l l ext aut

4 3=- - - -

- - + +
 (1)

Burada  C = 1μF/cm2 hücre membranın kapasitansını gös-
termektedir. Hücre zarının elektriksel gerilim değeri v , sod-
yum, potasyum ve kaçak iyonların toparlanma gerilimleri 
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na uygulanan harici eşik altı sinyali zayıf bilgi işareti olarak 
kabul edilmektedir. Ayrıca elektriksel geri beslenme meka-
nizmasından kaynaklı öz-sinaps akımı Iaut  ile verilmiştir ve 
zamanla değişimi aşağıda gösterilmiştir. 

( ( ) ( ))I v t v taut l x= - -   (12)

Burada l  geribesleme iletkenliğini ve x  ise geri beslenme 
yolu üzerinde meydana gelen zaman gecikmesini temsil et-
mektedir. Ayrıca çalışmada zayıf sinyalin nöron tarafında 
kodlama performansını ölçmek için Fourier katsayısı kulla-
nılmıştır. Fourier katsayısı hesaplanması aşağıda verilmiştir 
(Baysal vd. 2019). 

( ) ( )sinQ n v t t dt2 2s
0

n2

r
~ ~=

r
~#   (13)

( ) ( )cosQ n v t t dt2 2c
0

n2

r
~ ~=

r
~#   (14)

Q Q Qs c
2 2= +   (15)

Burada Q değerlerinin daha tutarlı olması için her bir tek-
rarı n = 100 periyot süren 50 tekrarın ortalanması alınarak 
hesaplanmıştır. Ayrıca yukarıda verilen denklemler ile mo-
dellenen bir elektriksel geribesleme mekanizmasına sahip 
H-H nöronunu zar potansiyelinin hesaplaması Euler yön-
temi ile yapılmıştır. Hesaplamalarda adım aralığı 0.01 olarak 
alınmıştır. 

3. Nümerik Sonuçlar
Bu çalışmada temel olarak geribesleme mekanizması-
nın H-H nöronların eşik altı periyodik sinyalleri kodlama 
performansına olan etkileri uygulanan sinyalin frekansına 
bağlı olarak ele alınmıştır. Bunun sebebi önceki çalışma-
larda, geribesleme sisteminin nöronların bilgi sezinleme 
dinamiklerine olan etkileri genellikle zayıf sinyalin frekansı 

. ms0 3 1~ = -  alınarak araştırılmıştır (Baysal vd. 2015, Yil-
maz ve Ozer 2015, Yilmaz vd. 2016; Baysal ve Calim 2023). 
Diğer taraftan bu frekans dışındaki frekanslarda geribesleme 
mekanizmasının H-H nöronunun zayıf sinyal kodlama per-
formansına olan etkileri incelenirken öz-sinapsın sınırlı pa-
rametre (geribesleme iletkenlik ve zaman gecikmesi) aralı-
ğında analizler yapılmıştır (Baysal vd. 2015, Yilmaz ve Ozer 
2015, Yilmaz vd. 2016b, Baysal ve Calim 2023). Bu durum 
ise geribesleme mekanizmasının bazı etkilerinin göz ardı 
edilmesine neden olmuştur. Örneğin zayıf sinyal frekansı 

. ms0 3 1~ = -  iken geribesleme zaman gecikmesi x  sadece 
21 ms ve katları seçildiğinde SR performansını yükselttiği 
görülmüştür (Yilmaz ve Ozer 2015). Diğer frekans bant-
larında geribesleme bağlantısının SR performansına her-

ise sırasıyla ,U mV U mV115 12Na K= =-  ve .U mV10 6l =  
ile temsil edilmektedir. Sodyum, potasyum ve kaçak iyon 
kanallarının hepsi açık olduğunda ilgili kanalların maksi-
mum iletkenliği ,G mScm G mScm120 36Na

maks
K
maks2 2= =- -  ve 

.G mScm0 3l
2= -  olarak kabul edilmektedir. m, n ve h iyon 

kanalların açılma oranlarını temsil etmektedirler. m, n ve h 
değişkenlerin zamanla değişimi ve bu değişkenlerin açılma 
ve kapanma hızını kontrol eden voltaj bağımlı α ve β değiş-
kenlere ait eşitlikler aşağıdaki gibi ifade edilmektedir:

( )( ) ( ) , , ,d
dx

v x v x x m n ht 1x x xa b p= - - + =   (2)

( )
( )

. ( )
exp

v
v

1
0 1 25

( )m v
10

25a =
-

-
- -   (3)

( ) ( )expv 4m
v
18b = -   (4)

( )
( )

. ( )
exp

v
v

1
0 01 10

( )n v
10

10a =
-

-
- -   (5)

( ) . ( )expv 0 125n
v
80b = -   (6) 

( ) . ( )expv 0 07h
v
20a = -  (7) 

( )
( )exp

v
1

1
( )h v

10
30b =

+ - -   (8)

Denklem (2)’de xp  iyon kanal gürültüsünü temsil etmek-
tedir. Burada iyon kanal gürültüsü beklenen değeri sıfır ve 
öz-ilişki fonksiyonu aşağıdaki gibi verilen beyaz Gauss gü-
rültüsü ile ifade edilmiştir (Fox 1997).

( ) ( )
( ( ) ))
( ) ( )

(
( )t t

N v v
v v

t t
2

m m
Na m m

m m
p p

a b
a b

d=
+

-l l   (9)

( ) ( )
( ( ) ( ))
( ) ( )

( )t t
N v v

v v
t t

2

Na
h h

h h

h h
p p

a b
a b

d=
+

-l l  (10)

( ) ( )
( ( ) ( ))
( ) ( )

( )t t
N v v

v v
t t

2
n n

K n n

n n
p p

a b
a b

d=
+

-l l   (11)

Burada N Sa NaN t=  ve N S S m6K K
2t n= =  olarak ve-

rilen membran alanı için sodyum ve potasyum iyonların 
toplam kanal sayısını ifade etmektedir. m60Na

2t n= -  ve 
m18K

2t n= -  sodyum ve potasyum iyon kanalların yoğun-
luğunu temsil etmektedirler. Zar alanının temsil eden S’nin 
küçük değerlerinde kanal gürültüsünün yüksek olduğu, yük-
sek S değerlerinde ise kanal gürültüsünün düşük olduğu 
denklemlerden kolaylıkla gözükmektedir. Ayrıca Denklem 
(1)’de I Iext aut+  nöronu etkileyen toplam akımdır. Burada 

( )sinI A text ~=  nörona uygulanan eşik altı periyodik işaret-
tir. Aksi belirtilmedikçe çalışmada /A A cm1 2n=  olarak 
kabul edilmiştir ve işaretin genliğini temsil etmektedir. ~ 
ise zayıf sinyalin frekansını ifade etmektedir. Burada nöro-
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leri geniş bir l x-  uzayında analiz edilmiş ve elde edilen 
sonuçlar Şekil 2’de sunulmuştur.

Şekil 2’de verilen sonuçlar incelendiğinde uygun geribesle-
me iletkenlik değerlerinde, ms21x =  ve katlarında Q per-
formansı yüksek elde edildiği gözükmektedir. Diğer taraf-
tan çok küçük geribesleme zaman gecikmesi değerlerinde 
( ms5<x ), l’nin değişmesi Q performansının üzerinde 
herhangi bir etkiye neden olmamıştır. Bu durumda H-H 
nöronun eşik altı sinyal kodlama performansı izole nöro-
nunkine yakındır. Ayrıca ms21x =  değerinde H-H nöro-
nun sinyal kodlama performansının yüksek olduğu l  aralı-
ğı ms42x =  ve ms63x =  değerlerine göre daha olduğu 
tespit edilmiştir. Bu bağlamda ms21x =  değeri için H-H 
nöronun gürültüden yararlanabildiği geribesleme iletkenlik 
aralığı diğer rezonans noktalarına göre daha geniştir. Ayrıca 
çok büyük ve küçük l  değerlerinin seçilmesi H-H nöro-
nunun sinyal kodlama performansı önemli derecede düş-
mesine neden olmuştur. Ek olarak uygun geribesleme ilet-
kenlik değerlerinde Q performansının geribesleme zaman 
gecikmesine bağlı olarak MSR sergilemiştir. Bu sonuçlar 
dikkatlice irdelendiğinde, geribesleme mekanizması uygun 
geribesleme iletkenlik değerlerinde ms21x =  ve katlarında 
H-H nöronunun sinyal kodlama kapasitesini artırdığı gö-
zükecektir. Bu noktada nörona uygulanan harici zayıf sin-
yal frekansının . ms0 3 1~ = -  olduğunu hatırlatmakta fay-

hangi bir etkisi olmadığı sonucuna varılmıştır. Bu bağlamda 
ilk olarak zayıf sinyal frekansı . ms0 3 1~ = -  alınarak farklı 
geribesleme zaman gecikmesi değerlerinde geribesleme ilet-
kenliğine bağlı olarak H-H nöronların zayıf sinyal sezinle-
me performansı Q hesaplanmış ve Şekil 1’de sunulmuştur. 
Şekil 1’deki sonuçlar uygun geribesleme zaman gecikmesi 
seçilmesi durumunda Q performansı geribesleme iletken-
lik değerine bağlı rezonans benzeri bir davranış sergilediği 
göstermektedir. Burada dikkat çekici bir şekilde, ms21x =  
ve ms42x =  seçildiğinde nöronun zayıf sinyal kodlama 
performansı oldukça yükselmiştir. Ayrıca ms21x =  değe-
rinde nöronun gürültüden yararlandığı l  aralığı ms42x =  
değerine göre daha geniştir. Diğer taraftan x  değerlerinde 
geribesleme iletkenliğe bağlı Q performansında herhangi 
değişiklik olmamıştır. Bu durumda elde edilen Q perfor-
mansı izole nöronunkine (öz-sinaps bağlantısı olmayan 
nöron) yakın elde edilmiştir. Yani düşük x  değerlerinde 
geribesleme bağlantısının nöronun sinyal kodlama perfor-
mansına olumlu ya da olumsuz bir etkisinin olmadığı tespit 
edilmiştir. 21 ms ve katlarından farklı yüksek x  değerlerinde 
ise H-H nöronun zayıf sinyal sezinleme performansı olduk-
ça düşmüştür. Ayrıca çok küçük ve yüksek l  değerlerinde 
de H-H nöronun bilgi algılama performansı elde edilmiş-
tir. Şekil 1’de verilen sonuçları daha da detaylandırmak için 
H-H nöronunun zar potansiyelinden hesaplanan Q değer-

Şekil 1. H-H nöronunun zayıf sinyal sezinleme performansının 
farklı geribesleme zaman gecikme değerlerinde geribesleme ilet-
kenliğine bağlı değişimi
( , . , / )S m ms A A cm6 0 3 12 1 2n ~ n= = =- . Burada H-H 
nöronunun zayıf sinyal kodlama performansı uygun geribesleme 
iletkenliği ve zaman gecikmesi değerlerinde geribesleme mekaniz-
ması ile oldukça geliştiği gözükmektedir. 

Şekil 2. H-H nöronun sinyal kodlama performansının geniş bir
l x-  uzayında analizi 
( , . , /S m ms A A cm6 0 3 12 1 2n ~ n= = =- ). 
Şekilde uygun l  değerlerinde ms21x =  ve katlarında Q değer-
lerinin oldukça yüksek olduğu kolaylıkla anlaşılmaktadır. 
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Şekil 3A’da verilen sonuçlar incelendiğinde, küçük x  de-
ğerlerinde geribesleme mekanizmasının H-H nöronunun 
bilgi kodlama kapasitesi üzerinde herhangi olumlu veya 
olumsuz bir etkisi olmadığı anlaşılmaktadır. Diğer taraftan 

ms15x =  ve ms30x =  seçilmesi durumunda Q değer-
lerin geribesleme iletkenliğe bağlı rezonans davranışı ser-
gilemektedir. Ayrıca ms15x =  değerinde meydana gelen 
SR’nin performansı ms30x =  değerinkinden daha yük-
sektir. Ayrıca ms15x =  ve katları dışında yüksek seçilmesi 
durumunda geribesleme mekanizması Q’nun performansını 
oldukça düşmesine neden olmuştur. Şekil 3B’deki sonuçlar 
Şekil 3A’daki bulguları doğrulamaktadır. Şekil 3B’de so-
nuçlar incelendiğinde uygun l  değerlerinde ms15x =  ve 
katlarının civarında Q performansı oldukça yükseldiği göz-
lemlenmektedir. . ms0 4 1~ = -  için sinyal periyodu yaklaşık 
olarak Ts ms15=  olduğunu göz önünde bulundurulduğun-
da, bu sonuçlar ayrıca geribesleme bağlantısı, geribesleme 
zaman gecikme değeri uygulanan zayıf sinyalin periyodu ve 
katları seçildiğinde H-H nöronunun bilgi mekanizmasına 
olumlu katkılar sunduğunu göstermektedir. Bu sonuçlar ge-
ribesleme mekanizmasının uygun x  ve l  değerlerinin seçil-
mesi durumunda H-H nöronun bilgi işleme performansını 

. ms0 3 1~ = -  frekansı dışındaki frekanslarda da yükseltebi-
leceği göstermektedir. Şekil 3’teki sonuçların nedenlerini or-
taya koymak için ms15x =  değerinde sırasıyla küçük, orta 
ve yüksek geribesleme iletkenlik değerlerinde zayıf sinyal ile 
birlikte H-H nöronunun zar potansiyelinin zamanla değişi-
mi Şekil 4’te verilmiştir. 

da vardır. Bu doğrultuda H-H nöronuna uygulanan sinyal 
periyodu yaklaşık olarak msT 21s =  olmaktadır. Dolaysıyla 
geribesleme yapısının nöronun çıkış cevabını yükselttiği ge-
ribesleme zaman gecikme değeri, uygulanan zayıf periyodik 
sinyalin periyodu ile yakın bir ilişkisi olduğu ortaya konul-
muştur. Buraya kadar elde edilen sonuçlar literatürde çeşitli 
çalışmalarda elde edilen sonuçları doğrulamaktadır (Yilmaz 
ve Ozer 2015, Yilmaz vd. 2016a, Yilmaz vd. 2016b, Wang 
ve Chen 2016, Baysal ve Calim 2023). Diğer taraftan yapı-
lan çalışmalarda H-H nöronların belli frekans aralığındaki 
sinyalleri algıladıkları ortaya konulmuştur (Levin ve Miller 
1996, Baysal vd. 2019). Yapılan bir çalışmada bu frekans ara-
lığının H-H nöronu için . .ms ms0 2 1 051 1-- -  olduğu orta-
ya konulmuştur (Baysal vd. 2019). Ayrıca nöronların ancak 
bu frekans aralığında gürültü ve benzeri harici işaretlerden 
yararlanarak kendilerine uygulanan zayıf sinyaller ile uyum 
içinde ateşleme aktivitesi sergiledikleri not edilmiştir (Levin 
ve Miller 1996, Baysal vd. 2019). Bu bağlamda bu frekans 
aralığındaki diğer frekans değerlerinde geribesleme meka-
nizmasının H-H nöronun eşik altı periyodik sinyal algılama 
dinamiklerine etkilerini ortaya koymak önem arz etmekte-
dir. Bu amaçla zayıf sinyal frekansı . ms0 4 1~ = -  için farklı 
x  değerlerinde geribesleme iletkenliğe bağlı Q’nun per-
formansı analiz edilmiştir ve elde edilen bulgular Şekil 3’te 
sunulmuştur. Ayrıca H-H nöronunun zayıf sinyal algılama 
performansı geniş bir l x-  parametre aralığında Şekil 3’te 
sunulmuştur. 

Şekil 3. Çeşitli x  ve l  değerlerinde H-H nöronunun zayıf sinyal kodlama performansını ( , . , /S m ms A A cm6 0 4 12 1 2n ~ n= = =- ). 
Şekilde . ms0 4 1~ = -  değerinde, H-H nöronunun zayıf sinyal kodlama performansı geribesleme mekanizmasıyla önemli ölçüde kontrol 
edilebileceği anlaşılmaktadır. 

A B
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ateşleme yapmaktadırlar. Geribesleme iletkenliğin biraz ar-
tırılması H-H nöronunun ateşleme frekansında artmasına 
neden olmuştur. Diğer taraftan l  değerinin daha da artı-
rılması H-H nöronunun ateşleme frekansı sabit kalmakta-
dır. Bu sonuçlar geribesleme mekanizmasının nöronların 
ateşleme rejimlerini de önemli derecede etkilediğini ortaya 
koymaktadır. Öz-sinaps geri beslenme bağlantısının H-H 
nöronların bilgi sezinleme performansı üzerindeki etkileri-
ni zayıf sinyalin başka frekanslarında ortaya koymak amacı 

. ms0 6 1~ = - değerinde farklı geribesleme parametrelerine 
bağlı olarak Q değerleri hesaplanmış ve Şekil 5’te sunulmuş-
tur. 

Şekil 5’te sunulan sonuçlar dikkatte alındığında, ms10.x  
ve katlarında H-H nöronunun bilgi sezinleme kapasite-
si geribesleme iletkenliğe bağlı rezonans benzeri davranış 
sergilediği gözükmektedir. Ayrıca ms9x = ’de elde edilen 
rezonans performansı ms20x =  değerinde meydana gelen 
rezonans performansından daha yüksektir. Küçük geribesle-
me zaman gecikmelerinde ise H-H nöronunun bilgi kod-
lama performansı, geribesleme iletkenliğinin değişiminden 
etkilenmemiştir ve bu durumda elde edilen Q değerleri izole 
nöronunkine benzerdir. Diğer taraftan ms10x =  ve katla-
rında dışında yüksek seçilmesi durumunda ise H-H nöro-
nunun bilgi kodlaması geribesleme mekanizması tarafından 
bloke edilmiştir ve Q’nun performansı geribesleme iletken-
liğinin artmasına bağlı olarak azalmıştır. Ayrıca ms20x =
’de elde edilen rezonans performansı ms9x = ’deki rezo-

Şekil 4A’daki sonuçlar irdelendiğinde ( .0 025l = ), H-H 
nöronun ateşleme frekansının çok düşük olduğu görülmek-
tedir. H-H nöronu düşük oranda zayıf sinyalin pozitif al-
ternansında ateşleme yaptığı gözükmektedir. Ayrıca H-H 
nöronu zayıf sinyalin birçok periyodunda ateşleme oluş-
turamamıştır. Bu durumdan dolayı H-H nöronunun zayıf 
sinyal sezinleme performansı düşük elde edilmiştir. Opti-
mal bir geribesleme iletkenlik değeri için ( .0 45l = ) Şekil 
4B’de verilen sonuçlar H-H nöronu ile zayıf sinyal arasında 
yüksek bir uyum olduğu göstermektedir. H-H nöronu ge-
nellikle zayıf sinyalin pozitif döngülerinin tepe noktasında 
ateşlemektedir. Ayrıca H-H nöronun ateşleme frekansı za-
yıf sinyalin frekansına ile aynı olduğu gözükmektedir. Bütün 
bu göstergeler H-H nöronu ateşleme aktivitesi ile uygula-
nan eşik-altı sinyal arasında iyi bir uyumun olduğunu or-
taya çıkarmaktadır. Bu duruma paralel olarak bu parametre 
değerlerinde Q oldukça yüksek çıkmaktadır. Diğer taraftan 
yüksek geribesleme iletken değeri için verilen Şekil 4C ince-
lendiğinde H-H nöronunun zayıf sinyallin hem negatif hem 
de pozitif döngülerinde ateşleme yaptığı gözükmektedir. Bu 
durum nöronun ateşleme aktivitesi zayıf sinyalden bağımsız 
olduğunun göstergesidir. Dolaysıyla nöron eşik altı sinyale 
duyarsız kaldığı söylenebilir. Sonuç olarak H-H nöronu ile 
zayıf sinyal arasında herhangi bir uyumdan bahsedilemez. 
Bu parametre değerlerin H-H nöronun zayıf sinyal sezinle-
me performansı oldukça düşük elde edilmiştir. Ayrıca düşük 
geribesleme iletkenlik değerinde nöronların düşük frekansta 

Şekil 4. H-H nöronunun elektriksel aktivitesin zayıf sinyal ile birlikte zamanla değişimi. Buradan zayıf sinyal grafikte daha rahat gö-
zükmesi için 20 ile çarpılıp 10 eklenmiştir. ( , . , / ,S m ms A A cm ms6 0 4 1 152 1 2n ~ n x= = = =- ) A) .0 025l =  B) .0 54l =  C) 

.0 57l = .
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amacı ile .0 3l =  için üç farklı x  değerinde H-H nöronun 
yaptığı 1000 spayk üzerinde ateşlemelerin zaman aralığı 
histogramı elde edilmiş ve Şekil 7’de verilmiştir. 

Şekil 7A’da ms10x =  için verilen histogram grafiği ince-
lendiğinde, H-H nöronunun ateşleme zaman aralığı t= 10 
ms’deki sayısı diğer zamanlardakine göre oldukça yüksektir. 
Bu bağlamda bu durumda nörona uygulanan zayıf sinyalin 
periyodu . ms0 6 1~ = -  için Ts ms10=  olduğunu hatır-
latmak isteriz. Dolaysıyla zayıf sinyalin periyodu ile H-H 
nöronunun ateşleme periyodu birbirine denk olduğu anla-
şılmaktadır. Dolaysıyla H-H nöronunun ateşleme aktivitesi 
ile zayıf sinyal arasında oldukça iyi bir uyum vardır. Sonuç 
olarak bu durumda elde edilen Q değerleri oldukça yüksek-
tir. Diğer taraftan ms15x =  için elde edilen Şekil 7B’deki 
histogram grafiğinde H-H nöronun baskın ateşleme peri-
yodunun 15 ms civarında olduğu rahatlıkla gözlemlenebil-
mektedir. Bu ateşleme periyodu uygulanan eşik altı periyo-
dik işaretinin periyodu ile bir bağlantısı yoktur. Dolaysıyla 
H-H nöronu bu durumda uygulanan zayıf sinyali kodla-
makta başarısız olmuştur. Dolaysıyla bu durumda Q perfor-
mansı oldukça düşmüştür. Son olarak ms35x =  değerinde 
için verilen Şekil 7C’de H-H nöronunun ateşleme aralığı 
oldukça geniş bir zaman aralığa yayılmıştır. Ayrıca H-H nö-
ronunun baskın ateşleme periyodu 20 ms civarında olduğu 
gözükmektedir. Ek olarak H-H nöronunun ateşleme sayısı 
da oldukça düşüktür. Bu durumda H-H nöronu uygulanan 
zayıf sinyalden bağımsız spontane ateşlemeler yapmaktadır. 
Dolaysıyla bu parametre değerlerinde Q performansı olduk-
ça düşük elde edilmiştir. Son olarak uygulanan zayıf sinyal 
frekansının geribesleme zaman gecikmesine bağlı meyda-
na gelen MSR olgusunun zamansal boyutunu belirlediğini 

nans performansında daha düşük olmasına rağmen, bu ge-
ribesleme zaman gecikmesinde H-H nöronunun bilgi kod-
lamak için gürültüden yararlandığı geribesleme iletkenlik 
aralığı daha geniştir. Elde edilen bu sonuçlara daha geniş bir 
bakış açısı sunmak için geniş bir l x-  aralığında H-H 
nöronların zayıf sinyal algılama performansı incelenmiş ve 
elde edile bulgular Şekil 6’da sunulmuştur. 

Şekil 6’daki sonuçlar, uygun geribesleme iletkenlik değerle-
rinde H-H nöronun bilgi kodlama performansı geribesleme 
zaman gecikmesine bağlı MSR davranışı sergilediğini gös-
termektedir. Burada ms10x =  civarındaki SR performansı 
diğer x  noktalarında meydana gelen SR performansından 
daha yüksektir. Ayrıca SR’lerin performansı geribesleme 
zaman gecikmesinin artması ile düşmüştür. Çok küçük x
değerlerin geribesleme iletkenliğin değişmesi Q performan-
sını etkilememiştir ve bu durumdaki nöronun bilgi kodla-
ma performansı izole nöronunkine benzerdir. ms10x =  
ve katlarında dışındaki gecikme değerlerinde ve yüksek 
geribesleme iletkenliklerde Q oldukça düşmektedir. Ayrıca 
çok küçük iletkenlik değerlerinde geribesleme iletkenliğinin 
değişmesi Q performansına herhangi bir etkisi olmamıştır. 
Bu sonuçlarda diğer frekans bantlarındaki sonuçlara ben-
zer şekilde geribesleme mekanizması zayıf sinyal periyodu 
( . ms0 6 1~ = -  için Ts ms10= ) ve katlarında H-H nöro-
nunun bilgi algılamasını olumlu yönde etkilediğini göster-
mektedir. Elde edilen bulguların nedenlerini ortaya koymak 

Şekil 5. . ms0 6 1~ = -  değerinde H-H nöronunun bil-
gi kodlama kapasitesinin geribesleme iletkenliğe bağlı deği-
şimi ( , . , /S m ms A A cm6 0 6 12 1 2n ~ n= = =- ). Burada 

. ms0 6 1~ = -  değerinde H-H nöronunun zayıf sinyal kodlama 
performansı öz-sinaps yoluyla kontrol edilebileceği anlaşılmakta-
dır. 

Şekil 6. . ms0 6 1~ = -  değerinde Q performansının geniş l x-  
aralığını analizi ( , . , /S m ms A A cm6 0 6 12 1 2n ~ n= = =- ).
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sinyal kodlama kapasitesine olan etkileri geribesleme me-
kanizmasının çeşitli biyofiziksel özelliklerine (geribesleme 
zaman gecikmesi ve iletkenliği) bağlı olarak ele alınmıştır. 
Elde edilen sonuçlar H-H nöronunun sinyal algılama fre-
kans aralığında geribesleme mekanizması uygun geribesle-
me iletkenlik ve zaman gecikmesi değerlerinde, H-H nö-
ronunun zayıf sinyale cevabını önemli derecede artırdığını 
göstermektedir. Literatürde öz-sinapsın nöronların zayıf 
sinyal kodlama performansına olan etkileri incelenirken 
genellikle zayıf sinyal frekansı . ms0 3 1~ = -  kabul edilmiş-
tir. Ayrıca diğer frekans bantlarında nöronun bilgi kodlama 
mekanizması ele alınırken geribesleme parametreleri çok 
dar bir aralıkta alınmıştır. Bu durumda geribesleme me-
kanizmasının sadece . ms0 3 1~ = -  değerinde nöronların 
sinyal işleme kapasitesini artırdığı sonucuna varılmıştır. Bu 
çalışma geribesleme mekanizması nöronların bilgi kodlama 
proformasını nöronların sinyal algıladığı bütün frekans de-
ğerlerinde artırdığını göstermiştir. Dahası öz-sinapsın nö-
ronların zayıf sinyal kodlama performansını yükselttiği ge-
ribesleme zaman gecikme değeri tamamen uygulanan zayıf 
sinyal frekansı tarafından belirlendiği tespit edilmiştir. Bu 
sonuçlar beynin farklı bölgesinde bulunan delta, teta, alfa, 
beta gibi farklı osilasyon yapan nöronların geribesleme za-
man gecikmesinin dolaysıyla öz-sinaps bağlantı uzunluğu-
nun birbirinden farklı olabileceğini göstermektedir. Bu so-
nuçlar bağlamında, öz-sinaps bağlantısının frekansa bağımlı 
nöronların sinyal algılama performansını farklı ağ şemala-
rında araştırılması önem arz etmektedir. 

daha açık göstermek için H-H nöronunun sinyal algıladığı 
frekans bölgesinde farklı ~ değerlerinde l’nin değiştirilme-
si ile elde edilen Qmaks  performansı x’ya bağlı davranışı Şekil 
8’de verilmiştir. 

Şekil 8’deki sonuçlar incelendiğinde Qmaks  performansının 
değişimi zayıf sinyal frekansından bağımsız bir şekilde geri-
besleme zaman gecikmesine bağlı MSR davranışı sergiledi-
ği görülmektedir. Qmaks  performansı en yüksek . ms0 5 1~ = -  
frekans değerinde ve ms12x =  civarında elde edilmiştir. 
Ayrıca bazı frekans değerlerinde SR genliği geribesleme 
zaman gecikmesine değişimine bağlı önemli bir değişikli-
ğe meydana gelmemiştir. Örneğin . ms0 4 1~ = -  değerinde 
meydana SR’lerin genliği birbirine oldukça yakındır. Dolay-
sıyla bu gibi değerlerde elde edilen SR’ler oldukça kararlı 
olduğu söylenebilir. Diğer taraftan bazı frekans değerlerinde 
(örn. . ms0 6 1~ = - ) SR performansı geribesleme zaman ge-
cikmesinin artması bağlı olarak düşmektedir ve hatta yüksek 
geribesleme zaman gecikmesi değerlerinde tamamen kay-
bolmaktadır. Buradaki sonuçlar dikkatli bir şekilde incelen-
diğinde H-H nöronuna uygulana zayıf sinyal frekansı SR 
oluşacağı x  değerinin büyük ölçüde belirlemektedir. Örne-
ğin . ms0 3 1~ = -  için Q 21maks x=  ms ve katlarında pik 
yaparken, SR performansının pik noktaları . ms0 4 1~ = -  
için 15x =  ms ve katlardır. Diğer frekans değerleri için 
benzer durum söz konusudur. 

Sonuç olarak bu çalışmada temel olarak H-H nöron siste-
mine uygulanan zayıf sinyal frekansının nöronlarının zayıf 

Şekil 7. Farklı x  değerlerinde H-H nöronunun yaptığı ateşleme-
lerin zaman aralıkların histogramı 
( , . , / , .S m ms A A cm6 0 6 1 0 32 1 2n ~ n l= = = =- ) 
A) ms10x =  B) ms15x =  C) ms53x = . 

Şekil 8. Farklı zayıf sinyal frekans değerlerinde geribesleme zaman 
gecikmesine bağlı Qmaks  performansının analizi 
( , /S m A A cm6 12 2n n= = ).
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MSR olgusu sergilemiştir. Bu SR’lerin oluştuğu geribesle-
me zaman gecikme noktaları zayıf sinyal frekansı tarafından 
belirlendiği tespit edilmiştir. Bu sonuçlar beynin farklı böl-
gelerinde bulunan ve elektriksel aktivitesi farklı frekanslarda 
osilasyon yapan nöronların yaptığı öz-sinapsın, geribesleme 
iletkenliği ve zaman gecikmesi gibi biyolojik özelliklerinin 
birbirinden farklı olabileceği göstermektedir. 
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