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Insanlarda Ozgeci isbirliginin
Psikolojik ve Beyinsel Temelleri
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Ozet

Insanlarda gériilen isbirligi klasik evrimsel modeller agisindan da, klasik ekonomik modeller agisindan da
aciklanmasi gili¢ bir bilmece olarak karsimiza ¢ikmaktadir. Son yillarda ekonomik oyunlarin deneysel prosediir
olarak kullanildig1 calismalarda insanlarin akrabalart olmayan kisilerle, anonim ve tek seferlik etkilesimlerinde
Ozgeci isbirligine (altruistic cooperation) giristikleri, yani kisisel ¢ikar pesinde kosma diirtiisiiyle agiklanamayacak
davranislar sergiledikleri gosterilmistir. Burada agiklanmasi gereken insana 6zgii oldugu diisiiniilen 6zgeci isbirligini
ortaya ¢ikaran psikolojik, beyinsel ve evrimsel mekanizmalarin ne oldugudur. Ozgeci isbirliginin altinda yatan iki
o6nemli psikolojik mekanizmanin “adalet duygusu” (sense of fairness) ve “giiven” (trust) oldugu diisiiniilmektedir.
Adalet duygusunun incelenmesinde genellikle Ultimatom oyunu kullamlmaktadir. Ultimatom oyunundaki dav-
ranigsal bulgulara bakildiginda insanlarin adil davranislar1 6diillendirdigi ve adil olmayan davranislari cezalandir-
dig1 goriiliirken, beyinsel diizeydeki bulgular insanlarin bu tiir 6diillendirmeden ve cezalandirmadan haz aldigini
gostermektedir. Giiven duygusunun incelendigi ekonomik oyun ise Giliven oyunudur. Sosyal yakinlagsmay1 arttiran
bir noropeptidin kullanilmasiyla giivenme davranisinin artmasi ve insanlarin giivenlerini suistimal edenlerin
cezalandirtlmasindan haz aldigimnin goriilmesi ise Giiven oyununun oynatildigr durumlarda elde edilen beyinsel
bulgulardir. Bu bulgular insanlarin ekonomik igbirligi igeren ortamlarda ekonomik tercihler yaninda sosyal ter-
cihleri de goz oniine aldiklar1 ve bu davranislarinin arkasinda adalet duygusu ve giiven duygusu diyebilecegimiz
6zel psikolojik mekanizmalar oldugu fikrini destekler niteliktedir. Literatiirde 6zgeci igbirligini ortaya ¢ikaran
evrimsel mekanizmanin ne oldugu konusunda grup segilimi ve bireysel secilim savunucular1 arasindaki tartigma-
lar stirmektedir.

Anahtar kelimeler: Ozgeci isbirligi, adalet duygusu, giiven duygusu, Ultimatom oyunu, Giiven oyunu, néroeko-
nomi, evrim kurami

Abstract

Cooperation in humans is a puzzle from the perspective of classical economic and evolutionary models. In recent
years, laboratory experiments using economic games have revealed that humans show altruistic cooperation
towards non-kin in anonymous one-shot encounters. What needs to be explained are the psychological, neural
and evolutionary mechanisms that give rise to altruistic cooperation that is thought to be uniquely human. Two
psychological mechanisms proposed to explain altruistic behaviour are sense of fairness and trust. Sense of fairness
is usually investigated by using the Ultimatum game. Behavioural findings in the Ultimatum game show that humans
reward behaviours that conform to fairness norms and that they punish behaviours that violate fairness norms, even
it is not in their self-interest to do so. Activation of reward centres in the brain during such behaviour suggests that
they get pleasure from doing so. Trust is investigated by using the Trust game. Behavioural findings in the Trust
game show that humans make generous offers at first and they punish their partner if their trust is violated. At the
neural level, it has been shown that administration of a neuropeptide that promotes social attachment increases
trusting behaviour and that punishing violations of trust activates reward centres in the brain. These findings suggest
that in economic exchange situations, humans take into account social, as well as economic, preferences, and that
such behaviour is underpinned by special psychological mechanisms. Debate continues between proponents of
individual selection and group selection as to how best to explain the evolutionary basis of altruistic cooperation.

Key words: Altruistic cooperation, sense of fairness, trust, Ultimatum game, Trust game, neuroeconomics, evolu-
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Evrimsel agidan bakildiginda isbirligi her zaman
aciklanmasi sorunlu bir davranis olmustur. Evrim kurami
organizmalarin hayatta kalma ve iireme sansini azaltan
davranislarin ya 6grenme yoluyla ya da organizmanin
genlerini sonraki kusaklara aktaramamasi yoluyla yok
olacagini 6ngoriir. Oysa Ozellikle gelismis bir sosyal
hayata sahip olan tiirlerde organizmalarmn yaygin olarak
ozgeci isbirliginde (altruistic cooperation) bulunduk-
lar1, yani kendileri agisindan zararli ama igbirligi icin-
de olduklar1 organizmalar agisindan yararli davranis-
lar sergiledikleri biliniyor (Cosmides ve Tooby, 1992;
Wilkinson, 1984). Bu durumda bu davranigin evrimsel
ve psikolojik diizeyde nasil ortaya ¢iktigmnin agiklan-
masinin 6zel mekanizmalar gerektirdigi agiktir.

1960’lardan beri bu tiir davraniglarin grubun veya
tiirlin 1yiligi i¢in var oldugu fikri gdzden diismiis, dogal
secilimin temel biriminin birey oldugu fikri 6n plana
¢tkmistir. Buna gore bir davranisin evrimsel agtklamasi-
n1 vermek, bu davranigin bireyin lireme basarisini nasil
arttirdiginin agiklanmasini gerektirir (Williams, 1966).
Bu gorilise uygun olarak onerilen igbirligini agiklama-
ya yonelik mekanizmalara 6rnek olarak akraba segilimi
(kin selection) (Hamilton, 1964), karsilikli 6zgecilik
(reciprocal altruism) (Trivers, 1971) ve dolayli karsi-
liklilik (indirect reciprocity) (Nowak ve Sigmund, 2005)
verilebilir. Bu mekanizmalardan birincisine gore birey
kendi genlerini tagiyan diger bireylere yardim ettigi i¢in,
ikincisine gore daha sonra yardimin karsiligini alacagi
i¢in, liglinciisiine gore ise yardimsever olarak {in saldigi
ve bu gelecekte baskalarindan yardim gérme sansint
artirdig1 icin 6zgeci davranis sergilemek suretiyle kendi
tireme basarisini arttirmaktadir.

Onerilen bu evrimsel mekanizmalar degisik tiirler-
de goriilen 6zgeci isbirligini kismen agiklasa da ortada
hala ¢6ziilmesi gereken sorunlar vardir. Bunlarin basin-
da ozellikle akraba olmayan bireyler arasindaki igbirli-
gi iliskileri sirasinda genel olarak hile yapma (defection)
veya 0zel olarak belescilik (free-riding) ihtimali gelir.
Evrimsel acgidan bakildiginda igbirligi sirasindaki en
avantajli davranis karsi taraftan bir yarar saglamak
ama bunun karsiligin1 vermemektir. Herkes bu sekilde
davranmaya basladiginda isbirliginin ¢okecegi agiktir.
Bu duruma ¢6ziim olabilecek davranislardan biri beles-
¢i bireylerin cezalandirilmasi, yani beles¢i davranigtan
kar etmelerinin Onlenmesi ve bdylece bu davranis-
tan caydirilmasidir (Henrich ve Boyd, 2001; Sober ve
Wilson, 1998). Fakat buradaki sorun da cezalandirma-
nin kendisinin ¢ogu zaman bir tiir 6zgeci davranis olma-
sidir. Bagka bir deyisle, cezalandirma grubun geneli i¢in
yararli bir davranigken cezalandirmay1 yapan birey igin
genel anlamda masrafli olmasi nedeniyle karli degildir.
Bu durumda 6zgeci bireylerin her birinin belesgileri
cezalandirmay1 birbirine birakmasi beklenir. Diger bir
ifadeyle, belesgileri cezalandirmaktan kaginma grup ici

igbirligini tehdit eden ikinci dereceden bir belescilik
olarak karsimiza ¢ikar.

Kuramsal analizin (6rn., Nowak, 2006) ortaya koy-
dugu bu sorunlara ragmen ozellikle insan toplulukla-
rinda ¢ogu zaman Ozgeci isbirliginin gerceklestigini
biliyoruz (Fehr ve Henrich, 2003). Bu yazida bu tiir
isbirliginin ortaya ¢ikmasini saglayan psikolojik ve be-
yinsel mekanizmalarla ilgili son yillarda yapilan aras-
tirmalarmn bir 6zetini sunacagiz. Ozetleyecegimiz aras-
tirmalar bu mekanizmalarin analiz edilmesi agisindan
ozellikle elverisli olan, laboratuvar ortaminda ekono-
mik oyunlar kullanilarak yapilan deneyler olacak. On-
celikle isbirliginin ortaya ¢ikmast igin gerekli olan
davraniglardan  6zgeci cezalandirmanin  (altruistic
punishment), 6zgeci ddiillendirmenin (altruistic reward)
ve Ozgeci ilk tekliflerin (altruistic first offer) bu deney
ortamlarinda gergekten gortildiigiinii gosterecegiz. Da-
ha sonra bu davranislarin altinda yatan psikolojik me-
kanizmalar olarak o6zellikle adalet duygusu ve giiven
duygusu {iizerinde duracagiz ve bu mekanizmalari
kendine 6zgili beyinsel temelleri oldugunu gosterme-
ye yonelik arastirmalart &zetleyecegiz. Son olarak bu
psikolojik mekanizmalarin hangi evrimsel mekanizma-
lar yoluyla ortaya ¢ikmis olabilecegiyle ilgili yeni fikir-
lerden bahsedecegiz.

Davramg Stratejileri, Psikolojik Mekanizmalar ve
Ekonomik Oyunlar

iki tarafin isbirligine girdikleri anda kazang elde
etmelerinin miimkiin olmadig1 durumlarda igbirligi
davraniginin ortaya cikabilmesi i¢in hafizayla ve diger
temel bilissel siireclerle ilgili bazi yeteneklerin evrim-
lesmis olmasmin gerektigi ve bu yiizden bir¢ok hay-
van tlirinde karsilikli 6zgecilik gibi isbirligi bigimle-
rinin goriilmedigi 6teden beri bilinmektedir (Stevens ve
Hauser, 2004; Trivers, 1971). Son yillarda temel biligsel
yeteneklerin yaninda bazi davranis stratejilerinin de is-
birliginin ortaya ¢ikabilmesi ve ortaya ¢iktiktan sonra
belesgilik yiiziinden ¢okmemesi i¢in gerekli oldugu fikri
yayginlik kazanmistir. Bu davranis stratejileri arasinda
grup bireylerinin en azindan belli bir yiizdesinin 6zgeci
ilk teklifte bulunmasi ve sonra 6zgeci 6diillendirmeden
ve cezalandirmadan kaginmamasi sayilabilir (Fehr ve
Henrich, 2003). insanlik tarihinde biiyiik 6lgekli isbir-
ligini gerektiren durumlarin (toplu savaglar, toplu av-
lanma, yemek paylasimi vb.) gercekten var oldugu
bilinmekte ve bu tiirden isbirliginin ortaya ¢ikabilmesi
icin 6zgeci Odillendirme ve Ozgeci cezalandirmanin
uygulanmis olmasi gerektigi savunulmaktadir (Fehr ve
Henrich, 2003).

11k bakista kisisel cikarlara aykir1 goriinen bu dav-
raniglarin ortaya ¢ikabilmesi, bazi 6zel psikolojik me-
kanizmalarin var olmasini gerektirir. Ornegin, Adam
Smith (1759; 2002) ekonomik ve sosyal hayat: miimkiin
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kilan ahlaki duygulardan biri olarak sempatiyi, yani
insanlarm bagkalarimin mutlu oldugunu gérmekten haz
almasimi ve bagkalarinin mutlulugunu saglamak yo-
niinde motivasyona sahip olmasmi: vurgulamistir. Bu
tiirden sosyal duygular diyebilecegimiz diger psikolo-
jik mekanizmalar arasinda 6fke (Fehr ve Gachter, 2002),
adalet duygusu, giiven, kin (Pillutla ve Murnighan, 1996)
ve empati (Cheng ve ark., 2007) sayilabilir. Ayrica bu
mekanizmalarin kendine 6zgii beyinsel temelleri olmasi
gerekir (Frith ve Singer, 2008).

Isbirliginin ortaya ¢ikmasini saglayan davranis
stratejileri ve bunlarin altinda yatan psikolojik ve be-
yinsel mekanizmalar ozellikle son yillarda agirliklt
olarak laboratuvar sartlarinda oynanan ekonomik oyun-
lar vasitasiyla incelenmektedir. Bu tiir arastirmalarin ya-
pildig: ilk yillarda en sik kullanilan oyun Mahkumun
ikilemi (Prisoner s Dilemma) oyunudur (Axelrod, 1984).
Bu oyun aslen hipotetik bir ikilemden tiiretilmistir:
Buna gore iki siipheli polis tarafindan gozaltina alin-
mistir. Polis delil yetersizligi sebebiyle bu iki siipheli-
yi ayr1 hiicrelere koymus ve her ikisine de aym teklifi
sunmustur. Eger stiphelilerden biri diger kisiyi suglar-
sa ve diger kisi sessiz kalirsa, suglayan serbest kalacak
ve suclanan on yil hapse mahkum edilecektir; eger bu
iki stipheli sessiz kalirsa, ikisi de alti ay hapse mah-
kum edileceklerdir; eger ikisi de birbirini suglarsa, birer
yil hapis cezasma garptirilacaklardir. Siiphelilerin her
birinin bu sartlar altinda iki se¢enegi vardir: Ya diger
kisiyi suglayacakladir ya da sessiz kalacaklar, yani is-
birligine gireceklerdir. Karsi taraf ne yaparsa yapsin
suclamak sessiz kalmaktan daha avantajli oldugu icin
kisisel diizeyde rasyonel olan se¢im iki mahkum i¢in
de karsisindakini ele vermektir. Oysa mahkumlar birbir-
lerine giivenip isbirligine girisebilseler birbirlerini sug-
ladiklart durumdan daha fazla kazang saglayabilecek-
lerdir. Bu da bu hipotetik durumu ikilem (dilemma)
yapan noktadir.

Literatiirde bu hipotetik ikilemin karsilikli 6zge-
ciligin iyi bir temsili oldugu diistiniilmektedir (Axelrod,
1984; Buss, 2007). Ozellikle Mahkumun ikilemi oyunu-
nun tekrarli versiyonu (bu oyunun ard arda oynandigt
ve oyuncularin oyunun ne zaman bitecegini bilmedigi
versiyon), ger¢ek hayattaki karsilikli 6zgecilige daya-
nan sosyal iligkilerin bir modeli olarak disiiniilmesi
nedeniyle laboratuvar deneylerinde sik¢a kullanilmistir
(Axelrod, 1984; Axelrod ve Hamilton, 1981; Boyd,
1988). Bu deneylerin genel olarak gosterdigi, insanla-
rin standart ekonomik modellerin beklediginin ¢ok iis-
tiinde bir diizeyde isbirligine giristigi ve karsilikli is-
birliginden kars1 tarafi aldatmaya kiyasla daha fazla
haz aldigidir (Rilling ve ark., 2002). Ancak bu oyunda
kisilerin esit giice sahip olmasi, oyuncularmn istedik-
leri zaman oyundan ¢ikamamasi ve karsilarindaki oyun-
cuyla iletisime gecememesi nedeniyle, oyunun aslinda

gercek hayati ¢cok da iyi temsil edemedigi diistiniilmiis
(Noe, 2006) ve son yillarda yapilan c¢aligmalarda bu
oyun yerini yeni ekonomik oyunlara birakmistir. Benzer
sorunlar hemen hemen tiim ekonomik oyunlar igin gecer-
li olsa da, daha basit ve analize elverisli olan oyunlar
arastirmacilar tarafindan daha ¢ok tercih edilmektedir.

Adalet Duygusu ve Ultimatom Oyunu

Bu yazida sikga kullanilacak olan adalet (fairness)
kavrami, neyin adil oldugu veya olmadig1 baglaminda
tartistimayacaktir. Insanlarin karar verirken adil bul-
duklar1 veya bulmadiklart durumlarda nasil tepkiler
verdigi ve bu tepkilerin ne tiir zihinsel siireclerden
gecerek ortaya ciktigr irdelenecektir. Isbirliginin ortaya
cikmasi ve ortaya g¢iktiktan sonra devam etmesi igin
gerekli goriilen “adil olanin ddiillendirilmesi ve adil
olmayanin cezalandirilmas1” davranislariim psikolojik
mekanizmasi olarak degerlendirilen adalet duygusu-
nun (sense of fairness) beyinsel temelleri son yillarda
ekonomiden psikolojiye bir ¢ok farkli disiplinin ortak
arastirma konusu olmustur ve bu temeller laboratuvar
sartlart altinda ekonomik oyunlar kullanilarak incelen-
mistir (Chaudhuri, 2009).

Ultimatom Oyunu ve Davramig Diizeyindeki
Genel Bulgular. 1982 yilinda ekonomistler (Giith,
Schmittberger ve Schwarze, 1982) tarafindan gelistirilen
Ultimatom oyunu (Ultimatum game), kisisel gikar (self-
interest) ve adalet duygusu arasindaki gerilimi agtkga
gostermesi ve kolay anlasilir yapisi nedeniyle isbirligi
konusundaki deneysel ¢alismalarda sik¢a kullanilmak-
tadir. Ultimatom oyununda iki oyuncu (A ve B oyun-
cusu) bulunmaktadir. Oyunun basinda A oyuncusuna
belirli bir miktar para verilmektedir ve kendisine bu
miktarin istedigi kadarin1 B oyuncusu ile paylasabile-
cegi sOylenmektedir. A oyuncusu bu paranin nasil
paylasilacagina karar verecektir ve belirledigi (sifir da
olabilecek) miktar1 B oyuncusuna teklif edecektir. B
oyuncusunun bu teklif karsisinda iki secenegi vardir:
Onerilen miktar1 kabul etmek ya da reddetmek. Oneri-
len miktar1 kabul ederse para A oyuncusunun belirle-
digi sekilde paylastirilacaktir. Onerilen miktari redde-
derse iki oyuncu da hi¢bir sey kazanamayacaktir.

Standart ekonomik modellere gére rasyonel bir B
oyuncusu teklif edilen miktar sifir olmadig1 siirece bu
teklifi reddetmemelidir, ¢linkii 6nerilen miktar1 kabul
ettigi takdirde oyuna baslamadan 6nceki durumdan da-
ha karli bir duruma gelecektir (bkz. Binmore, 2007, s.
502-504). Bunu tahmin eden rasyonel bir A oyuncusu
da kendi alacagi miktar1 maksimize etmek i¢cin B’ye
sifirdan farkli en diisiik miktari teklif etmelidir.

Ultimatom oyununda adil olmayan bir teklif 6ne-
rilen B oyuncusu kisisel ekonomik ¢ikar1 (oyuncuya,
diisiik bir miktar olsa da onerilen paray: kabul etmesi-
ni dngodren 6zellik) ile adalet duygusu (diisiik tekliflerin
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reddedilmesini 6ngoéren 6zellik) arasindaki catigsmayla
kars1 karsiya kalmaktadir. Ciinkii A oyuncusunun, elin-
deki miktari esit oranda bolme ve B oyuncusuyla paray1
bu sekilde paylasma imkani varken bunu yapmamus ve
B oyuncusuna elindeki paranin yarisindan azini teklif
etmistir. Bu tiirden bir teklif B oyuncusu agisindan
adil degildir. Endistrilesmis (Giith ve ark., 1982) ve
endiistrilesmemis toplumlarda (Henrich ve ark., 2001)
yapilan arastirmalarda, Ultimatom oyunundaki diisiik
tekliflerin (toplam miktarin yaklasik % 20°si kadar)
reddedilme oraninin % 80’e kadar ¢iktigi goriilmiistiir.
Bagka bir deyisle, B oyuncular1 ekonomik ¢ikarlarini
gozard1 ederek Ozgeci cezalandirma olarak nitelendi-
rilebilecek bir davranis sergilemektedirler.

Normatif modelden sapan insan davranisi her za-
man davranis bilimcilerin ilgisini ¢ekmis, yeni agiklayi-
c1 mekanizmalarin 6nerilmesine ve yeni arastirma prog-
ramlarinin dogmasina yol agmustir (6rn., Kahneman,
Slovic ve Tversky, 1982). Ultimatom oyununda diisiik
tekliflerin neden reddedildiginin agiklanmasina yone-
lik olarak da son yillarda bu tiir bir arastirma faaliyeti
baslamistir. Az 6nce sdyledigimiz gibi klasik rasyonel-
lik anlayisma gore teklif edilen miktarin her sekilde
kabul edilmesi gerekiyorken, yapilan arastirmalar bu
reddin sebebinin genel olarak “duygusal” etkenler
oldugunu one siirmektedir (Pillutla ve Murnighan,
1996). Adil olma normlar1 ihlal edildiginde bu ihlalden
dogan ofke ve intikam duygusu gibi duygularin bi-
reylerin 6zgeci cezalandirma kullanmalarina (Fehr ve
Gichter, 2002) veya adalet normlarmi ihlal edenlerin
cezalandirilmasint gérmekten haz almalarma (Singer
ve ark. 2006) sebep oldugu sdylenmektedir.

Ultimatom oyununda oyuncularin cinsiyetine bag-
1 baz1 davranig farkliliklart ortaya ¢ikmaktadir. Mese-
la B oyuncusunun erkek olmasi A oyuncularinin ge-
nellikle daha yiiksek teklifler yapmalarina, A oyun-
cusunun kadin olmast ise B oyuncularinin daha yiiksek
bir minimum kabul edilebilir oran belirlemelerine yol
agmaktadir (Solnick, 2001). Erkek A oyuncular1 da ka-
din B oyuncularma genellikle daha yiiksek teklifler
yapmaktadirlar (Saad ve Gill, 2001). Yiiksek testoste-
ron orani erkeklerin B oyuncusu olarak disiik teklifle-
ri daha yiiksek oranda reddetmelerine sebep olmakta-
dir (Burnham, 2007; Zak ve ark., 2009). Ancak testoste-
ronun bu etkisi dogum 6ncesinde maruz kalinan testos-
teron diizeyine bagl olarak degisebilmektedir (Van den
Bergh ve Dewitte, 2006). Disaridan verilen testostero-
nun kadm oyuncularin davranisi tizerindeki etkisi ise
tartismalidir (bak. Eisenegger, Naef, Snozzi, Heinrichs
ve Fehr, 2010; Zethraeus, Kocoska-Maras, Ellingsen,
von Schoultz, Hirschberg ve Johannesson, 2009).

Beyinsel Temeller. Sanfey, Rilling, Aronson,
Nystrom ve Cohen (2003) Ultimatom oyununda adil ol-
mayan tekliflere kars1 B oyuncularinda hem kabul etme

hem de reddetme yoniinde egilim ortaya ¢ikacagini ve
bu egilimlerin beynin farkli bolgelerinde temsil edile-
cegini diistinmisler ve bu fikri test etmek amaciyla bii-
tiin katilimcilarin B oyuncusu roliinde oldugu bir deney
tasarlamislardir. Davranis diizeyindeki bulgular gergek
oyuncuya karsi oynayan B oyuncularmin diisiik teklif-
leri reddetme oraninin bilgisayara karsi oynayanlardan
cok daha yiiksek oldugunu gostermistir. Bu bulgu diisiik
teklifleri reddetmenin adalet duygusundan kaynaklan-
dig1 fikriyle uyumludur: Ne yapacagr onceden prog-
ramlanmis bir bilgisayarin tekliflerini “adil” veya “adil
degil” diye nitelendirmek gii¢ oldugundan bilgisayara
karst oynayan katilimcilar disiik tekliflere karst diger
gruptaki katilimcilar kadar sert tepki gostermemislerdir.

Deneyde ayrica fMRI yontemiyle oyun sirasinda
katilimcilarin hangi beyin bdlgelerinin aktivasyon gos-
terdigi goriintiilenmistir. Bulgular 6n insula (anterior
insula) bolgesinin, dorsolateral prefrontal korteksin
(dorso-lateral prefrontal cortex) ve on singiilat kortek-
sin (anterior cingulate cortex) adil olmayan tekliflerin
sunuldugu durumlarda, adil tekliflerin sunuldugu du-
rumlara gore daha fazla aktivasyon gosterdigini ve bu
durumun o6zellikle gergek oyuncuya karst oynayan
katilimcilar i¢in boyle oldugunu gdstermistir. Bu da su
anlama gelmektedir: Bu aktivasyonlarin derecesini be-
lirleyen sey tek basina onerilen miktarm diisiik olmasi
degil, baska birisinin (amagh bir varligin) adil olmayan
bir teklif yapmasina gosterilen duyarliliktir.

Ayrica bulgular adil olmayan tekliflerde goriilen
6n insula aktivasyonu ne kadar yiiksekse katilimcinin
bu teklifi reddetme olasiliginin o kadar yiiksek oldugu-
nu gostermistir. Onceki arastirmalardan hareketle &n
insula bolgesi 6tke ve tiksinme gibi olumsuz duygusal
durumlarin degerlendirilme bdlgesi olarak goriilmek-
tedir (Damasio ve ark., 2000; Phillips ve ark., 1997).
Bu durumda 6n insulanin aktivasyonu adil olmayan tek-
liflere gosterilen olumsuz duygusal tepkinin yansimast
olarak gortilebilir.

Dorsolateral prefrontal korteks (DLPFK) ise ama-
ca yonelik davranisin ve yiiriitiicii (executive) faaliyet-
lerin kontrolii gibi siireglerle ilgili bir bolgedir. Ola-
bildigince para kazanma (ya da karli ¢itkma) da bir tir
amaca yonelik davranig sayilabilecegi i¢in tekliflerin
kabul edildigi durumlarda bu bolgede aktivasyon bek-
lenebilir. Fakat Sanfey, Rilling, Aronson, Nystrom ve
Cohen (2003) deneylerinde adil olmayan teklifler karsi-
sinda aktivasyon gosterdigi goriilse de DLPFK’in akti-
vasyonu ile kabul oranlari arasinda bir korelasyon bul-
mamislardir.

Son olarak deneyde adil olmayan teklifle karsila-
stlan durumlarda, teklifin adilligi azaldik¢a on singiilat
korteksin aktivasyonunun arttigi gozlemlenmistir. On
singiilat korteksin bilissel ¢atismanin beyindeki temsili
oldugu diistiniildiigiinden (Botvinick, Nystrom, Fissell,
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Carter ve Cohen 1999; Donald, Cohen, Stenger ve
Carter, 2000) bu bulgu adil olmayan teklifle karsilasil-
diginda biligsel bir ¢atigmanin (kabul etmek ve red-
detmek arasindaki c¢atigma) yasandig1 goriisiinii destek-
lemektedir.

Sanfey, Rilling, Aronson, Nystrom ve Cohen (2003)
DLPFK’in adil olma amaciyla iliskili duygusal itkilerin
(motive) dizginlenmesini ve kisisel ¢ikarlara uygun dav-
ranigin ortaya ¢ikmasini saglayan bilissel/rasyonel bir
beyin bolgesi oldugunu diisiinmiisler fakat deneylerin-
de bu fikri destekleyen bulgular elde edememislerdir.
Bir diger hipotez ise DLPFK’in tam tersine kisisel ¢ikar
itkilerini dizginlemekle yiikiimli oldugunu sdylemek-
tedir (Henrich ve ark., 2001). Bu hipotezi test etmeye yo-
nelik bir ¢aligma Knoch, Pascual-Leone, Meyer, Treyer
ve Fehr (2006) tarafindan yapilmistir. Bu ¢alismada dav-
ranisla beyin aktivasyonu arasinda korelasyon kurma-
nin Gtesine gecen, 6zel bir bolgedeki beyin faaliyetini
gecici olarak durdurmaya yarayan TMS (Transcranial
Magnetic Stimulation) teknigi kullanilmigtir. Arastir-
mada sorulan soru DLPFK’in aktivasyonunun TMS ile
engellenmesi durumunda B oyuncusunun davraniginin
ne yonde etkilenecegidir.

Arastirmada katilimeilar gene Ultimatom oyunu-
nun B oyuncusu roliindedir. Bulgular sag DLPFK faali-
yeti engellendiginde adil olmayan tekliflerin reddedil-
me oraninin kontrol gruplarina gore ¢ok daha diisiik
oldugunu gostermistir. Buna ragmen katilimcilarin tek-
lifleri ne kadar adil olarak gordiigii fikri degismemis-
tir. Buradan hareketle Knoch, Pascual-Leone, Meyer,
Treyer, ve Fehr’in (2006) diisiindiigii gibi, sag DLPFK’in
kisisel ¢ikar itkilerini dizginleyip 6zgeci cezalandirma
davranigini ortaya ¢ikarmada rol oynadigi soylenebilir.

Sanfey, Rilling, Aronson, Nystrom, ve Cohen
(2003) ve Knoch, Pascual-Leone, Meyer, Treyer, ve
Fehr (2006) arastirmalarinin bulgularini beraberce ele
alirsak sunlari sdyleyebiliriz: Sanfey, Rilling, Aronson,
Nystrom ve Cohen (2003) beyinde bir rasyonel sistemin,
bir de itkisel sistemin varoldugunu ve rasyonel sistemin
kisiyi sadece kisisel cikar pesinde kosmaya, yani Ulti-
matom oyununda kendisine Onerilen miktar ne olursa
olsun kabul etmeye yonlendirdigini varsaymustir. Bura-
daki rasyonalite tanimi standart ekonomik modellerin
de 6ngordiigl tanimdir. Bu varsayimdan ve rasyonel sis-
temin DLPFK’te temsil edildigi hipotezinden hareketle
DLPFK ve kabul oranlar arasinda pozitif korelasyon
olacagi beklenmis fakat bulunamamis ve dolayisiyla
DLPFK’in aktivasyonunun neye isaret ettigi tam olarak
anlagilamamustir. Knoch, Pascual-Leone, Meyer, Treyer
ve Fehr (2006) ise rasyonelligi “amaca ulagtiran yolu
segebilme” olarak tanimlamis ve kisinin amaglari arasi-
na “adalet normlarinin ihlalinin cezalandirilmas1” gibi
sosyal tercihleri de katmistir. Bu rasyonellik tanimini
ve DLPFK’in beyinde rasyonelligin temsil edildigi bol-

ge oldugunu kabul edersek bu bolgenin aktivasyonunun
engellenmesinin neden adil olmayan tekliflerin redde-
dilmesinde diisiise sebep oldugu da anlasilir hale gelir.

Giiven Duygusu ve Giiven Oyunu

Giiven duygusunun insan topluluklari igindeki
6nemi ¢ok biiyiiktiir. Giiven arkadaslikta, romantik ilig-
kilerde, aile i¢i dinamiklerde ve ozellikle ekonomik ve
politik iliskilerde 6nemli bir rol oynar (Arrow, 1972;
Simpson, 2007). Son yillarda yapilan galismalar goste-
riyor ki gliven bireylerin ve toplumlarin ekonomik, po-
litik ve sosyal basartya ulagsmalarina biiyiik katki sag-
lamaktadir (Knack ve Keefer, 1997, Zak ve Knack,
2001). Giliven duygusunun bireysel ve toplumsal ilis-
kiler iizerinde bu kadar 6nemli bir rolii olmasina rag-
men bu duygunun biyolojik/ndrolojik temeli ¢ok iyi
bilinmemektedir. Ozellikle son yillarda yogunlasan aras-
tirmalarda giivenme davranisinin psikolojik ve beyin-
sel temelleri yine ekonomik oyunlar kullanilarak labo-
ratuvar sartlar altinda incelenmektedir.

Giiven Oyunu ve Davranis Diizeyindeki Genel
Bulgular. Giiven oyunu (Trust game) Joyce Berg,
John Dickhaunt ve Kevin McCabe adli ii¢ deneysel
ekonomist tarafindan gelistirilmistir (Berg, Dickhaunt
ve McCabe, 1995). Bu oyunda bir yatirimei (investor)
bir de giivenilen (frustee) olmak iizere iki oyuncu bu-
lunmaktadir. Bu iki oyuncu oyunda anonim olarak ve
tek seferli etkilesime gegmektedir. Oncelikle yatirimei
karsisindaki oyuncuya kendisine oyun basinda verilen
paranin bir kismimni génderip gondermeyecegine karar
verir. Eger yatirimer karsisindaki oyuncuya para gon-
dermeye karar verirse gonderilen miktar belli bir sa-
yiyla carpilir ve o sekilde giivenilen kisiye aktarilir. G-
venilenin bu yiikselmis miktarm bir kismini yatirimeiy-
la paylasabilme imkani oldugu gibi tiim parayr kendi
elinde tutma hakki da vardir. Eger giivenilen kisi eline
gecen parayl yatirimetyla paylasirsa her iki oyuncu da
oyuna bagsladiklar1 durumdakinden daha fazla paraya
sahip olarak oyunu bitirebilirler. Ancak az 6nce de soy-
ledigimiz gibi, glivenilen oyuncunun tiim paray: elinde
tutarak yatirimeinin giivenini sarsma secenegi de bu-
lunmaktadir. Klasik ekonomik modellerin 6ngordiigi
sekliyle, rasyonel bir giivenilen kisi elindeki paray1
yatirimetyla paylasmamalidir. Cilinkii oyun tek seferlik
oldugundan ayni yatirimciyla bir daha baska bir oyun
oynamayacaktir ve oyun anonim oynandigindan bu
yatirimer onun kim oldugunu asla bilmeyecektir. Do-
layisiyla giivenilen konumundaki oyuncunun eline ge-
cen paray1 paylagsmakla kazanacagi bir sey yoktur. Bu
durumda yatirime1 bir ikilemle karsilagmaktadir: Eger
yatirimet kargisindakine giivenir ve giivenilen kisi pa-
ray1 onunla paylasirsa oyunun baglangicina gére daha
fazla paraya sahip olacak ve bu durumdan karli ¢ika-
caktir. Ancak ayni zamanda karsisindaki kisinin onun
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giivenini suistimal etme riski de bulunmaktadir. Bu
ylizden yatirnmecmin karsisindakine giivenmeyip para
gondermemesi de makul bir tercih olabilir.

Farkli kiiltiirlerde ve farkli sosyal gruplarda yapi-
lan arastirmalarda, yatirimcilarin risk almaktan kagin-
madiklar fakat giivenlerinin bir kisi tarafindan suisti-
mali riskine karst korku ve kaginma davranisi sergile-
dikleri goriilmiistiir (Bohnet ve Zeckhauser, 2004). Giiven
ortaminin saglanabilmesi i¢in yatirimcilarin bu tiirden
bir kaginma davranigindan kurtulmalar1 gerekmektedir.

Berg, Dickhaunt ve McCabe’in (1995) yaptigi ¢a-
lismada yatirimcilarin ortalama % 50’sinin en azindan
bir miktar parayi, % 16’smnin ise kendilerine verilen
paranin tamamini karsisindakine gonderdigi ve giiveni-
len kisilerin de tamaminin en azindan bir miktar para-
y1 geri gonderdigi, geri gonderilen ortalama paranin da
ilk gonderilen paranin % 95’1 oldugu gosterilmistir.

Literatiirdeki davranigsal bulgular Giiven oyunun-
da erkeklerin kadinlardan daha fazla yatirim yaptigini
ve kadmlarin erkeklerden daha fazla geri aktarim ger-
ceklestirdigini  gostermektedir (Bunchan, Croson ve
Solnick, 2008; Chaudhuri ve Gangadharan, 2002). Cins-
ler arasindaki bu davranig farkliliginda cinsiyet hor-
monlarmin rolii ise heniiz kesin olarak belirlenebilmis
degildir. Ornegin Zak, Borja, Matzner ve Kurzban’in
(2005) yaptig1 caligmada hem kadinlarda hem de er-
keklerde var oldugu bilinen ve olumsuz sosyal etkile-
simle ilgili oldugu diisiiniilen DHT (dihydrotestoste-
rone) hormonunun seviyesinin, oyun sirasinda giiven-
sizlik sinyali (distrust signal) alan erkek oyuncularda
yiikseldigi goriiliirken kadinlarda bu tiirden bir hormon
seviyesi degisikligi gozlemlenmemistir. Diger taraftan
Zethraeus ve arkadaglarinin (2009) menopoz sonrast
donemlerinde olan kadinlarla yaptig1 arastirma ise tes-
tosteron ve dstrojen hormonlarmin Ultimatom oyunun-
da oldugu gibi Giiven oyunu oynayan kadinlarin dav-
raniglari iizerinde de herhangi bir etkisinin bulunmadi-
gin1 gostermistir.

Beyinsel Temeller. Kosfeld, Heinrichs, Zak,
Fischbacher, ve Fehr (2005), Gliven oyununda yatirim-
cmin karsi tarafa duydugu giiven duygusunun biyolo-
jik mekanizmasinda oksitosinin rolii olabilecegi fikrin-
den yola ¢ikmustir. Oksitosinin hayvanlarda fiziksel ya-
kinlasmadan kaginmamayi sagladigr bilinmektedir. Ok-
sitosin ve diger noropeptitler burundan alindiktan sonra
kan-beyin engelini asip 6n singiilat, hipotalamus (hypo-
thalamus), niikkleus akkumbens (nucleus accumbens) gibi
beyin bolgelerindeki reseptorleri uyarirlar. Bu bolgele-
rin de orta beyinde dopamin salgilanmast suretiyle duy-
gular1 ve sosyal davranist kontrol ettigi bilinmektedir
(Zak, 2008).

Kosfeld, Heinrichs, Zak, Fischbacher, ve Fehr’in
(2005) yaptigr deneyde tek seferli ve anonim Giiven
oyunu oynatilmistir. Oyunda burunlarina oksitosin siki-

lan yatirimetlari kontrol grubundaki yatirimcilara gore
karg1 tarafa daha fazla para aktardiklar1 gortilmiistiir.
Yatirimcilar oyunu bagka bir insana karsi degil bir
bilgisayara karsi oynadiklarinda, yani karsi taraftan
geri gonderilen paranin miktar giivenilecek bilingli bir
insan tarafindan degil rastgele bir mekanizma tarafin-
dan belirlendiginde ise yatirimeilarin oksitosin alip al-
mamasi transfer ettikleri para miktarini etkilememistir.
Benzer sekilde, oksitosin alip almamak giivenilen ko-
numundaki kisilerin geri para aktarimi davranisinda bir
farklilik yaratmamistir. Bu bulgular oksitosinin genel
olarak risk alma egilimini veya sosyal normlara uygun
davranma egilimini arttirmadigi, 6zel olarak sosyal
etkilesim sirasinda giivenme duygusunu arttirdig: fikrini
desteklemektedir.

Oksitosinin etkisine bakilan bir diger arastirmada
Baumgartner, Heinrichs, Vonlanthen, Fischbacher ve
Fehr (2008) oksitosin verilen yatirimcilarin giivenleri-
nin suistimal edildigini gordiiklerinde de davranislarini
degistirmedigini, kars1 tarafa glivenmeye ve para aktar-
maya devam ettiklerini gostermislerdir. Kontrol gru-
bunda, yani yatirimcilara oksitosin verilmeyen durum-
da ise yatirimeilar giivenleri suistimal edildiginde para
aktarmay1 kesmislerdir.

Normal sartlar altinda, yani oksitosin gibi bir
hormonun verilmedigi durumlarda, kars: tarafa giive-
nip para aktaran yatirimci giiveninin suistimal edildi-
gini, yani kars! taraftan kendisine geri para aktarimi
yapilmadigini gordiigiinde ne olur? Buna yanit vermek
amaciyla De Quervain ve arkadaslari (2004) cezali Gii-
ven oyunu oynatmislardir. Bu oyunda standart Giiven
oyunundan farkli olarak yatirimcinin, kendisine yeterli
geri para aktarimi yapilmadigim diisiindiigii durumlar-
da kars1 tarafi cezalandirma, yani kendi parasindan
harcayarak karsi tarafin parasini azaltma imkani vardir.
Standart ekonomik modele gore rasyonel bir yatirimei-
nin higbir sekilde cezalandirma yapmamasi gerekir.
Zira cezalandirma yatirimciya para kazandirmamakta,
tam tersine para kaybettirmektedir. Bu yiizden bu tiir
bir cezalandirma 06zgeci cezalandirma niteligindedir.
Arastirma yatirimetlarin 6zgeci cezalandirma kullanip
kullanmadiklarini ve kullaniyorlarsa bunun beyinsel te-
melinin ne oldugunu gérmek amaciyla yapilmistir.

Deneyin davranig diizeyindeki verileri, giiveni-
len kisinin kararmin rastgele bir mekanizma tarafin-
dan belirlendigi durumda yatirimcinin dzgeci ceza-
landirmaya daha az bagvurdugunu gostermistir. Giive-
nilen kisinin kendi istegiyle yatirimciya geri para ak-
tarimi1  yapmadigr durumda ise yatirimcinin ¢ok
daha fazla 6zgeci cezalandirma kullandig1 goriilmiistiir.
Diger bir deyisle, yatirimcilar 6zgeci cezalandirmayi
kendilerine geri para aktarimi yapilmayan her durum-
da ayni diizeyde kullanmamakta, 6zel olarak giivenle-
rinin suistimal edildigini diistindiikleri durumlarda
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daha fazla kullanmaktadirlar.

Ayrica karar verirken yatirimcilarin beyinleri PET
cihaziyla goriintiilenmistir. Beyin diizeyindeki veriler,
Ozgeci cezalandirma uyguladiklarinda yatirimcilarin
dorsal striatum bolgesinde aktivasyon oldugunu gos-
termistir. Onceki arastirmalardan dorsal striatumun ve-
rilen bir karar sonucunda alinan hazzin islendigi bolge
oldugu bilinmektedir (6rn., O’Doherty ve ark., 2004).
Diger bir degisle bu tarz bir oyunda norm ihlallerini
cezalandirmak insanlara haz vermektedir ve kendileri
icin maliyetli olan bu davranistan kagimmmamalarinin
sebebi budur.

Daha o6nce de belirtildigi gibi bu tiir oyunlarmn 6-
zelligi tek seferli ve anonim olarak oynanmasidir. King-
Casas, Tomlin, Anen, Camerer, Quartz, ve Montague
(2005) ise gergek hayatta karsilikli giivenin tek seferlik
etkilesimler sonucu kurulmadigi fikrinden hareketle
Giliven oyununu 10 el tekrarli oynatmistir. Deneyde gii-
venilen oyuncu beklenenden az geri para aktarimi yap-
t181 halde bir sonraki elde yatirrmer oyuncu kendisine
yiksek miktarda para aktarimi yapmaya devam ettigi
takdirde, giivenilen oyuncunun beyninin 6zellikle kau-
dat niikleus (caudate nucleus) bolgesinde aktivasyon
gOrillmiistiir. Ayn1 zamanda kaudat niikleustaki akti-
vasyonun siddetiyle giivenilen kisideki giiven artigi,
yani giivenilen kisinin geri 6dedigi para miktarinin artisi,
korelasyon gostermistir. Bu durumda kaudat niikleu-
sun beyinde “giivenme niyeti”ni temsil ettigi diistiniile-
bilir. Ayrica 10 ellik oyun boyunca her elde giivenilen
konumundaki oyuncunun kaudat aktivasyonu biraz
daha one gelmis ve gene bu eller boyunca giivenilen
oyuncu kargi taraftan aktarilacak paranin miktariyla
ilgili daha dogru tahminler yapmaya baglamistir. Bu
da giivenilen oyuncunun oyun boyunca karsi tarafin
niyetleriyle ilgili giderek gelisen bir zihinsel model
olusturdugu ve kaudat niikleusun bu modelin olustu-
rulmasinda 6nemli bir rol oynadig: fikriyle uyumludur.

Gergek hayattaki etkilesimler laboratuvar oyun-
larinin ¢ogunlugu gibi tek seferli olmadig1 gibi genel-
likle birbirlerini daha dnceden hi¢ tanimayan insanlar
arasinda da gerceklesmez. Insanlarin etkilesime gire-
cekleri kisilerin glivenilirlik diizeyi hakkinda genellikle
onceden bilgileri vardir. Bu tiir bir durumu laboratuvar-
da tekrarli Giiven oyunu ortaminda yaratmak isteyen
Delgado, Frank ve Phelps (2005) yatirimcilarin dnce-
den hakkinda olumlu bilgi aldig1 partnere daha comert
tekliflerde bulundugunu gostermistir. Ayrica bu aras-
tirmada kaudat niikleusun yatirimcinin 6nceden hak-
kinda olumlu bilgi aldig1 partnerle oynadigt durumda
beklenenden az aktivasyon gosterdigi saptanirken, ya-
tirimcinin dnceden hakkinda herhangi bir bilgi edinme-
digi partnerle oynadiginda diger durumlara goére daha
fazla aktivasyon gosterdigi goriilmiistiir. Arastirmaci-
larin buradan ¢ikardig1 sonug, kisinin karsisindaki hak-

kinda onceden edindigi sosyal ve ahlaki izlenimin
deneme-yanilma yoluyla 0grenme sirasinda ihtiyag
duyulan geri besleme mekanizmasina olan gerekliligi
azaltt1g1 yoniindedir.

Benzer bir deney ortaminda fakat farkli bir
oyunda Boudreau, McCubbins ve Coulson (2009)
katilimcilarin  para kazanmaya yonelik bir tahmin
yapmalar1 gerektiginde c¢ikarlar1 kendileriyle ortiigen
oyunculardan gelen bilgiye daha ¢ok giivendiklerini
ortaya koymustur. Ayrica ERP (event-related potential)
cihaziyla yapilan Olgiimler katilimeilarin beyinlerinin
giivendikleri oyuncudan gelen bilgiye daha biiyiik bir
P3 tepkisi verdigini gdstermistir. Bu da katilimcinin
bu bilgiye daha biiyiikk énem verdigi ve bu bilgiyi da-
ha dikkatli degerlendirdigi anlamina gelmektedir.

Ozetle bu arastirmalar sosyal yakinlasmay: sag-
layan bir noropeptidin giiven duygusunu arttirdigini
ve artan giivenin isbirligini de beraberinde getirdigini;
giivenleri suistimal edilenlerin karsilarindakini ceza-
landirmaktan kagmmadiklarini ve giivenlerini suistimal
edenlerin cezalandirilmasindan haz aldiklarini; birey-
lerin birden fazla defa etkilesime girdikleri kisilerin
davraniglarindan yola ¢ikarak onlar hakkinda birer
zihinsel model gelistirdigini ve bu modelin isbirligine
girip girmeme kararlarinda 6nemli bir rol oynadigini
gostermektedir. Genel olarak ise bu arastirmalarin isaret
ettigi birka¢ nokta vardir: Giiven duygusunun genel
olarak sosyal iligkilerin devam ettirilmesinde, 6zel ola-
rak da isbirliginin ortaya ¢ikiginda hayati bir nemi var-
dir. Bireylerin etkilesime gectikleri kisilere olan giiveni
ve bu etkilesimde giivenlerinin suistimal edilip edil-
medigi, bireylerin davranigsal ve beyinsel diizeyde ver-
dikleri tepkilerin olugmasinda belirleyici birer etkendir.

Sonug: isbirliginin Evrimi

Ekonomik oyunlar kullanilarak yapilan isbirligi
deneylerinin davranig diizeyindeki bulgularma bakti-
gimizda insanlarin sik¢a 6zgeci tekliflerde bulundukla-
rini, ayrica adalet normlarina uygun davranislarda 6z-
geci odiillendirme, uygun olmayan davranislarda 6zgeci
cezalandirma kullandiklarini goriiyoruz. Bu deneylerin
psikolojik diizeydeki ve beyin diizeyindeki bulgulart
ise insanlarin ekonomik agidan karli olmamasina
ragmen Ozgeci Odiillendirme ve 6zgeci cezalandirma-
dan haz aldiklarin1 gésteriyor. Bu bulgular insanlarin
ekonomik igbirligi iceren ortamlarda ekonomik tercih-
ler yaninda sosyal tercihleri de géz oniine aldiklart ve
bu davranislarinin arkasinda adalet duygusu ve giiven
duygusu diyebilecegimiz 6zel psikolojik mekanizma-
lar oldugu fikrini destekler niteliktedir.

Ekonomik literatiirde 6zgeci ddiillendirme ve 6z-
geci cezalandirmaya beraberce bir davranig stratejisi
olarak giiglii karsiliklilik (strong reciprocity) adi ve-
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rilmektedir (Gintis, Boyd, Bowles ve Fehr, 2003). Son
yillarda bir grup ekonomist ve antropolog tarafindan
glicli karsilikliligin sosyal normlarin korunmasi ve
insanlarda genis capl isbirliginin ortaya ¢ikmasi igin
vazgecilmez oldugu ve bu agidan adaptif bir strateji
oldugu (Fehr ve Gachter, 2002; Fehr ve Henrich, 2003),
ayrica bitiin kiiltiirlerde goriildiigii (Henrich ve ark.,
2005), insana 6zgii oldugu (Fehr ve Fischbacher, 2003;
fakat bkz. Brosnan ve de Waal, 2003) ve ortaya ¢ikisi-
nin agiklanmast i¢in bilinen evrimsel mekanizmalarin
yetersiz kaldig1, yeni mekanizmalarin ortaya atilmasinin
gerekli oldugu savunulmaktadir (Gintis ve ark., 2003).
Yazmin bu son kisminda ekonomik oyunlar sirasinda
goriilen tlirden isbirliginin evrimiyle ilgili tartismalar-
dan kisaca bahsedecegiz.

Yazinin basinda igbirliginin evrimini agiklamak
amactyla ortaya atilan mekanizmalar arasinda akraba
secilimini, karsilikli 6zgeciligi ve dolayli karsilikliligt
saymustik. “Glicli kargiliklilik kurameilar’” adini vere-
bilecegimiz grup tarafindan, ozetledigimiz ekonomik
oyunlarda insanlar akrabalik iligkilerinin olmadigi o-
yuncularla oynadiklar: i¢in akraba seciliminin, oyunlar
genellikle tek seferli oynandig1 ve yapilan davranisin
karsiligint almak miimkiin olmadigt icin karsiliklt
Ozgeciligin, ve oyunlar genellikle anonim oynandigi ve
kullanilan stratejiyle ilgili iin salmak miimkiin olmadi-
&1 icin de dolayli karsilikliligin agiklayici olamaya-
cag1 iddia edilmektedir (Fehr ve Géachter, 2002). Bun-
larmn yerine Onerilen evrimsel mekanizma grup seci-
limidir (group selection). Ozgeci isbirligi sergileyen
bireyler grup ici rekabette bencil bireylere karst evrim-
sel acidan dezavantajli durumda olsalar da gruplar
aras1 rekabetin siddetli oldugu durumlarda &zgeci bi-
reylerden olusan gruplar evrimsel agidan bencil bi-
reylerden olusan gruplardan daha avantajli olabilirler
(Gintis, 2000). Insanlik tarihinde savas, kitlik, dogal
afet gibi grup ici igbirligini gerektiren ve gruplar arasi
rekabetin siddetli oldugu durumlarin sik sik yasanmis
oldugu diisiiniilebilecegine gore 6zgeci isbirliginin (ve
onu miimkiin kilan psikolojik mekanizmalarin) grup
secilimi yoluyla evrimlesmis olmasi diigiiniilebilir (Fehr
ve Henrich, 2003; Gintis ve ark., 2003).

Grup secilimi evrimsel biyolojide popiiler bir
gOriis olmadigr igin isbirliginin grup segilimi yoluyla
evrimlesmis oldugu fikri gesitli yonlerden elestirilmistir
(Burnham ve Johnson, 2005; Hagen ve Hammerstein,
2006). Bunlardan birine gore kisinin tek seferlik ve
anonim olarak etkilesime girdigi biri grup kavraminin
tanimi geregi kisinin grubunun bir iiyesi degildir. Do-
layisiyla giiglii karsiliklilik seklindeki 6zgeci isbirligi
grup secilimi yoluyla evrimlesmis olsa bile tek seferlik/
anonim oyunlarda goriilen isbirligi buna destek olarak
sunulamaz (Burnham ve Johnson, 2005; Johnson, Price
ve Takezawa, 2008).

Ayrica tekrarsiz ve anonim etkilesimlerin insan-
larin evrimsel tarihte sik karsilagtigi durumlar olmasi
da muhtemel degildir. Bu yiizden insanlar aligik ol-
madiklart bu gibi durumlarla laboratuvar ortaminda
karsilagtiklarinda adaptif davranmay: basaramadiklart
icin igbirligi davranig1 gosteriyor olabilirler. Diger bir
ifadeyle giiclii karsiliklilik baska amagla evrimlesmis
psikolojik bir mekanizmanin bu degisik ortamda ortaya
¢ikan maladaptif bir tezahiirii olabilir. Haley ve Fessler
(2005) bu yorumu destekler nitelikteki deneylerinde
katilimcilarin anonim oynanan bir oyunda bilgisayar
ekranlarinda goz sekli bulundugu zaman daha comert
teklifler yaptigin1 gostermistir. Diger bir ifadeyle, oyun
anonim olmasia ragmen oyuncularda izlendikleri hissi
yaratan bir uyaran daha 6zgeci davranmalarina yol ag-
mistir. Bu da bu tiir deneylerde bir rolii olamayacagi
diistiniilen iyi iin salma isteginin bir yansimasi olabilir.
Dolayisiyla bireysel segilimin iiriinii olan psikolojik
mekanizmalarin deneyciler farketmeden devreye girip
0zgeci davranisi ortaya ¢ikariyor olmasi miimkiindiir.

Sonug olarak, 6zgeci isbirliginin hangi psikolo-
jik mekanizmalara dayandigi ve bunlarin hangi yolla
evrimlesmis olabilecegiyle ilgili arastirmalarin ve tar-
tismalarin devam ettigi sdylenebilir. Burada 6zel ola-
rak vurgulanmasi gereken davramigsal, psikolojik ve
beyinsel siiregleri belirlemeye yonelik arastirmalarin
evrim kuramina dayali bir kavramsal cergeve iginde
yiritiilityor olusudur. Bu ¢er¢ceve hem davranis ve be-
yin diizeyinde daha verimli aragtirma sorularinin orta-
ya cikmasini saglamasi bakimindan, hem de Charles
Darwin’in zamanindan beri sorulan igbirliginin nasil
evrimlestigi sorusuna yanit verme potansiyeli tagimast
acisindan (Pennisi, 2005, 2009) ozellikle faydalidir.
Isbirliginin cok disiplinli olarak ve evrimsel perspektif
icinde incelendigi bu siirece psikologlarin da artan
oranlarda katilmalar1 ve modern bilimin bu en heye-
can verici alanlarindan birinde kendilerine 6n saflarda
yer bulmalar psikolojinin bilim diinyasinda daha gorii-
niir hale gelmesine de katki saglayacaktir.
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Summary
Psychological and Neural Bases of
Altruistic Cooperation in Humans

Sule Giiney
Istanbul

Human cooperation presents a puzzle from an
evolutionary point of view because it involves some
characteristics that are difficult to reconcile with the
predictions of standard evolutionary analysis. The
revolutionary changes in evolutionary theory beginning
in the 1960’s solved some aspects of this puzzle by
positing mechanisms (i.e., kin selection, reciprocal
altruism, indirect reciprocity, and costly signalling) that
could explain how cooperative behaviour can evolve.
However, in the last decade new evidence, largely
based on experiments involving economic games (e.g.,
Prisoner’s Dilemma, Ultimatum game, Dictator game,
Trust game, Public Goods game), presents a new puzzle:
Apparently humans cooperate in an altruistic manner
(by using altruistic first offers, altruistic rewarding
and altruistic punishment) when they are interacting
with non-kin (thus eliminating kin selection as an
explanatory mechanism) in anonymous (eliminating
indirect reciprocity and costly signalling) and one-shot
(eliminating reciprocal altruism) encounters. What
needs to be explained is the proximate (psychological
and neural) and ultimate (evolutionary) mechanisms
underlying the altruistic behaviour pattern seen in human
cooperation.

This paper summarizes the recent literature on
altruistic cooperation in humans where the Ultimatum
game and the Trust game are used in laboratory
experiments. The altruistic behaviour pattern seen in
these games is assumed to stem from sense of fairness
and sense of trust, respectively, and each is assumed
to depend on specific neural systems. Finally, debates
regarding the possible evolutionary bases of altruistic
cooperation are briefly discussed.

Sense of Fairness and the Ultimatum Game

Sense of fairness is considered a psychological
mechanism responsible for the behaviour patterns of
“rewarding fairness” and “punishing unfairness” and
these behaviour patterns are thought to be necessary

Hasan Galip Bahgekapili
Dogus University

conditions for the emergence and the maintenance of
altruistic cooperation (Chaudhuri, 2009). Recently, the
neural basis of sense of fairness has been investigated
by researchers from various disciplines under laboratory
conditions using economic games as experimental tasks.
Sense of fairness is usually investigated by using the
Ultimatum game. In this game, there are two players
(Proposer and Responder) where the Proposer is asked
to distribute a sum of money by offering a portion of
this amount to the Responder. If the Responder accepts
the offered distribution, the sum is split in accordance
with the proposal; if the Responder rejects, both players
receive nothing. According to standard economic
models, a rational Responder should never reject the
offered amount unless it is zero. In actual one-shot,
anonymous Ultimatum games, however, Responders
generally reject offers less than 25 % of the total amount
(Gtith, Schmittberger, & Schwarze, 1982). This rejection
can be seen as a kind of altruistic punishment since the
Responder ignores his/her self-interest by rejecting the
offer and since both parties receive nothing at the end
of the game. Some researchers claim that when fairness
norms are violated, resulting emotions (e.g., anger;
Fehr & Gachter, 2002) lead individuals to use altruistic
punishment and to get pleasure from seeing their
opponents get punished.

Behavioural findings of a study done by Sanfey,
Rilling, Aronson, Nystrom, and Cohen (2003)
demonstrated that Responders in the Ultimatum game
reject unfair offers more when their opponents are
humans than when their opponents are computers.
Furthermore, neural findings of this study showed that
greater activation for unfair offers, compared with fair
offers, from human opponents was observed in some
brain regions, namely, anterior insula, dorsolateral
prefrontal cortex (DLPFC), and anterior cingulate cortex
(ACC). Since previous studies showed that the activity
of the anterior insula is involved in the evaluation and
representation of specific negative emotional states
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(e.g., anger and disgust), this region can get activated
as an emotional reaction towards unfair offers in the
Ultimatum game and hence a positive correlation
between the activation of the anterior insula and rejection
rates for unfair offers can be expected. Indeed, it was
seen in this study that participants with stronger anterior
insula activation to unfair offers rejected more. On the
other hand, since DLPFC is known to be a brain region
responsible for some cognitive processes such as goal
maintenance and executive control, a similar correlation
could be expected between the activation of DLPFC
and acceptance rates for unfair offers. However such a
correlation was not observed in this study.

Sanfey and his colleagues assumed that the activ-
ity of DLPFC is involved in the cognitive inhibition of
emotional impulses associated with fairness concerns
and represents the cognitive/rational aspect of the brain
that elicits behaviours that favour the self-interest of an
individual. On the contrary, another hypothesis suggests
that DLPFC is responsible for the inhibition of self-inter-
est motives. To test this hypothesis, Knoch, Pascual-Le-
one, Meyer, Treyer, and Fehr (2006) conducted a study
in which the activity of DLPFC was disrupted by TMS
while participants played the Ultimatum game as Re-
sponders. Results showed that the rejection rates of un-
fair offers were much lower when the activity of DLPFC
was inhibited as compared to the control groups.

In their study Sanfey et al. (2003) assumed that if
a brain region (in this particular case DLPFC) represents
“rationality”, then it necessarily promotes self-interest
motives, which means accepting any kind of offer in
the Ultimatum game regardless of the amount offered
as standard economic models predict. However, they
couldn’t find any correlation between the acceptance
rates and the activation of DLPFC. On the other hand,
Knoch and her colleagues redefined rationality as “the
ability to choose the best way to attain our goals” and
they considered social preferences, such as punishing
norm violations, rewarding fairness etc., as parts of
rationality. This new definition of rationality, together
with the assumption that the activity of DLPFC
represents rationality, enables us to understand why the
rejection rates of unfair offers decrease when the activity
of DLPFC is disrupted.

Trust and the Trust Game

Although it is known that trust plays a major
role in the relationships of individuals and societies,
its neural basis is not known in depth. Recently, both
the psychological and neural bases of trust have been
investigated by using the Trust game developed by
Berg, Dickhaunt, and McCabe (1995) under laboratory
conditions. The Trust game is played by two players
(Investor and Trustee) in anonymous and one-shot

settings. In the beginning of the game, both the Investor
and the Trustee are given an equal amount of money. The
Investor has the right to keep all of that money and if
s/he does so, then the game will end. If s/he wants to
send a part or all of the money to the Trustee, then the
experimenter will triple the amount sent by the Investor,
and give that tripled amount to the Trustee. At this
point, the Trustee can keep the entire amount and leave
the game. If s/he does so, then the game will end there.
However, the Trustee can also send some of this tripled
money back to the Investor (but this time, that amount
is not tripled). Whatever happens, the game ends with
the Trustee’s decision. In their study, Berg, Dickhaunt
and McCabe (1995) showed that 50 % of the Investors
sent at least a part of their money, and 16 % sent all their
money to the Trustees and that almost all Trustees sent
a part of the tripled amount back to the Investors. Also
it was observed that the average amount sent back to
the Investors was 95 % of the initial amount sent by the
Investors.

The starting point of the study of Kosfeld,
Heinrichs, Zak, Fischbacher, and Fehr (2005) was the
idea that it might be possible to boost trust artificially
by using a neuropeptide called oxytocin since it is
known that oxytocin reduces the anxiety/avoidance
over physical interaction with strangers. Indeed, results
showed that intranasal administration of oxytocin led
the Investors in the Trust game to send more money to
the Trustees than the Investors in the control group did.
However, it was observed that oxytocin had no effect
on the Investors’ behaviours when the Trustee was a
computer or on the Trustees’ behaviours at all. Overall,
these results demonstrate that oxytocin does not boost
general risk-taking attitude or complying with social
norms, but that it specifically increases the level of trust
in social interactions.

To see what would happen when the Trustee didn’t
send any money back to the Investor, De Quervain et
al. (2004) conducted a study in which the participants
played the Trust game where punishment was possible.
In this version of the Trust game, the Investor was able
to punish the Trustee by spending some of his/her own
money to reduce the Trustee’s money. According to
standard economic models, a rational Investor should
never punish the Trustee since this punishment leads
the Investor to lose his/her own money. This study was
conducted to understand whether the Investor would use
altruistic punishment and if so, which neural mechanisms
were involved in this process of punishment. Behavioural
data showed that the Investors were more likely to use
altruistic punishment when the decision of not sending
money back was the Trustees’ own decision. In other
words, the Investor didn’t use altruistic punishment
that much as long as s/he knew that the decision of the
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Trustee was randomly generated by a computer. This
result implies that people care about real intentions of
their partners in this game. Also De Quervain and his
colleagues used PET scan to see which brain regions got
activated when the Investors decided to use altruistic
punishment. Neural findings demonstrated that the dorsal
striatum in the Investors’ brains got activated in this
punishment process. According to the previous studies,
the activation of this region is seen in the processing
of rewards received as a result of goal-directed actions
(O’Doherty, Dayan, Schultz, Deichmann, Friston, &
Dolan, 2004). So these findings suggest that people get
pleasure from punishing norm-violators and that this
pleasure is the real reason behind the “costly” altruistic
punishment they use. Overall, these studies show
that trust is an important factor in the maintenance of
social relationships in general, and in the emergence of
cooperation in particular.

Conclusion

Behavioural findings in cooperation experiments
using economic games indicate that humans frequently
engage in altruistic offers; furthermore, they altruistically
reward behaviours that conform to fairness norms and
altruistically punish behaviours that violate fairness
norms. Findings at the psychological and neural levels

indicate that humans get pleasure from altruistic
rewarding and punishment although these behaviours
are economically costly. These findings are consistent
with the view that humans consider social, as well as
economic, preferences in situations involving economic
cooperation, and that special psychological mechanisms,
like sense of fairness and trust, underlie such behaviour.
In the economic literature, altruistic rewarding
and altruistic punishment considered together as a
behavioural strategy is called strong reciprocity (Gintis,
Boyd, Bowles, & Fehr, 2003). In recent years, a group of
economists and anthropologists have claimed that strong
reciprocity is an adaptive strategy that is essential for the
maintenance of social norms and the establishment of
large scale cooperation, is universal, is unique to humans,
and is likely to have evolved through a cultural group
selection mechanism (Fehr & Fischbacher, 2003). On
the other hand, some theorists claim that there is nothing
special about strong reciprocity and that individual
selection mechanisms (e.g., some combination of
reciprocal altruism and indirect reciprocity) are sufficient
to explain its evolution (Johnson, Price, & Takezawa,
2008). This debate between the two theoretical positions
continues to produce interesting research in the forefront
of science. Psychologists are well-advised to find
themselves a prominent place in this multidisciplinary
endeavour to elucidate the origins of cooperation.
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