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Oz

Bu calisma, Ronald Aylmer Fisher'in 1930 yilinda yayinla-

nan The Genetical Theory of Natural Selection kitabinda yer

alan, “Herhangi bir organizmanin herhangi bir zamandaki

uyum giiciindeki artig orani, o andaki uyum giictindeki ge-

netik varyansina esittir” seklinde ifade edilen, “Dogal Seci-

limin Temel Teoremi” (Kisaca: Teorem) olarak adlandirilan

teoremi konu edinmektedir. Fisher bu teoremi biyoloji i¢in

bir yasa statiisiinde goriip Teoreni’e bilyiik bnem atfetmistir.

Fakat tarihsel stire¢ icerisinde Teorem hem uzunca bir siire
o6nemsenmemis hem de bir¢ok yanlis anlamaya maruz kal-

mustir. Teoremin matematiksel olarak dogrulugu ve biyoloji

icerisinde bir diizenlilige isaret ettigi konusunda ise Teorem 159
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E. W. Ewens, 2024 yilinda yaymlanan makalesinde fikrini
degistirmis ve Teorem’in yanlhs oldugunu ve literatiirden
yasaklanmasi gerektigini 6ne stirmiistiir. Fisher'in Teorem'i-
nin dogru olup olmadig ve 6neminin ne oldugu konusunda
bircok belirsizlik vardir. Bu ¢alismada, Fisher'in Teoren?inin
tarihsel arka plani, hangi kosullarda ortaya konuldugu, biyo-
loji tarihi igerisindeki seriiveni ve Teorem’in biyoloji tarihin-
de tanitilmasi1 amaglanmaktadir.

Anahtar Kelimeler: Ronald Aylmer Fisher, Dogal Segilim,
Charles Darwin, Modern Sentez, Biyoloji.



Ronald Aylmer Fisher'in “Dogal Segilimin Temel Teoremi” lizerine Tarihsel Bir inceleme
GIRIS

Giliniimiizde biyolojinin bir bilim olup olmadigina dair siiphe
etmek makul olmasa da bilim tarihinin uzunca bir kisminda, XX.
ylizyilin baslarina kadar, biyoloji bir bilim olarak goriilmemis, hat-
ta tarihsel bir anlati olarak degerlendirilmistir. Biyoloji bilimi kap-
samina dahil edilebilecek ¢alismalar oldukca eskiye dayansa da bi-
yoloji, fizigin bir alt disiplini olarak goriilmiistiir. Biyolojinin bilim
olmadigina yonelik gortislerde, 6rnek bilim modeli olarak fizigin
alinmasi ve bilim olanin Isaac Newton’un yaptigi tarzda olmasi ve
hangi bilim dali olursa olsun, yapilan bilimin, Newton’un bilim
modeline benzemesi gerektigine yonelik varsayim yatmaktadir. Bi-
lime y6nelik imge, fizik bilimi dogrultusunda sekillendigi icin farkli
acilardan bilimin ne oldugunu sorgulayan bilim felsefesi ve bilim
tarihinin de hem tanimlar1 hem de kavramlarn yine fizik temelin-
de sekillenmistir. Neyin bilim olup neyin olmadigina yonelik karar
da yine bu tanimlar dogrultusunda verildigi icin fizik gibi olmayan
alanlar uzun siire bilim olarak kabul edilmemistir.

Charles Darwin, biyoloji alaninda devrim niteligindeki gortislere
sahip olmakla beraber doneminin bircok bilimcisi gibi Newtoncu
bilim modelini 6rnek almis ama ortaya koydugu teori Newtoncu
bilim modeli ile benzemedigi icin bu teorinin bilimselligi konu-
sunda bircok elestiriye maruz kalmistir.! Bilhassa her fenomenin
fizik yasalar1 ve bu yasalarin kombinasyonlariyla aciklanabilece-
gini savunan, fizik harici bilim alanlarini fizigin bir uygulamasi
olarak goren indirgemeci gortisler bu elestirilerde énemli rol oy-
namistir. Jun Otsuka’nin da belirttigi {izere indirgemeci gortisler,
Evrim Teorisi'nin bilimsel olabilmesi yani biyolojinin de fizik gibi

1 Darwin, teorisinin bilimsel olmadig1 yoniindeki kendisine gelen elestirilere karsi,
yontemin doga filozoflarinin kullandig1 yontemle; yani 15181in dalga hareketiyle ya-
yilma teorisinin ve diinyanin kendi eksenindeki doniisii gerceginin kesfini saglayan
yontemin, ayni oldugunu belirtir. Bkz. Charles Darwin, Tiirlerin Kokeni, ¢cev. Ergi De-
niz Ozsoy (Istanbul: Is Bankas: Yayinlari, 2022), 628. Darwin, bilimsel bir teori ortaya
koyduguna emindir ve gozlemlenemeyen ve etkilerinden hareketle ortaya konulan
dogal secilimin bilimsel yoniine gelen elestirilere yonelik; “yer ¢ekiminin 6ziiniin ne 161
oldugunu kim s&yleyebilir? Bugiin bu bilinmeyen ¢ekim 6gesinden varilan sonuglara ~ ——————
kimse itiraz etmemektedir” diye yazar. Bkz. Darwin, Tiirlerin Kokeni, 628; Charles Divan
Darwin, The Origin of Species (Cambridge University Press, 2009), 421. Dogal secili-  2025/2
min yer cekimi yasastyla benzer bir mahiyette oldugunu ifade eden Darwin, Michael
Ruse’un belirttigi gibi dogal secilimi, Isaac Newton'un yercekimi ile ayn1 vera causa
(asul neden) roliine sahip oldugunu distiniir. Bkz. Michael Ruse, “The Origin of Spe-
cies,” The Cambridge Encyclopedia of Darwin and Evolutionary Thought, ed. Michael
Ruse (New York, United States of America: Cambridge University Press, 2013).
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bir bilim olabilmesi i¢in biyolojinin fizige indirgenemeyen kendi
yasalar1 ya da John Burdon Sanderson Haldane’in ifadesiyle “yol
gosterici mantiksal fikirleri”nin olmasi gerektigini savunuyordu.?
Yukarida da belirtildigi gibi biyoloji uzunca bir siire genellikle ya
bir bilim olarak goriilmemis ya da pek ¢ok bilim insani, bilim ta-
rihcisi ve felsefecisi tarafindan, fizikteki gibi yasalarinin olmadig,
biyolojik siireclerin olumsal ve dngoriillemez oldugu gerekcesiyle
fizigin aksine tarihsel bir alan olarak kabul edilmistir.

Biyolojinin bilim statiistine ylikselmesinde Darwin’in Dogal Se-
¢ilim Teorisi ve Gregor Mendel’'in Kalitim Teorisi’'nin matematiksel
bir zeminde sentezlenmesi, boylece evrimsel degisimi niceliksel bir
bicimde ele alan popiilasyon genetiginin kurulmasi biiyiik 6nem
tasir. Biyoloji agisindan Darwin’in Tiirlerin Koken# kitabi ve bu ki-
tapla acgilan ufuk merkezi derecede 6nemli olsa da Tiirlerin Kokeni
kitabindaki goriislerin Darwin’in doneminde empirik olarak kanit-
lanmasi oldukc¢a zordu.* Ayni zamanda Darwin déneminde bu go-
risler, matematiksel bir zeminde ifade edilememesinden kaynakli,
bircok noktada spekiilatif bir tarihsel anlatiymis gibi goriinmekte-
dir.® Evrim Teorisi'nin matematiksel bir formdaki ifadesi Darwinci
ve Mendelci teorilerin senteziyle baslayan, Modern Sentez ya da
Neo-Darwinizm olarak adlandirilan siireg icerisinde gergceklesmis-
tir. Bu siirecin baslangicinda Haldane (1892-1964), Sewall Wright
(1889-1988) ve Ronald Aylmer Fisher (1890-1962) yer almaktadir.

Bu c¢alismanin odak noktasini olusturan Fisher, birbirleriyle
celiskili ve bagdastirilamaz oldugu diisiiniilen Darwin’in Dogal

2 Aktaran: Jun Otsuka, The Role of Mathematics in Evolutionary Theory (Cambridge
University Press, 2019). ifadenin Ingilizcesi sdyledir: “Biology must be regarded as
an independent science with its own guiding logical ideas, which are not those of
physics.” John Burdon Sanderson Haldane, The Philosophical Basis of Biology (Lond-
ra: Hodder and Stoughton Limited, 1931).

3 Darwin’in yasadig1 donemde, Tiirlerin Kokeni eseri alt1 baski yapmis ve bu baskilar-
da Darwin belli degisiklikler yapmistir. Bu nedenle bu ¢alismada eserin birinci ve
altinc1 baskilarinin Tiirkgesi kullanilmis ayni zamanda altinci baskisinin ingilizce
versiyonu da goz oniinde bulundurulmustur.

4 Charles Darwin, Tiirlerin Kékeni, gev. B. Kilig, 11. Bs. (Istanbul: Alfa Yayinlari, 2017);
Darwin, Tiirlerin Kokeni, 2022.

5 Darwin gerek Beagle Gemisi ile yolculugu sirasinda gerekse sonraki yasami boyunca
birgok empirik veri toplamistir. Fakat yine de yapmus oldugu cikarimlar onun elinde-
ki empirik veriyi asar goriinmektedir. Darwin, kisith empirik veriden hareketle man-
tiksal bir ¢cikarim yapmus, Tiirlerin Kokeni kitabinda diisiincelerini matematiksel bir
bicimde ortaya koymamuistir. Darwin’in yapmis oldugu mantiksal ¢ikarima dair bir
analiz i¢in bkz. D. A. Recker, “Causal Efficacy: The Structure of Darwin’s Argument
Strategy in the Origin of Species,” Philosophy of Science (1987): 147-175.
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Secilim Teorisi® ve Mendel'in Kalittm Teorisi'nin birlestirilebilir
oldugunu diistinmiis ve ilk defa bu birlestirmeyi ya da sentezi ger-
ceklestirmis, hem bugiinkii biyoloji biliminin hem de poptilasyon
genetiginin temellerini atmistir. Bu suretle biyoloji tarihi icerisin-
de Fisher, oldukca énemli bir noktada durmaktadir. Fisher'in bu
calisma icin bir diger 6nemi ise “Dogal Secilimin Temel Teoremi”
(Kisaca: Teorem) olarak adlandirilan, “Herhangi bir organizma-
nin herhangi bir zamandaki uyum gticlindeki artis orani, o andaki
uyum giiciindeki genetik varyansina esittir” seklinde ifade edilen
ve matematiksel olarak gosterilen dnermeden kaynaklanir.” Fisher,
Teorem’in olumsal ve 6ngoriillemez olarak nitelendirilen biyolojik
ve evrimsel siirece dair 6ngoriide bulunulabilecek evrensel bir dii-
zenlilik sagladigini ve boylece 6ngodriide bulunma imkani verdigi-
ni diisiinmekte, dahas1 Teorem’i Termodinamigin Tkinci Yasasi’'na
benzer bir statiide gérmektedir. Oyle ki fizikte Termodinamigin
ikinci Yasasi neyse biyolojide de adaptif degisim oranimi sunan
Teorem odur. Fisher, Teorem’i biyolojinin bir yasasi olarak diisiin-
mistiir. Fisher’in kabul ettigi sekliyle, Teorem’in dogrulugu ya da
yanlishgi hakkinda yaklasik yiiz yildir bilimciler tarafindan net bir
karara da varilamamuistir. Diger taraftan Teorem’in iddiali bir bi-
c¢imde ortaya konulmasi ve son derece karmasik yapisi onu bilim
tarihi acisindan oldukga ilging bir noktaya tasir. Teorem biyoloji-
nin bir yasas1 midir yoksa tarihsel siirecteki bir hata ya da yanlis
cikarim mi1? Teorem yanlis olsa ve hatta literatiirden yasaklanmasi
gerekse dahi bilim tarihi acisindan ilging¢ bir fenomen olusunu bir
siire daha koruyacak gibi gériinmektedir.

1. MODERN SENTEZ VE “DOGAL SEGILIMiN TEMEL TEOREMi”

Fisher'in “Herhangi bir organizmanin herhangi bir zamandaki
uyum giiclindeki artig orani, o andaki uyum giiclindeki genetik
varyansina esittir” seklinde ifade edilen Teoren’i Modern Sentez’in
kristalize olmus bir ifadesidir. Bu nedenle, ilk olarak, genel hatla-

163

6 Darwin kendi teorisini hi¢bir zaman Evrim Teorisi olarak adlandirmamis, Teoriyi Divan
“Degisiklerle Ttireyis Teorisi” olarak adlandirdig gibi yer yer de “Dogal Segilim Teo-  995/9
risi” olarak adlandirmaistir.

7 Ronald A. Fisher, The Genetical Theory of Natural Selection (Oxford: Clarendon Press,

1930). Fisher, The Genetical Theory of Natural Selection kitabinin ikinci baskisinda
baz1 degisiklikler yapmustir. Kitabin ikinci baskisi icin bkz: Ronald A. Fisher, The Ge-
netical Theory of Natural Selection, 2. Bs. (New York: Dover Publication, 1958).
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riyla Modern Sentez’'in ve sentezlenen unsurlarin ne oldugunu
ele almak gerekir. Yukarida da deginildigi gibi Modern Sentez’de
sentezlenen unsurlar Darwinci Dogal Secilim Teorisi ve Mendelci
Kalitim Teorisi’dir.

Darwin, tiir i¢i ve tiirler arasi cesitlenmenin, doganin bir kuvveti
olan dogal secilim nedeniyle oldugunu diisiiniiyordu. Béyle bir du-
rumda, dogal secilimin kiiciik varyasyonlar {izerinde isleyerek cok
uzun zaman araliklarinda tiirlesmeyi saglayabilecegini ve tiim or-
ganik varliklarin baslangigta tek veya birka¢ formdan dogal secilim
yoluyla tiiremis olabileceklerini gostermeyi amacliyordu. Bu amag,
Darwin’in tiim ¢alismalarina yayilmakla birlikte en vurucu sonug-
lan1 “Degisikliklerle Tiireyis” (Descent with Modification) olarak
“tek uzun bir argtiman” biciminde 1859 yilinda ilk baskisini yapan
Tiirlerin Kékeni kitabinda ortaya konuldu.

Darwin’in goriisleri biiylik bir yanki uyandirmakla birlikte ta-
rihsel siirecg igerisinde onun goriislerine yonelik 6nemli elestiriler
de ortaya konuldu. Bu elestirilerden bir tanesi Flemming Jenkin’e
aittir. Jenkin, dogal secilim nedeniyle varyasyonlarin uzun zaman
araliklarinda artmak yerine azalacagini ve dogal secilimin cesitlen-
meyi saglayamayacagini 6ne stirmiistiir.? Clinkii Jenkin, donemi-
nin kabul goren kalitim goriisii olan “Karisimsal Kalittm” (Blending
Inheritance) gérisini kabul etmektedir. Karisimsal Kalitim, kir-
miz1 bir giil ve beyaz bir giiliin ¢iftlesmesi sonucu pembe bir gii-
liin ortaya ¢ikmasi gibi anne ve babadan gelen kalitsal unsurlarin
ayrilmaz bir sekilde karistirllmasi hatta kaynasmasi ve yavrularin
ebeveynlerinin ortalamasi bir dis gériiniise sahip olmalarina isaret
eder.® Fakat bu goriise gore, tipki pembe giillerin ciftlestirilmesiyle
yine pembe giiller ortaya ¢ikmasi kirmizi ve beyaz olma o6zelligi-
nin goriilmemesi gibi ebeveynlerdeki bazi 6zellikler yavrularda
goriilmeyecektir. Boylesi bir durumda Karisimsal Kalitm ve dogal
secilim birlikteliginde varyasyon artmak yerine azalacaktir. Kari-
simsal Kalitim, donemin kabul géren kalitim goriisii olsa da bera-
berinde bir¢ok problemi getirir. Ornegin, cinsiyet ve gz rengi gibi
bazi 6zellikler hi¢ de karistyormus gibi goriinmez. Bazen karisan
Ozellikler bazen karismaz. Kirmiz1 ve beyaz giiliin ¢aprazlanmasi
sonucu 4. nesilde kirmizi giiliin ¢ikivermesi gibi karisip gittigi dii-

8 Flemming Jenkin, “[Review of] The Origin of Species,” The North British Review
(1867): 277-318. Ayrica bkz. Susan W. Morris, “Fleeming Jenkin and ‘The Origin of
Species’: A Reassessment,” The British Journal for the History of Science (1994): 313-
343.

9 Peter Vorzimmer, “Charles Darwin and Blending Inheritance,” Isis 54 (1963): 372.
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siiniilen bir 6zellik birka¢ nesil sonra ¢ikiverir. Bu sebeple Karisim-
sal Kalitim goriisiiniin aciklayamadigi bazi sorunlar vardir.

Darwin’in yasadigi donemde, Karisimsal Kalitim goriisi gibi ka-
litma dair ¢esitli goriisler bulunmakla birlikte kalitima dair yasa-
larin ne oldugu bilinmiyordu. Gregor Mendel, 1866 yilinda Bitki
Melezlemeleri Uzerine Deneyler (Versuche iiber Pflanzenhybriden)
makalesini yayinladi ve bu makaledeki goriisleri yayinlandiktan
uzun zaman sonra kalitim biliminin kurulmasina zemin hazir-
lad1.’® Mendel, bugiin genlere isaret eden kalittmsal 6zelliklerin,
“faktor”!! olarak adlandirdigr unsurlar tarafindan ebeveynlerden
yavrulara aktarildigimi diisiiniir ve bu 6zelliklerin aktarilmasina
iliskin matematiksel diizenlilikleri sunar.'> Mendel’in kalitim gorii-
siine gore kalitimsal unsurlar, Karisimsal Kalitim gortistindeki gibi,
birbirine karisip kaynasmaz. Bilakis, kalitimsal unsurlar aktarildik-
tan sonra da kendi 6zelliklerini korumaya devam eden parcgacikl
yapilardir. Mendel'in kaliima dair bu goriisii, biyoloji tarihinde
“Parcacikli Kalittm” (Particulate Inheritance) goriisii olarak adlan-
dirihir. Fakat Mendel’in kalittma dair goriisleri uzunca yillar dikkat
¢ekmemis ve bilim topluluklar tarafindan taninmamaistir.'

Darwin, evrimsel degisimin dogal secilim araciligiyla kiiciik var-
yasyonlar {izerinde tedrici bir bigimde gerceklestigini ortaya koy-
mustu. Fakat Karisimsal Kalittm goriisii, Darwin’in “dogal seci-
lim” ve “tedrici evrim” fikrinin kabul edilmesini giiclestiriyordu.'*
Darwin’in goriislerine karsit olarak cesitlenmenin dogal secilim
degil, mutasyonlar araciligiyla sicramali bir bicimde gerceklestigi-
ne yonelik goriisler giic kazaniyordu."” Ciinkii mutasyonlar araci-

10 Gregor Mendel, Versuche iiber Pflanzenhybriden (Springer Fachmedien Wiesbaden,
1970). Gregor Mendel, “Experiments on Plant Hybrids,” Genetics 2 (2016): 407-422.
11 William Bateson, Mendel’in Almanca olarak dile getirdigi “faktor” teriminin Ingiliz-
ce karsiligi olarak “gene” terimini sunmustur. Ernst Mayr, The Growth of Biological
Thought Diversity, Evolution, and Inheritance, 11. Bs. (London: The Belknap Press of
Harvard University Press Cambridge, 2000), 176. Dolayisiyla, Mendel’in faktor dedigi
unsurlar bugiin icin “gen” terimine tekabiil etmektedir.
12 Edward Edelson, Gregor Mendel Genetigin Temelleri, cev. Fiisun Baytok (Tiibitak Po-
piiler Bilim Kitaplari, 2002).
13 Wolf-.Ekkehard Lonnig, “Mendel’s Paper on the Laws of Heredity (1866): Solving the
Enigma of the Most Famous ‘Sleeping Beauty,” Encyclopedia of Life Sciences (2017): 165
1-10. Ayni zamanda Mendel’'in makalesinin bilim tarihinde uzunca bir siire dikkat ~ Djy3n
cekmemesinin nedenleri {izerine bir calisma icin bkz. Elizabeth B. Gasking, “Why 9095/9
Was Mendel’s Work Ignored?,” Journal of the History of Ideas 20 (1959): 60-84.

14 Ernst Mayr, Evrim Nedir?, gev. N. Soysal (istanbul: Say Yayinlari, 2016), 119.

15 Bkz. Ernst Mayr ve William B. Provine, The Evolutionary Synthesis (United States of
America: Harvard University Press, 1998). William B. Provine, The Origins of Theore-
tical Population Genetics (Chicago and London: University of Chicago Press, 2001).
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ligiyla ani cesitlenmelerin ortaya cikabilecegi diistiniiliiyordu. Bu
diisiince, evrimsel degisimin tedrici degil sigramali olarak gercek-
lesecegi fikrini de beraberinde getiriyordu. Darwin’in diisiinceleri-
ne gelen elestirilerle ortaya cikan bu gortis farkliliklari, 1900 yilinda
Mendel’in makalesinin kesfedilmesi ve popiilerlik kazanmasiyla
yeniden sekillendi. Bu durum, Darwin’in goriislerini savunan “Bi-
yometriciler” ve Mendel’in goriislerini savunan “Mendelciler” ara-
sinda kamplasmay1 beraberinde getirdi.!®* Kamplasmanin taraflari,
Mendel ve Darwin’in teorilerinin birbiriyle bagdastirilamaz oldu-
gunu diisiinmiis ve iki teori arasinda anlasmazliklarin oldugunu
ortaya koymustur.'” Bu anlagsmazliklarin son bulmasina yonelik ilk
ciddi girisim Fisher’dan gelmistir. Fisher, 1930 yilinda yayinlanan
The Genesitical Theory of Natural Selection kitabinda, Mendel ile
Darwin’in teorilerinin birbirleriyle uyumlu oldugunu gostermis
ve iki teoriyi birlestirmis, genler {izerindeki secilim baskisini ana-
liz ederek popiilasyon genetiginin temellerini atmis ayn1 zamanda
Modern Sentez siirecini baslatmistir.

Fisher, Teorem’i ortaya koydugu The Genetical Theory of Natu-
ral Selection kitabinin 6nsoziinde ilk cimle “Dogal se¢ilim evrim
degildir” seklinde kaleme alinmistir.’® Ciinkii dogal secilim ha-
ricinde popiilasyona etki eden -Fisher'in dogal secilimden ayir-
maya calistigi- cevresel faktorler, genetik siirtiklenme, epistasisin
etkileri, mutasyon ve baskinlik gibi bircok unsur vardir. Fisher’'in
ilgisi “dogal secilim yoluyla evrim” ifadesinin bir kisaltmasi olarak

16 Margaret Morrison, Biyometriciler ve Mendelciler arasindaki karsithgin, yalnizca ta-
rihsel bir karsitlik degil ayni zamanda tarih yazimlarinda da (en dogru yorumun han-
gisi olduguna dair) anlagsmazlik yarattigini ifade eder. Margaret Morrison, “Modeling
Populations: Pearson and Fisher on Mendelism and Biometry,” The British Journal
for the Philosophy of Science 53 (2002): 39-68.

17 Provine, The Origins of Theoretical Population Genetics kitabinda Mendelciler ve Bi-
yometriciler arasindaki temel anlasmazligin Mendelci kalitimin kesfinden ¢ok daha
oncesine dayandigini belirtir. Provine’in ifadesiyle: “Asil sorun, evrimin genel ola-
rak Darwin’in inandig gibi kiictik varyasyonlar tizerinde tedrici bir bicimde isleyen
dogal secilimle mi yoksa Thomas Henry Huxley ve Francis Galton'un inandig: gibi
stireksiz sigramalarla (discontinuous Leaps) mu ilerledigiydi” (Provine, The Origins of
Theoretical Population Genetics, 25). Baska bir ifadeyle de evrimsel degisimin nede-
ninin dogal secilimle (tedrici degisimi ima eder) mi yoksa mutasyonlarla mi gercek-
lestigidir. Bunun yaninda Mendel’in makalesinin kesfi, sa¢ rengi ve boy gibi dere-
celendirilebilen 6zellikleri kasteden siireklilik gosteren 6zelliklerden ve kan gruplari
gibi derecelendirilemeyen ama kategorize edilebilen 6zellikleri kasteden stireksizlik
gosteren 0zelliklerden hangisinin bir sonraki nesle aktarildigina dair bir anlasmazhig:
da beraberinde getirmistir. Mendel’in belirledigi yedi 6zellik de stireksizlik gosteren
ozelliklerdir ve stireksizlik gosteren 6zelliklerin evrimsel olmasi evrimsel degisimin
sicramali oldugu kabuliinii beraberinde getirir.

18 Fisher, The Genetical Theory of Natural Selection, Vii.
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kullanilan Dogal Secilim Teorisi lizerinedir. Fisher Teorem’i orta-
ya koydugu “Dogal Secilimin Temel Teoremi” baslikl ikinci bolii-
miiniin amacin; “Bir organizma popiilasyonunun 6liim ve tireme
oranlariin dikkate alinmasindan tiiretilebilecek baz fikirleri, ka-
litmin faktoériyel semasi kavramlariyla birlestirmek, béylece Dogal
Secilim Ilkesi’ni, herhangi bir organizma tiiriiniin ¢evresiyle iliskili
olarak gelisme oraninin mevcut durumu tarafindan belirlendigi
kesin bir matematiksel teorem seklinde ifade etmek” oldugunu
belirtir. Bu amag sonucunda Teorem ortaya koyulur. Fisher ilk ola-
rak, belirli bir organizmalar popiilasyonunda, 6liim olasiliklar1 ve
frekanslari ile ilgilenir ve organizmalarin 6liim oraninin matema-
tiksel bir diizlemde g6sterilmesiyle baslar ve 6liim oranlarinin yer
aldig1 bir tablo olusturur. Devaminda organizmalarin her yastaki
iireme oranlarini ortaya koyan bir tablo olusturur. Fisher, 6liim ve
tireme oranlarinin tablolar birlestirildiginde, bircok teknik detay
sonrasinda yeni dogan bir organizmanin yavru beklentisini he-
saplanabilir bir forma doniistiirebilir. Diger taraftan varyans ana-
lizlerinde bulunarak, degiskenligine dair bir 6ngérii olusturmaya
cabalar. Bircok teknik detay ve varsayim iceren hesaplamalar so-
nucunda Fisher, uyum giictindeki artis oraniyla uyum giictindeki
genetik varyansin esit oldugu sonucuna varir ve bu durumu soéyle
ifade eder: “Herhangi bir organizmanin herhangi bir zamandaki
uyum giiclindeki artis orani, o andaki uyum giiclindeki genetik
varyansina esittir.” Fisher, Teorem’i ortaya koyma siirecinde dogal
secilimin etkilerinin zaman icinde nasil degisecegini gostermek
icin Mendel’in parcacikl kalittmini zemin olarak almistir. Boylece
dogal secilimin faktorlere veya genlere etkilerini Mendel’in agmis
oldugu olasiliksal zeminden hareketle matematiksel formda ifade
edebilmistir. Fisher, dogal secilimin etki alanini1 genlerle sinirlan-
dirmis, genler {izerindeki secilim baskis1 ve bunun zaman icgerisin-
deki genetik varyansa etkilerine odaklanmistir.'®

Teorem’de iki kavram 6n plana c¢ikar: uyum giicii ve genetik var-
yans. Varyans, varyasyonu matematiksel diizeyde ifade etmemizi
saglayan istatistiksel bir parametredir. Genetik varyans ise genetik
diizeydeki varyasyonun ya da cesitliligin istatistiksel modeller cer-
: o T 167
cevesindeki bir ifadesidir. Fisher, varyasyonu kalitimsal olan kisim —
ve cevrenin etkilerinden kaynaklanan kalitimsal olmayan kisim I;; ;lﬁa/nz

19 Teorem’in matematiksel tiiretimi i¢in Anya Plutynski'nin “What was Fisher’s fun-
damental theorem of natural selection and what was it for?” makalesinin ek kismina
bakiniz.
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olarak ayirir, bu ayrim genetik temelli teori icin olduk¢a 6nemlidir.
Teorem’de 6ne c¢ikan bir diger kavram “uyum giicti”dir (fitness).>
Popiilasyon genetigi icerisinde bir bireyin veya popiilasyonun ha-
yatta kalip kalamayacagina, cogalip cogalmayacagina, popiilasyo-
nun ne yone evrimlesecegine, o popiilasyonun yok olup olmaya-
cagina dair ¢ogu soru farkli bigcimleriyle uyum giiciinii goz 6niine
almay1 gerektirir. Uyum giicii, popiilasyon genetigi icerisinde ha-
yatta kalma olasili1 ve beklenen yavru sayisina isaret eder. Yine de
uyum giicii kavraminin nasil tanimlanacag belli karisikliklardan
azade degildir. Uyum giiclinlin tanimlanmasindaki kafa karisikli-
g1 tarihsel siirecte kavramin kazandig: anlamlardan da ileri gelir.
André Ariew ve Richard C. Lewontin, bu karmasikligin Darwin’in
baslangicta bir metafor olarak kullandigi uyumlu olma (fit) kavra-
minin metafor olmaktan c¢ikip niceliksel bir rol almaya baslama-
styla olustugunu belirtir.?! Darwin “uyum giicii” (fitness) kavramini
hi¢ kullanmamus, Tiirlerin Kékeni kitabinin besinci baskisindan
itibaren, metaforik olarak “En Uyumlularin Hayatta Kalmasi1” (Sur-
vival of the fittest) ifadesine yer vermistir. Tarihsel siire¢ icerisin-
de Darwin’in ekolojik ve fizyolojik temelli, niteliksel olan uyumlu
olma (fir) ifadesi niceliksel bir hal alarak Modern Sentez siireciyle
birlikte uyum giicti (fitness) ifadesine dontismiistiir. Bu doniistim-
de Fisher'in merkezi bir konumu vardir. Uyum giicii kavramini po-
piilasyon genetigi alanina getiren/tanitan ilk kisi Fisher’dir. Uyum
giictiniin siirec icerisinde farkli tanimlar olussa da Lia Ettinger ve
digerlerinin belirttigi tizere, uyum giicii kavraminin daha ayrintih
tanimlarinin temeli Fisher tarafindan atilmistir.?

Fisher bir Dogal Secilim Teorisi ortaya koymayr amacladi. O
zaman Teorem’in bize dogal secilim yoluyla popiilasyonlarin ev-
rimsel degisimine dair genler diizeyindeki bir kosulu bildirdigi dii-
siiniilebilir. A. Plutynski de Fisher'in Teorem’i gibi ideallestirilmis
modellerin ya da farkli teoremlerin evrimsel degisimin imkani veya
olasilig: tizerindeki kosullar aciklamaya hizmet edebilecegini be-
lirtir.>® Bu durumda Teorem’deki esitlik, dogal secilim yoluyla ev-
rimsel degisimin bir kosulu olarak degerlendirilebilir.

20 Bu metinde “Fitness” ifadesi “uyum giicii” olarak ¢evrilmistir. Belirtmek gerekir ki

Tiirkge literatiirde “Fitness”, “uyum basaris1” olarak da cevrilmektedir.

21 Andre Ariew ve Richard C. Lewontin, “The Confusions of Fitness,” The British Jour-
nal for the Philosophy of Science (2004): 347-348.

22 Lia baskin, Eva Jablonka ve Peter McLaughlin, “On the Adaptations of Organisms
and the Fitness of Types,” Philosophy of Science 57 (1990): 503.

23 Anya Plutynski, “What Was Fisher’s Fundamental Theorem of Natural Selection and
What Was It for?,” Studies in History and Philosophy of Biological and Biomedical =¢
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Fisher’'in ve Darwin’in ortaya koymus oldugu Dogal Secilim Te-
orileri farkli bilim anlayislari igerisinde yer alirlar. Fisherci ve Dar-
winci dogal secilim modelleri arasindaki farklar kalitim yasalar1 ve
kalitimsal unsurlar ekseninde meydana gelir. Darwin déneminde
kalitim yasalar1 heniiz bilinmiyordu ve Darwin’in arastirmasi ka-
hitimsal unsurlar icermiyordu. Fisher ise genetik temelli bir Dogal
Secilim Teorisi gelistirmis ve genler tizerindeki secilim baskisini
incelemistir. Darwin gercek popiilasyonlar: temele alip ekolojik
temelli bir teori gelistirirken Fisher, matematiksel ve istatistiksel
modelleri kullanip soyut entitelerin ve idealizasyonlarin oldugu
bir teori gelistirir. Fisher’in belli kosullar altinda ve dogrultusunda
(6rnegin cevrenin etkilerinin sabit tutulmasi gibi) uyum giictinde-
ki artis oraninin, uyum giiciindeki genetik varyansa esit olduguna
dair bir diizenliligi ortaya koyabilir.

2. FISHER’IN YONTEMIi

Bir Dogal Secilim Teorisi kurmay1 hedefleyen ve ayni zamanda
bir istatistikci olan Fisher'in diistincesinde istatistiksel mekanigin
araclar1 yol gosterici olmus ve ona Dogal Secilim Teorisi icin yeni
bir yontem anlayis1 gelistirmesinde biiyiik katk: saglamistir. Fisher,
Kinetik Gaz Teorisi’'ndeki en dramatik gelismeyi; Termodinamigin
ikinci Yasasi’'ndan hareketle Ludwig Boltzmann’in olasiligi insanin
cehaletinden tiiretilen bir kavram olmaktan ziyade bilakis fiziksel
gercekligin merkezi bir kavramina doniismesinde goriir ve ekler:
“Daha somut olarak, belki de fiziksel materyalin giivenilirliginin,
nihai bilesenlerinin giivenilirliginden degil, sadece bu bilesenlerin
¢ok sayida ve biiyiik 6l¢tide bagimsiz olmasindan kaynaklandigini
soyleyebiliriz.”?* David Depew ve Bruce Weber’e gore Fisher, tip-
ki1 James Clark Maxwell, Ludwig Boltzmann ve J. Williard Gibbs’in
gaz molekiillerini izledikleri olasiliksal ruhla, genleri ve yoriinge-
lerini izlemis, genotip dizileri ile fenotip dizilerini iliskilendirmis-
tir.® Fisher, istatistiksel mekanigin yeni araclar1 ve diinya kavrayi-

169

Sciences 7 (2006): 61. Charles H. Pence, The Rise of Chance in Evolutionary Theory: A |2:) [; ;/ 5a /Y12
Pompous Parade of Arithmetic (London: Academic Press is an imprint of Elsevier,
2022), 151.

24 Fisher, Social Selection of Human Fertility.

25 David J. Depew ve Bruce H. Weber, Darwinism Evolving: Systems Dynamics and the

Genealogy of Natural Selection (MIT Press, 1995): 243.
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sinin, Darwin’in dogal secilim agiklamasini tamamlayabilecegini
distinmistiir. Bu diisiince dogrultusunda, Fisher'in Kinetik Gaz
Teorisi’nden almis oldugu basit kabuller ve bu kabullerin biyolojik
popiilasyonlar cercevesinde de kullanilabilecegine yonelik goriisi
onun diisiincesinde merkezi derecede dnemlidir. Ayn1 zamanda
istatistiksel mekanikle aciga ¢ikan bilime yonelik yeni bakis acisi-
nin da altin1 ¢izmek gerekir. Istatistiksel bir bilim anlayis1 cerce-
vesinde Kinetik Gaz Teorisi ile analoji igerisinde ele alinan kaliti-
min parc¢acikl birimleri tizerinde yapilan hesaplamalarda hatalar
olabilir ve tam da bu suretle hesaplamalarda hata paylar1 gozetilir.
Margaret Morrison, gazlarla kurulan analojinin, metodolojik bir
analoji oldugunu savunur.?® Béylece Fisher, popiilasyonlarda belli
bir genetik 6zelligin sergileyebilecegi varyasyon miktarini gdstere-
bilmis; istatistiksel varyans analizlerinden ger¢ek genetik varyansi
hesaplayabilmis ve genetik varyansi dogal secilim ile iliskilendire-
rek, dogal secilimin varyasyon iizerindeki etkisinin belirlenmesini
ve etkilerin niceliksel olarak tahmin edilebilecegi bir model sagla-
mustir.?”

Fisher, istatistiksel mekanigin araglariyla diisiinen bir bilim in-
sanidir. Oyle ki Fisher, Teorem’in, disaridan bir etki olmaksizin,
enerjinin, daima yiiksek enerjiden diisiik enerjiye dogru akacagi-
ni, baska bir ifade ile entropinin izole bir sistemde (6rnegin evren)
daima yiikselecegini ifade eden Termodinamigin Ikinci Yasasi'yla
onemli benzerlikler tasidigimi1 diistintir. Fisher, Teorem ile Termo-
dinamigin Ikinci Yasasi arasinda sdyle benzerlikler oldugunu ifade
etmistir:

1. Her ikisi de popiilasyonlarin veya kiimelerin 6zellikleridir;
onlar olusturan birimlerin dogasina bakilmaksizin dogrudur,

2. Her ikisi de istatistiksel yasalardir; her biri -bir durumda bir fi-
ziksel sistemin entropisi ve digerinde biyolojik bir popiilasyo-
nun m ile 6l¢iilen uyum giicii- 6lciilebilir bir niceligin siirekli
artisini gerektirir.

3. Fiziksel diinyada oldugu gibi, enerji tiikketen kuvvetlerin hig
bulunmadigi ve sonuc olarak entropinin sabit kaldig1 teorik
sistemleri tasavvur edebiliriz, boylece genetik varyansin ke-

26 Margaret Morrison, Unifying Scientific Theories Physical Concepts and Mathemati-
cal Structures (Cambridge University Press, 2000): 215. Margaret Morrison, Physical
Models and Biological Contexts (Philosophy of Science, 1997).

27 Morrison, Unifying Scientific Theories Physical Concepts and Mathematical Structu-
res, 222.
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sinlikle sifir oldugu ve uyum giiciiniin artmadig biyolojik po-
piilasyonlar1 bulmay1 beklememize gerek kalmasa da tasav-
vur edebiliriz.?

Fisher, Arthur Eddington’un “Her zaman artan entropi yasasi
-Termodinamigin Ikinci Yasasi- doga yasalan arasinda en tist ko-
numdadir” ifadesinden hareketle, Teorem’in de biyoloji bilimleri
arasinda en iist konumda olmasi gerektigini diistiniir.*® Hem Teo-
rem hem de Termodinamigin ikinci Yasas1 daha genel bir ilke ta-
rafindan 6ziimsenme ihtimaline sahip olsa da ikisi arasinda derin
farkliliklar da mevcuttur. Fisher farkliliklar1 sdyle ortaya koyar:

1. Termodinamikte gz 6niine alinan sistemler kalicidir; bunun
aksine tiirlerin neslinin tiikenmesi, varoluslarinin sonuna ka-
dar biyolojik iyilesmenin (improvement) beklenmesine rag-
men muhtemeldir.

2. Uyum giicti, tek tip bir ydbntemle 6lciilmekle birlikte, her orga-
nizma i¢in niteliksel olarak farklidir, entropi, sicaklik gibi, tiim
fiziksel sistemler i¢in ayni anlama gelir.

3. Uyum giicii ¢evre tizerinde niceliksel bakimdan reaksiyona
girmeksizin cevredeki degisikliklerle arttirilip azaltilabilir.

4. Biyolojik fenomenler arasinda tersinemez (irreversible) ev-
rimsel degisimler istisna olusturmazken, entropi degisimleri
tersinemez olmalariyla fiziksel diinyada istisnaidir.

5. Entropi degisimleri, en azindan enerjinin kullanimi acgisindan
insan bakis ac¢isindan, fiziksel diinyanin kademeli olarak dii-
zensizlesmesine yol acarken, evrimsel degisimlerin genellikle
organik diinyada kademeli olarak daha yiiksek bir diizenlilik
urettigi kabul edilir.*

Fisher, benzerlikleri ve farkliliklarina ragmen, Teorem ve Termo-
dinamigin Tkinci Yasasi’'nin daha genel bir ilke tarafindan kapsa-
nabilecegini diistinmiistiir. O, Hodge'nin belirttigi gibi, istatistik-
sel fizikten sadece modelleri 6diin¢ almakla kalmaz, ayn1 zamanda
evrimsel biyoloji ve fizigi birlestirecek bir Dogal Secilim Teorisi’'ni
kurmayi tahayytil eder.!

28 Fisher, Arthur Eddington’un 1927 yilinda yaymlanan The Nature of the Physical L
World adh kitabina referans verir. Fisher, The Genetical Theory of Natural Selection, Divan
1930, 36-37.

2025/2

29 Fisher, The Genetical Theory of Natural Selection, 1930, 36.
30 Fisher, The Genetical Theory of Natural Selection, 1930, 37.

31 M. J. S. Hodge, “Biology and philosophy (including ideology): a study of Fisher and
Wright,” The Founders of Evolutionary Genetics, ed. S. Sarkar, (Kluwer Academic
Puplishers, 1992), 231-293.
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3. “DOGAL SECILIMIN TEMEL TEOREMi”NiN TARIHSEL SEYRI VE
TERMODINAMIKLE ILISKiSI

Fisher'in 1930 yilinda The Genetical Theory of Natural Selecti-
on kitabinda ortaya koydugu Teorem Sewall Wright'in ¢alismalari
harig literatiire uzunca bir zaman neredeyse hic etki etmemistir.
A. W. F. Edwards’in da belirttigi tizere Teorem, ancak C. C. Li’'nin
Teorem’in basitlestirilmis bir versiyonu oldugunu iddia ettigi ma-
tematiksel bir ifadeye, 1955 yilinda yayinladigi kitabinda yer ver-
mesiyle ve bu kitabin bir siire popiilasyon genetigi i¢cin temel bir ki-
tap olarak kabul gormesiyle giindeme gelmistir.*> Henry Bennett'e
gore hangi acidan basitlestirildigi acik ve net bir bicimde ortaya
konulmayan Li'nin tiirettigi Teoren?’in matematiksel ifadesi ciddi
bir bicimde hatali goriilmektedir.®® Fakat, Li'nin girisimleri sonu-
cunda Fisher'in Teoren?'i literatiirde dikkat cekmis ve diger aras-
tirmacilar tarafindan da ¢alisilmaya baslanmistir. Biyoloji tarihi
alaninda Teorem’e yonelik iki temel yorum ortaya atilmistir. Bun-
lardan ilki, bugiin yanlhslig:1 kabul edilen, C. C. Li ile baslayan ve
George Price’in yorumuna kadarki stirecteki klasik/standart/gele-
neksel yorum olarak adlandirilan ¢alismalarin yaklagimidir.® ikin-
cisi ise Price ile baslayan ve giiniimiize kadar devam eden modern
yorumlar olarak adlandirilan calismalardir.®® S. A. Slatkin ve M.
Frank, Teorem’in klasik yorumunun dogal secilimin etkili oldu-
gu bir popiilasyonun ortalama uyum giicliniin, uyum giiciindeki
genetik varyansa esit oranda artmasi anlamina geldigini belirtir.%
Teorem’in bu yorumunda, Fisher’in ifadeleri dogrultusunda, orta-
lama uyum giiciindeki degisim miktarinin azalmayacagina yénelik

32 A. Edwards, “The Fundamental Theorem Of Natural Selection,” Biological Reviews
(1994): 443-74; C.C. Li, Population Genetics (University of Chicago Press, 1955).

33 Edwards, “The Fundamental Theorem Of Natural Selection”, 461; Bennett, J. H, “Re-
view of Li,” Herdity (1956): 275-278.

34 Geleneksel yorum icin bkz. Li, Population Genetics; W. J. Ewens, A Mathematical
Account: Population Genetics (London: Methuen, 1969); K. Kojima ve T. Kelleher,
“Changes of Mean Fitness in Random Mating Populations When Epistasis and Lin-
kage Are Present,” Genetics (1961): 527-40. Geleneksel yoruma alternatif bir yorum
getiren kisi Price’dir. George R. “Price, Fisher’s ‘Fundamental Theorem’ Made Cle-
ar,” Annals of Human Genetics (1972).

35 Teorem’e dair modern yorumlar icin bkz. Edwards, “The Fundamental Theorem
Of Natural Selection”; S. A. Frank ve M. Slatkin, “Fisher’s Fundamental Theorem
of Natural Selection,” Trends in Ecology & Evolution 7 (1992): 92-95; Samir Okasha,
“Fisher’s Fundamental Theorem of Natural Selection: A Philosophical Analysis,” The
British Journal for the Philosophy of Science 59 (2008): 319-51.

36 Frank ve Slatkin, “Fisher’s Fundamental Theorem of Natural Selection,” 92.
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bir varsayim kabul edilir.*” Herhangi bir degiskenin varyansi, tani-
mi1 geregi negatif olmadigindan ve uyum giiciindeki “genetik var-
yans” uyum giictindeki toplam varyansin bir parcasi oldugundan
Teorem, bir popiilasyonun ortalama uyum giiciiniin dogal secilim
ile ancak artabilecegini yani bir popiilasyonun ortalama uyum
giicli miktarinin azalmayacagini ima eder. Frank ve Slatkin’in ifade
ettigi izere bu yorum, dogal secilimin, tiirleri ¢cevrelerine daha iyi
adapte edecegine yonelik sezgisel fikirle de uyumludur.® Fisher’'in
Teorem ile Termodinamigin Ikinci Yasas: arasinda kurdugu ana-
lojiyle iligkili olarak, bir popiilasyonun uyum giicii, tipki entropi
gibi “6lciilebilir bir niceligin siirekli artisini gerektirir”.>® Teorem’in
klasik yorumunda, dogal secilimden kaynakli evrimsel degisimin,
dogasi geregi “yonli” oldugu varsayilir. Samir Okasha’nin da be-
lirttigi gibi bu durum, Fisher’in termodinamik ile kurdugu analo-
jiyi de motive etmistir.?® Uyum giliclinlin azalmayip artis halinde
olmasi Termodinamigin Ikinci Yasasi geregi kapali termodinamik
sistemlerde diisiik entropi durumlarindan yiiksek entropi durum-
larina dogru gecis ile benzer. Bu durumda Teorem, bize gelisen bir
popiilasyonun segilim baskisi altinda her zaman diisiik ortalama
uyum giicti durumlarindan yiiksek ortalama uyum giicti durum-
larina gececegini soyler. Kisaca Okasha’'nin da belirttigi gibi dogal
secilim ile gerceklesen evrimin bir yonii vardir, “bir zaman oku-
na” sahiptir ve uyum giicti yiikselme egilimi tasir.*! Fakat, dogal
secilimin etkili oldugu bir popiilasyonun ortalama uyum giiciiniin
hicbir zaman azalmayacagi basitce dogru degildir, buna dair karsi
ornekler mevcuttur ve ortalama uyum giicii azalabilir.

Fisher Teorem’in dogru oldugunu diisiinse de Frank ve Slatkin’in
belirttiklerine gore realistik modellerin gosterdigi tizere ortalama
uyum giicli her zaman artmaz ayni zamanda azalabilir. P. A. P Mo-
ran, uyum giicii tizerinde epistatik etkileri olan iki baglantili lokus
tizerinde isleyen dogal secilimin, ortalama uyum giiciiniin azalabi-
lecegini gostermistir.*? Ortalama uyum giictiniin azalabilir olmasi
Fisher'in Teorem’ine yonelik giiclii bir elestiridir. Teorem’in klasik

37 R. A. Fisher, The Genetical Theory of Natural Selection, 1930, 36. 1 73
38 Frank ve Slatkin, “Fisher’s Fundamental Theorem of Natural Selection,” 92. Divan
39 Fisher, The Genetical Theory of Natural Selection, 1930, 36. 2025/2

40 Okasha, “Fisher’s Fundamental Theorem of Natural Selection: A Philosophical
Analysis,” 325.

41 Okasha, “Fisher’s Fundamental Theorem of Natural Selection,” 325.

42 P. A. Moran, “On the Nonexistence of Adaptive Topographies,” Annals of Human
Genetics (1964): 383-93.
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yorumunda ortalama uyum giiciiniin azalmayacagina yonelik var-
sayimin empirik verilerle uyusmamasi, kars1 6rneklerin mevcut
olmasi beraberinde bircok muglakligi getirmistir. Okasha’nin be-
lirttigi gibi bu muglaklik Teorem’e yonelik {i¢ yaklasimi ortaya ci-
karmistir.

e Fisher hata yapmistir. Teorem yanhstir.

e Teorem evrensel olarak degil belirli kosullar altinda dogru-
dur.

¢ Teorem kesin bir sonug degil, bir yaklasiklik olarak diistiniil-
melidir.

Teorem’e dair ortaya cikan bu goriis farkliliklar1 Teorem’in po-
piilasyon genetigi alanindaki konumu ve ©6nemi konusunda,
Teorem’in matematiksel olarak dogru olup olmadigi, bu siirecte
Teorem’in matematiksel olarak nasil yorumlanacag noktasinda
bir¢ok karmasaya yol agmistir. Bu karmasa biiyiik oranda 1970 son-
ras1 Price tarafindan baslatilan ve W. J. Ewens ile aciklik kazanan
modern yorumlarla belli bakimlardan aydinlatilmistir.*® Price’in
bu dogrultudaki en biiyiik katkisi ortalama uyum giictindeki degi-
simin, dogal secilim ve cevre olan iki bilesenden kaynaklandigina
yonelik bir ayrim koymasi ve Fisher'in Teoren?inin sadece dogal
secilimden kaynaklanan degisimi temel aldigini1 6ne siirmesidir.
Ewens, Teoren’’in 6nemi konusunda siipheli olsa da Ewens (1989),
Teorem’in anlagilamamasini uyum giicii kavraminin netlestirilme-
mesine baglar ve bircok farkli goriisiin, Fisher’in ortalama uyum
giicli kavramindan ve daha da dnemlisi, onun ortalama uyum gii-
ciindeki degisim tanimindan kaynaklandigini diisiiniir.** Price ve
Ewens’in calismalari, Teorenm’in dogrulugu yoniindeki kuskulari
gidermis, Teoren’in matematiksel olarak dogru oldugu yoniinde
bir uzlasimi dogurmustur. Yine de Teoren'in biyoloji i¢in anlami-
nin ne oldugu konusu, muglakligin1 korumaya devam etmistir.*®

43 Price, “Fisher’s ‘Fundamental Theorem’ Made Clear”; W.]J. Ewens, “An Interpretati-
on and Proof of the Fundamental Theorem of Natural Selection,” Theoretical Popu-
lation Biology (1989): 167-80.

44 Ewens, W. J. “An Interpretation and Proof of the Fundamental Theorem of Natural
Selection,” Theoretical Population Biology, 1989: 168.

45 Nitekim, Ewens, 2024 yilinda The Fundamental Theorem of Natural Selection: The
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SONUC

Calisma boyunca iki noktaya odaklanildi. Bunlardan birisi Teo-
rem, digeri de Teorem’in ortaya ¢ikmasinin kosullarini olusturan
Modern Sentez’dir. Modern Sentez, cevre icerisinde gercek popii-
lasyonlardan hareket eden ve matematiksel bir zemine oturtulma-
muis olan Darwinci Dogal Secilim Teorisi ile olasiligin arac¢larini kul-
lanarak matematiksel bir zeminde ifade edilen kalittmsal unsurlarin
gelecek nesillerdeki dagilim olasiliklarini veren Mendelci Kalitim
Teorisi'nin sentezidir. Modern Sentez siirecinde Evrim Teorisi'nin
matematiksel bir zeminde ifadesinin imkani, onun Mendelci ka-
Iitimla sentezlenmesidir. Fisher, Darwin’in Dogal Secilim Teorisi
ve Mendel’in Kalitim Teorisi'ni birlestirmis ve Modern Sentez sii-
recini baslatmistir. Darwinci Dogal Secilim Teorisi ve Mendelci
Kaliim Teorisi'ni sentezleyerek Modern Sentez siirecinin basinda
gelen Fisher, dogal secilimin etkilerinin zaman i¢inde nasil degise-
cegini gostermek icin Mendel’in parcacikli kalitimini zemin olarak
almistir. Boylece dogal secilimin faktorlere veya genlere etkilerini,
Mendel’in acmis oldugu olasiliksal zeminden hareketle matema-
tiksel formda ifade edebilmistir. Fisher, dogal se¢ilimin etki alanim
genlerle sinirlandirmis, genler tizerindeki secilim baskisi ve bunun
zaman icerisindeki genetik varyansa etkilerine odaklanmistir. Bu
baglamda Fisher, biyoloji tarihi i¢in oldukca kritik bir noktada ko-
numlanir. Diger taraftan Fisher, “Dogal Secilimin Temel Teoremi”
olarak ifade ettigi, evrimsel degisime dair belli kosullar altindaki bir
diizenlilige isaret eden bir teorem ortaya koymustur. Fisher’in Te-
oremi ortaya koymasinin altindaki akil yiirtitme istatistikseldir ve
bilhassa Termodinamigin ikinci Yasasi ile analoji igerisinde bir akil
ylrtitmedir. Termodinamik ve biyolojik popiilasyonlarin evrimi
arasindaki spesifik baginti ilk kez acik bir bicimde Fisher tarafin-
dan ortaya konmustur. Fakat burada kurulan baginti ya da benzet-
me metodolojiktir ve Barton ile Coe’nin belirttigi tizere; “secilimin
deterministik etkileri ile ikinci yasay1 destekleyen istatistiksel siire¢
arasinda matematiksel bir iliski bulunmamaktadir.” Fisher'in Ter-
modinamigin Ikinci Yasasiyla Teorem arasinda, uyum giicii ile ent- 175
ropi arasinda kurdugu metodolojik analoji ufuk agici olsa da belli
noktalarda Teorem’in anlasilmasimi da giiclestirmistir. Ozellikle
entropiyle iliski icerisinde ortalama uyum giiciiniin diismeyecegi-
ne yonelik kabul ve kars1 empirik 6rnekler, bilimcileri Teorem’in
yanlis oldugunu diisiinmeye sevk etmistir. Teorem’in dogrulugu
ve dnemi konusunda bilimciler, Teorem ortaya konulduktan yak-
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lasik elli y1l sonra bir uzlasiya varmislardir; fakat bu uzlasi, yakin
bir zaman 6nce Ewens tarafindan bozulmus ve Teorem’in dogru-
luguna yonelik stipheleri yeniden ortaya ¢ikarmistir. Teorem’in bu
muglak yapisi ve Fisher tarafindan bir yasa olarak diisiiniilmesi, bir
siire daha bilimcileri ve bilim felsefecilerini mesgul edecek gibi g6-
riilnmektedir.
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A HISTORICAL STUDY ON RONALD AYLMER FISHER’S
“FUNDAMENTAL THEOREM OF NATURAL SELECTION”

Abstract

This study examines the “Fundamental Theorem of Natu-
ral Selection” (hereafter, the Theorem), first introduced by
Ronald Aylmer Fisher in his 1930 book The Genetical The-
ory of Natural Selection. Fisher formulated the theorem as:
“The rate of increase in fitness of any organism at any time
is equal to its genetic variance in fitness at that time.” He
regarded this theorem as a biological law and attributed
significant importance to it. Despite this, the theorem was
largely overlooked and frequently misunderstood for dec-
ades. It was not until nearly fifty years after its publication
that a consensus emerged confirming its mathematical
validity and its indication of a biological regularity. Among
those who supported this view was E. W. Ewens, a promi-
nent geneticist. However, in a 2024 publication, Ewens re-
versed his position, arguing that the theorem is flawed and
should be removed from scientific literature.The validity
and significance of Fisher’s Theorem remain subjects of de-
bate. This study aims to trace the historical background of
the theorem, the context in which it emerged, its trajectory
in the history of biology, and its reception and reinterpreta-
tion over time.

Keywords: Ronald Aylmer Fisher, Natural Selection, Charles
Darwin, Modern Synthesis, Biology.
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