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Annelik Davranışı ve 
Agresyon
• Evcil dişi fareler (Mus

domesticus), yavrularını aynı 
türden gelen yabancı bireylere 
karşı şiddetle savunur.

• Yapılan bir çalışmada, emziren 
annelerin yabancı erkek farelere 
karşı saldırganlık süreleri 
ölçülmüştür.

• Bu ölçüm, 3 dakikalık deneyler 
sırasında annelerin saldırıya 
ayırdığı toplam süreyi kapsar.

• Sonuçlar göstermiştir ki bazı 
dişiler yavrularını diğerlerinden 
çok daha agresif 
savunmaktadır.
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Genetik Farklılıkların Rolü
• Anneler ve kızları arasındaki benzerlik derecesi 

incelendiğinde, bu saldırganlık davranışındaki 
farklılıkların yaklaşık %60’ının genetik farklılıklardan 
kaynaklandığı hesaplanmıştır.

• Bu bulgu, davranışsal özelliklerin de genetik temele 
sahip olabileceğini göstermektedir.
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Seçilim Deneyi
(Yapay Seçilim)
• Araştırmacılar, fareleri iki gruba ayırmıştır:

 Kontrol hattı: Dişiler rastgele seçilmiştir.

 Seçilmiş hat: Her ailedeki en saldırgan dişinin yavruları 
seçilmiştir.

• Bu işlem her nesilde tekrar edilmiştir.

• 8. nesil sonunda, seçilmiş hat dişileri yavrularını çok 
daha sert şekilde savunmuştur.
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Deney Sonuçları
• Seçilmiş hat dişileri, ortalama 15 saniye boyunca 

saldırgan davranış sergilerken, kontrol hattındaki 
dişiler sadece 3,77 saniye saldırganlık göstermiştir.

• Bu sonuçlar aşağıdaki şekilde özetlenmiştir.

• Gen ifadesinde de değişiklikler tespit edilmiştir. 

• Özellikle, nöropeptid nörotensin gen ifadesinde farklılık 
gözlenmiştir.
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Sosyal Davranışların Evrimi
• Bu deney, sosyal davranışların da diğer özellikler gibi 

evrimleşebileceğini göstermektedir.

• Sosyal davranışların evrimini anlamak, biyolojide 
önemli bir konudur.
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Sosyal Davranış Neden 
Önemli?
• Sosyal davranışlar önemlidir çünkü:

 İnsanlar dahil pek çok tür sosyal canlıdır ve bu konu 
doğrudan ilgimizi çeker.

 Sosyal etkileşimler, hem iş birliği (cooperation) hem de 
çatışma (conflict) fırsatları yaratır.
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Evrimsel Teori Açısından 
Sosyal Davranışlar
• Sosyal etkileşimler, evrimsel teori açısından zorlu 

sorular ortaya çıkarır.

• Bu soruların başında, altruism davranışının (fedakarlık) 
evrimini açıklamak gelir.

• Bu konu, sosyal evrim tartışmalarının merkezindedir.
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Sosyal Etkileşim Türleri
• Sosyal davranışları anlamak için, önce dört temel sosyal 

etkileşim kategorisi ele alınır.

• Bu kategorilerden ikisi biyologlar için açıklanması zor 
olan etkileşimlerdir.
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Konunun Devamı ve Genel 
Akış
• Dersin ilerleyen bölümlerinde, bu temel sosyal 

etkileşimler;

 Akraba seçilimi (kin selection)

 Çok seviyeli seçilim (multilevel selection)

gibi yaklaşımlar çerçevesinde açıklanacaktır.
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İş Birliği ve Çatışmanın 
Dengesi
• Sosyal etkileşimlerde iş birliği ile çatışma arasındaki 

denge, biyolojik sistemlerin temel özelliklerinden biridir.

• Bu denge, farklı türlerde çeşitli örneklerle ele 
alınacaktır.
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Sosyal Evrimin Zirvesi: 
Eusosyalite
• Dersin sonunda, sosyal evrimin zirvesi kabul edilen 

eusosyalite kavramına ulaşılacaktır.

• Eusosyal türler, iş bölümü ve iş birliğinin en ileri düzeye 
ulaştığı türlerdir.
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Sosyal Davranış Türlerine 
Giriş
• En basit sosyal etkileşim, iki birey arasında gerçekleşir: 

bir aktör ve bir alıcı.

• Aktör, alıcıya yönelik bir davranış sergiler ve bu 
davranış her iki taraf için de olumlu veya olumsuz 
sonuçlar doğurabilir.

• Olumlu sonuçlar, bireyin doğrudan fitness’ını (kendi 
üremesi yoluyla genlerini sonraki nesillere aktarma 
başarısını) artırır.

• Olumsuz sonuçlar ise bireyin doğrudan fitness’ını
azaltır.
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Sosyal Davranışların 
Sınıflandırılması
• Sosyal etkileşimler, dört temel türe ayrılır:

 Karşılıklı Fayda (Mutual Benefit)

 Bencil Davranış (Selfishness)

 Altruism (Fedakarlık)

 Kötü Niyetli Davranış (Spite)

• Bu sınıflama, Hamilton’un 1964 yılında ortaya koyduğu 
temellere dayanır.
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Karşılıklı Fayda Nedir?
• Karşılıklı fayda içeren 

etkileşimlerde, hem aktör 
hem de alıcı üreme 
başarısını artırır.

• Bu tür etkileşimlerde her 
iki taraf da kazançlı çıkar.

• Örnek: Büyük ani kuşu 
(Crotophaga major)’nun
toplu yuvalama davranışı.
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Büyük Ani Kuşlarının Yaşam 
Alanı ve Üreme Davranışı
• Büyük ani, gugukgiller

ailesine ait bir kuştur.

• Panama’dan Arjantin’e kadar 
olan tropikal ormanlarda, su 
kenarlarında yaşar ve 
yuvalarını burada kurar.

• Eşleşen dişi ve erkek bireyler 
çift oluşturur, ancak bu 
çiftler genellikle yalnız yuva 
yapmaz.

• Genetik olarak akraba 
olmayan 2-3 çift, ortak 
yuvalar kurarak birlikte 
yaşar ve üreme sürecini 
paylaşır.
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Toplu Yuvalama ve İş Bölümü
• Tüm dişiler yumurtalarını aynı yuvaya bırakır.

• Tüm yetişkin bireyler, yumurtaları kuluçkaya yatırır, 
yavruları besler ve yuvayı savunur.

• Yuva ve yavrular için en büyük tehdit, genellikle 
yılanlar ve zaman zaman maymunlar gibi yırtıcılardır.

• Yırtıcılar yaklaştığında, yetişkin kuşlar bir araya gelip 
yırtıcıyı birlikte püskürtmeye çalışır.
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Neden Toplu Yaşam Tercih 
Ediliyor?
• Christina Riehl, bu sorunun cevabını araştırmak için 

Panama’daki Gatún Gölü kıyısında 4 yıl boyunca onlarca 
yuva grubunu takip etti.

• Genetik testler kullanarak, yavruların biyolojik 
ebeveynlerini belirledi.

• Sadece iki çiftin tek başına yuva yapmayı denediği görüldü.

• Bu iki çiftin de tüm yumurtaları yırtıcılar tarafından 
yenildi ve hiç yavru yetiştiremediler.

• Buna karşılık, iki çiftin oluşturduğu koalisyonlar, 
yuvalarını daha iyi korudu ve daha fazla yavru yetiştirdi.

• Üç çiftin birlikte oluşturduğu koalisyonlar ise en başarılı 
olanlardı.
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Eşit Başarı ve Emeğin 
Paylaşımı
• Aynı koalisyon içindeki tüm dişiler, 

yaklaşık olarak eşit sayıda yavruya 
sahip oldu.

• Erkekler için de durum benzerdi, 
ancak bazı erkeklerin diğerlerinden 
çok daha fazla çalıştığı görüldü.

• Bu ekstra emeğin neden bir “fitness
getirisi” ile ödüllendirilmediği henüz 
bilinmiyor.
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Uyum İçinde Değil,
Ama Faydalı
• Toplu yuvada yaşam tamamen uyumlu değil.

• Her dişi, ilk yumurtasını bırakmadan önce diğer 
dişilerin bıraktığı yumurtaları yuvadan atar.

• Bu nedenle, gruptaki ilk yumurtlayan dişi mutlaka en 
az bir yumurtasını kaybeder.

• Buna rağmen, toplu yuva sisteminin genel anlamda her 
bireye fayda sağladığı görülür.
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Karşılıklı Faydanın Evrimsel 
Açıklaması
• Karşılıklı fayda içeren davranışların evrimsel temeli, 

aktörün kendi fitness’ını artırma avantajı ile açıklanır.

• Ancak bu tür etkileşimler, çatışma, aldatıcı bireylerin 
(kaçakçılar) varlığı ve diğer riskleri de beraberinde 
getirir.

• Bu nedenle, karşılıklı fayda konusu, biyolojide oldukça 
zengin ve üzerinde sıkça çalışılan bir alan olarak dikkat 
çeker.

• Bu konudaki detaylara, çatışma ve aldatıcı davranışlara 
ilerleyen bölümlerde yeniden döneceğiz.
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Kamış Kurbağası 
Larvalarında Yamyamlık
• Kamış kurbağası larvaları (Rhinella marina), aynı 

türün yumurtalarını yemeleriyle bilinir.

• Crossland ve Shine (2011) bu davranışın rastlantısal mı, 
yoksa bilinçli bir tercih mi olduğunu araştırmıştır.

• Avustralya’da, hem kamış kurbağası hem de yerli 
kurbağa larvalarının bulunduğu bir gölette deneyler 
yapılmıştır.

• Deneylerde, bazı tuzaklar kamış kurbağası yumurtaları 
ile yemlenmiş, bazıları ise yemlenmemiştir.
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Deneyin Sonuçları ve Bulgular
• Ertesi gün kontrol edilen tuzaklarda 14 yerli kurbağa 

larvası, yemli tuzaklarda ise 12 yerli kurbağa larvası 
yakalanmıştır.

• Bu sonuç, yerli kurbağa larvalarının kamış kurbağası 
yumurtalarına ilgi göstermediğini ortaya koymuştur.

• Buna karşılık, kontrol tuzaklarında 70 kamış kurbağası 
larvası, yemli tuzaklarda ise tam 6.009 kamış kurbağası 
larvası yakalanmıştır.

• Bu sonuçlar, kamış kurbağası larvalarının yumurta 
kokusuna özel bir çekim duyduğunu göstermiştir.
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Kimyasal Çekim ve 
Bufogeninler
• Ek deneylerde, kamış kurbağası 

yumurtalarının gelişimlerinin geç 
evrelerinde kimyasal sinyaller 
yaydığı tespit edilmiştir.

• Bu kimyasalların bufogenin adı 
verilen toksinler olduğu 
belirlenmiştir.

• Bufogeninler, çoğu avcı tür için 
caydırıcıdır ancak kamış kurbağası 
larvaları için son derece çekicidir.

• Yandaki şekil bu toksinlerin 
etkisini göstermektedir.
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Kamış Kurbağası İstilasıyla 
Mücadelede Bufogenin Kullanımı

• Crossland ve ekibi, bufogenin kullanarak göletlerdeki 
kamış kurbağası larvalarını temizlemeyi başarmıştır.

• Bufogenin içeren yemlerle donatılan huni tuzakları, 
birkaç gün içinde tüm larvaları toplamıştır.

• Bu yöntem, kamış kurbağası istilasıyla biyolojik 
mücadelede umut verici bir strateji olarak 
değerlendirilmiştir.

• Hem ekolojik hem de pratik açıdan etkili bir yöntem 
olarak dikkat çekmektedir.
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Yamyamlık ve Zehir Edinme 
Hipotezi
• Crossland ve Hearnden (2011), yamyamlık eğiliminin 

zehir edinme amacı taşıyabileceğini düşünmüştür.

• Kamış kurbağası yumurtaları, yerli kurbağa türleri için 
ölümcül derecede zehirlidir.

• Ancak gelişimin ileri evresindeki kamış kurbağası 
larvaları, nispeten daha az toksiktir ve yerli kurbağa 
larvaları tarafından yenebilir.

• Fakat yapılan testler, yamyamlık yapan kamış 
kurbağası larvalarının, yapmayanlara kıyasla daha 
zehirli olmadığını göstermiştir.

(S
. 
F

re
e
m

a
n

 &
 J

.C
. 
H

e
rr

o
n

)
P

ro
f.

 D
r.

 B
e
k

ta
ş 

T
E

P
E

26



Yamyamlığın Alternatif Açıklaması: 
Besin ve Rekabet Azaltma

• Araştırmacılar, larvaları farklı beslenme koşullarında 
yetiştirerek yamyamlığın başka faydalarını 
araştırmıştır.

• Sonuçlar, yalnızca yumurta yiyen larvaların bile 
gelişimlerini tamamlayabildiğini göstermiştir.

• Ayrıca yamyamlık, popülasyon yoğunluğunu düşürdüğü 
için larvaların daha hızlı büyümesini ve daha yüksek 
hayatta kalma oranı göstermesini sağlamıştır.

• Yamyamlık hem besin kaynağı hem de gelecek rekabeti 
azaltma avantajı sağlar.
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Sonuç – Bencil Davranış 
Olarak Yamyamlık
• Kamış kurbağası larvalarında görülen yamyamlık, 

bencillik tanımına tam olarak uyar.

• Bencil larvalar, özverili davrananlara göre daha yüksek 
üreme başarısı elde eder.

• Bu nedenle, yamyamlık gibi bencil davranışların 
evrimini açıklayan temel mekanizma, aktörün elde 
ettiği doğrudan fitness avantajıdır.

• Bu durum, mutualizm kadar açık ve doğrudan bir 
evrimsel açıklamaya sahiptir.
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Altruizm (Fedakarlık) Nedir?
• Altruizm, bir canlının kendi yaşamı ya da üreme 

başarısı (fitness) pahasına, başkalarının yararına bir 
davranış sergilemesidir.

• Bu tür davranışların evrimsel olarak nasıl ortaya 
çıktığını anlamak, biyologlar için önemli bir araştırma 
konusudur.

• Altruistik davranışları tespit etmek her zaman kolay 
değildir, çünkü bazen görünenin ardında farklı nedenler 
olabilir.
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Bir Örnek: Belding Sincapları 
ve Alarm Çağrıları
• Paul Sherman’ın 1985 yılında yaptığı 

araştırma, altruistik davranışları 
anlamak için önemli bir örnek sunar.

• Belding yer sincabı (Spermophilus
beldingi), ABD’nin batısındaki dağlık 
bölgelerde gruplar halinde yaşar.

• Bu sincaplar, grup, bir yırtıcı 
tarafından tehdit edildiğinde, yüksek 
perdeden bir alarm çağrısı yapabilirler.
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Alarm Çağrıları ve Tehlike 
Türleri
• Belding sincapları, yırtıcının türüne göre iki farklı 

alarm kullanır:

 Tril sesi: Kara yırtıcılar (memeliler) yaklaşırken çıkarılır.

 Islık sesi: Havadan saldıran yırtıcılar (şahinler gibi) 
görüldüğünde çıkarılır.

• Bu alarm çağrıları, çevredeki diğer bireyleri uyararak 
kaçmalarını sağlar.

• Ancak çağrıyı yapan sincap, kendisini de tehlikeye 
atabilir.
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Şahinlere Karşı Islık Çıkaran 
Sincaplar
• 14 yıl süren gözlemler boyunca 30 doğal yırtıcı saldırısı 

incelenmiştir.

• Bir şahin saldırısı sırasında ıslık çalan sincapların 
yakalanma oranı yalnızca %2’dir.

• Buna karşılık ıslık çalmayan sincapların yakalanma 
oranı %28’dir.

• Islık sesi, yırtıcıya fark edildiğini bildirerek onu 
caydırabilir.

• Aynı zamanda grupta panik yaratarak sincapların 
dağılmasına sebep olur.

• Bu nedenle ıslık çağrısı aslında bencil (selfish) bir 
davranıştır.
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Kara Yırtıcılara Karşı Tril
Çıkaran Sincaplar
• Kara yırtıcılar (örneğin, tilkiler) yaklaştığında sincaplar 

tril sesi çıkarır.

• Tril sesi çıkaran sincapların yakalanma oranı %8’dir.

• Buna karşılık, sessiz kalan sincapların yakalanma oranı 
sadece %4’tür.

• Bu durumda, tril çağrısını yapan sincap, kendi hayatını 
riske atarken grup arkadaşlarını kurtarır.

• Tril çağrısı, gerçek bir altruistik davranış örneğidir.
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Altruizmin Evrimsel 
Paradoksu
• Altruistik davranışlar, bireyin üreme başarısını azaltır.

• Evrim teorisi açısından bu bir paradokstur: 
Bireyler neden kendi hayatta kalma ve üreme şanslarını 
tehlikeye atarak başkalarına yardım eder?

• Ancak doğada altruizme çok sık rastlanır:

 Slime mold’lar (mukus küfleri), bazı hücrelerini feda ederek 
diğerlerinin üremesini sağlar.

 Kuşlar, ebeveynlerine yuva bakımında yardımcı olabilir.

 İnsanlar, yangın ya da boğulma tehlikesi içindeki diğer 
insanları kurtarmak için kendi hayatlarını riske atabilirler.
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Altruizm Neden ve Nasıl Var 
Olur?
• Altruizmin doğadaki varlığı, biyolojik evrim açısından 

karmaşık ve ilginç bir konudur.

• Bu dersin ilerleyen bölümlerinde, bilim insanlarının 
altruizmi açıklamak için geliştirdiği farklı teorileri ele 
alacağız.

• Altruizm sadece bireysel değil, aynı zamanda aile, grup 
ve tür düzeyinde de önemli sonuçlar doğurabilir.
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Bakteriyel Spite (Zarar 
Verme) ve Bakteriyosinler
• Çoğu bakteri, bacteriyosin adı verilen ve aynı türden 

diğer bireyler için öldürücü olan proteinler üretir.

• Bacteriyosin üreten bakteriler, ya zehrin moleküler 
hedefinden yoksundur ya da kendilerini koruyacak bir 
antidot üretir.

• Bacteriyosin üretimi, enerji ve ham madde gerektirdiği 
için bu bakteriler, bacteriyosin üretmeyenlere kıyasla 
daha yavaş büyürler.
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Bacteriyosinlerin Etkisi ve 
Örnek Deney
• Yandaki şekilde, iki farklı E. coli suşu ile 

ekilmiş bir besiyeri görülmektedir.

• Bir suş kolisin E2, diğeri kolisin E7 
üretmektedir.

• 5. gün sonunda, E2 ve E7 kolonileri kendi 
aralarında birleşmiştir.

• Ancak, E2 ve E7 arasındaki sınır 
bölgelerinde bakteri içermeyen şeritler 
oluşmuştur.

• Bu sınır bölgelerine giren bakteriler, 
karşı suşun bacteriyosinleri tarafından 
öldürülmüştür.
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Bacteriyosin Salınımı ve Spite
Tanımı
• Pek çok bakteri suşu, bacteriyosinleri hücre duvarlarını 

parçalayarak ve hücre içeriğini dışarı dökerek salar.

• Bu durum, bacteriyosin üreten hücrelerin doğrudan 
(direkt) fitness’ını azaltır.

• Aynı zamanda, bacteriyosinlerden etkilenen duyarlı 
hücrelerin de doğrudan fitness’ını düşürür.

• Bu nedenle, bacteriyosin üretimi, biyolojide "spite" 
(zarar verme) olarak tanımlanan duruma uyar.
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Doğada Spite
• Hadas Hawlena ve ekibi, Illinois ormanında toprak 

örneklerinden 36 Xenorhabdus bovienii suşu izole etti.

• Bu bakteri, nematodlar tarafından taşınan, böcekler için 
öldürücü bir patojendir.

• İlk 18 suş birinci topraktan, diğer 18 suş ise 4 metre 
uzaktaki ikinci topraktan toplandı.

(S
. 
F

re
e
m

a
n

 &
 J

.C
. 
H

e
rr

o
n

)
P

ro
f.

 D
r.

 B
e
k

ta
ş 

T
E

P
E

39



Bakteriyosin Etkileşimleri ve 
Deney Tasarımı
• Toplamda 1.260 farklı suş çifti test edildi.

• Her deneyde:

 Bir suş "aktör" olarak bacteriyosin üretti.

 Bu suşun hücre içeriği alınıp süzüldü (hücresiz ekstrakt).

 Elde edilen ekstrakt, "alıcının" (diğer suşun) büyümesini 
engelleyip engellemediği açısından test edildi.
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Çarpıcı Sonuçlar ve Spite
Davranışı
• Yandaki şekle göre:

 Hiçbir suş, kendi toprak örneğindeki 
diğer suşların büyümesini 
engellemedi.

 Ancak, her suş diğer toprak 
örneğindeki tüm suşları inhibe etti.

• Ek testler, bu inhibisyonun
bacteriyosinlerden
kaynaklandığını doğruladı.

• Bu bulgular, doğada aynı türden 
bakterilerin birbirine "spite" 
uyguladığını göstermektedir.
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Spite Evrimi ve Zor Açıklanan 
Bir Davranış
• Tıpkı altruizm gibi, spite da evrim açısından 

açıklanması zor bir davranıştır.

• Kalıtsal olarak, aktörün fitness kaybetmesine neden 
olan davranışlar popülasyondan hızla silinmelidir.

• Ancak bacteriyosin üretimi gibi spite örnekleri doğada 
hala gözlenmektedir.

• Bu durumu açıklamak için geliştirilen teorilerden biri, 
aynı zamanda altruizmi de açıklayan teorilerle 
örtüşmektedir.
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Akraba Seçilimi ve Maliyetli 
Davranışlar: Evrimsel Bir Çelişki

• Evrimsel süreçte, bireyin kendi üreme başarısını azaltıp 
başkalarının başarısını artıran fedakar davranışlar, 
Darwin açısından önemli bir paradoks olarak 
görülmüştür.

• Darwin, bu durumu “teorimi temelden sarsabilecek 
özel bir zorluk” olarak tanımlamıştır.

• Ancak Darwin, bu paradoksun bir çözümüne de 
işaret etmiştir: Yakın akrabaların hayatta kalmasını 
ve üremesini artıran özellikler doğal seçilim tarafından 
desteklenebilir.

• Bu önemli fikir, Darwin’den yaklaşık 100 yıl sonra, 
bilim dünyasında net bir şekilde ortaya konmuş ve 
kabul görmüştür.
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Akraba Seçilimi ve Kapsayıcı 
Uyum (Inclusive Fitness)
• 1964 yılında William D. Hamilton, fedakarlık 

davranışlarının nasıl yayılabileceğini gösteren genetik 
bir model geliştirdi.

• Hamilton’un temel farkındalığı, bireyin genetik 
mirasının sadece kendisinde değil, akrabalarında da 
bulunduğuydu.

• Bu nedenle, bireyin diğer bireylere yönelik davranışları, 
kendi genlerinin başarısını da etkileyebilir.

• Modeldeki kilit parametre, bireyler arasındaki 
akrabalık derecesi (r) olarak tanımlanmıştır.
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Akrabalık Derecesi ve Genetik 
Benzerlik
• Akrabalık derecesi (r), iki birey arasındaki genetik 

benzerliği ifade eder.

• Farklı biyolojik bağlamlarda akrabalık biraz farklı 
tanımlanabilse de, her durumda r değeri, genetik 
benzerliğin bir ölçüsüdür.

• Hamilton’un modeli, fedakarlığın yayılma koşulunu 
basit bir eşitsizlikle ortaya koyar:

• Br - C > 0

• Bu formülde;

 B = Alıcının kazancı (üreyen yavru sayısı ile ölçülür)

 C = Davranışı sergileyen bireyin maliyeti (üreyen yavru 
kaybı ile ölçülür)
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Fedakarlığın Evrimsel 
Koşulları
• Hamilton kuralı bize şunu söyler:

 Fedakarlık, alıcı büyük kazanç sağlıyorsa, verici için maliyet 
düşükse ve bireyler yakın akrabaysa yayılabilir.

• Bu basit ama güçlü eşitsizlik, akraba seçilimi kuramının 
temelini oluşturur.
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Kuş Örneği ile 
Anlatım
• Büyük, rastgele çiftleşen bir kuş 

popülasyonunda nadir bir baskın A 
alleli hayal edin.

• Bu allel, büyük kardeşte daha az 
agresif besin talep etme davranışına 
neden olur.

• Bu durum, büyük kardeşin uzun 
vadeli üreme başarısını C kadar 
azaltır.

• Ancak, küçük kardeş daha iyi 
beslenir ve onun üreme başarısı B 
kadar artar.

• Eğer Bp > C ise, yani küçük kardeşin 
kazancı, büyük kardeşin kaybından 
fazlaysa, fedakar davranış 
evrimleşebilir.
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Akrabalık ve 
Genetik Benzerlik

• A allelinin küçük kardeşte de 
bulunma olasılığı (p), genetik 
akrabalık ile ilişkilidir.

• Bu olasılık, genetik benzerliğin bir 
ölçüsü olan “akrabalık derecesi (r)” 
kullanılarak hesaplanabilir.
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Monogami Durumunda 
Akrabalık Derecesi
• Eğer kuşlar monogamiyse (her yavrunun ebeveynleri 

aynı), yavrular tam kardeş olur ve r = ½ olur.

• Bu durumda, büyük kardeş, küçük kardeşin üreme 
başarısını kendi başarısının yarısı kadar değerli görür.

• Eğer yavrular sadece bir ebeveyni paylaşıyorsa (yarım 
kardeş), r = ¼ olur.

• Bu durumda, kardeşin üreme başarısı kendi başarısının 
dörtte biri kadar değerli kabul edilir.
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Hamilton Kuralının Daha 
Genel Türevleri
• Hamilton kuralı, daha genel yaklaşımlar kullanılarak 

da türetilebilir.

• Örneğin; genlerin sayısı, frekansı ve baskınlığı gibi 
detaylı varsayımlar yapılmadan da kural türetilebilir.

• Tüm türevlerin ortak noktası:

 Bir bireyin genetik katkısı iki bileşene ayrılır:

 Doğrudan Uyum: Kendi başına üreme başarısı

 Dolaylı Uyum: Akrabaların ek üreme başarısı (bireyin desteği 
sayesinde)

• Bu iki bileşenin toplamı, bireyin kapsayıcı uyumu 
(inclusive fitness) olarak adlandırılır.
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Akraba Seçilimi ve Evrimsel 
Sonuçlar
• Doğal seçilim, dolaylı uyumu artıran allellerin

yayılmasını destekleyebilir.

• Bu tür seçilime akraba seçilimi (kin selection) adı 
verilir.

• Akraba seçimi, sosyal hayvanlardaki fedakar 
davranışları anlamada önemli bir kavramdır.

• Bu süreç, tür içi işbirliğinin ve sosyal yapının evriminde 
kritik bir rol oynar.

(S
. 
F

re
e
m

a
n

 &
 J

.C
. 
H

e
rr

o
n

)
P

ro
f.

 D
r.

 B
e
k

ta
ş 

T
E

P
E

51



Akraba Seçimi: Evrimsel Bir 
Anahtar Mekanizma
• Fedakarlık paradoksu, akraba seçimi teorisi ile 

açıklanabilir hale gelmiştir.

• Hamilton kuralı, bu tür davranışların hangi koşullarda 
evrimleşebileceğini gösterir.

• Akrabalık derecesi, bireylerin birbirine sağladığı 
faydanın önemini belirler.

• Akraba seçimi, bireysel değil, gen seviyesinde bir seçilim 
mekanizmasıdır.

• Sosyal davranışların evrimini anlamak için temel 
taşlardan biridir.
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Siyah Kuyruklu Çayır Köpeklerinde 
Alarm Çağrıları ve Akraba Seçimi 
Teorisi

• Siyah kuyruklu çayır köpekleri (Cynomys ludovicianus), 
aile grupları halinde yaşayan büyük sincap türleridir.

• Her bir aile grubu, geniş bir çayır köpeği kasabasında 
belirli bir bölgeyi sahiplenir.

• Dişiler genellikle hayatları boyunca doğdukları aile 
grubunda kalırken, erkekler ergenliğe ulaştıklarında 
farklı bir yere göç ederler.

• Bu tür, yırtıcılara karşı oldukça savunmasızdır ve gün 
içinde yer üstünde geçirdikleri zamanın neredeyse 
yarısını nöbet tutarak geçirirler.

(S
. 
F

re
e
m

a
n

 &
 J

.C
. 
H

e
rr

o
n

)
P

ro
f.

 D
r.

 B
e
k

ta
ş 

T
E

P
E

53



Alarm Çağrılarının Amacı: Kişisel 
Çıkar mı, Akraba Koruma mı?

• Çayır köpeği bir yırtıcıyı fark 
ettiğinde, türün adını aldığı o meşhur 
tiz havlama sesiyle alarm verir.

• John Hoogland ve ekibi, 50.000 
saatten fazla süren gözlemlerine 
rağmen bu çağrıların tamamen bencil 
mi yoksa fedakar mı olduğunu kesin 
olarak kanıtlayamadı.

• Ancak Hoogland, bu çağrıların 
fedakar olduğundan şüphelenerek, 
akraba seçilimi hipotezini test etmek 
istedi.
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Yırtıcı Simülasyonları ve 
Çayır Köpeği Tepkileri
• Hoogland, bir yırtıcı 

saldırısını simüle etmek için 
bir oyuncak porsuk (stuffed
badger) kullanarak gözlemler 
yaptı.

• Oyuncak yırtıcı, çayır köpeği 
kasabasında sürüklenirken, 
kimlerin alarm verdiği ve 
kimlerin doğrudan sığınağa 
daldığı kaydedildi.

• Sonuçlara göre hem dişi hem 
erkek bireyler, aile grubu 
içinde genetik akrabaları 
bulunduğunda alarm çağrısı 
yapma olasılıklarını artırdı.
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Alarm Çağrılarının Nedeni 
Sadece Ebeveynlik Değildir
• Bu alarm çağrıları, sadece 

yavrulara yönelik ebeveyn 
bakımı değildir.

• Çayır köpekleri, 
ebeveynleri ve 
kardeşleriyle 
yaşadıklarında da, 
yavrularıyla yaşadıkları 
kadar sık alarm verirler.
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Alarm Çağrılarının Nedeni 
Sadece Ebeveynlik Değildir
• Hoogland, bireysel erkeklerin yaşam evrelerini de takip 

ederek, yakın akrabalarının çevrede bulunup 
bulunmamasına göre alarm verme sıklıklarını 
değiştirdiklerini gözlemledi.
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Fedakar Davranış: Rastgele 
Değil, Ayrımcıdır (Nepotism)
• Hoogland’ın verileri, bu fedakar alarm çağrılarının 

rastgele yapılmadığını gösteriyor.

• Çağrılar, özellikle yakın akrabalara yönelik yapılıyor. 

• Bu da akraba seçilimi teorisiyle uyumlu bir bulgudur.

• Yakın akrabalar lehine yapılan bu özverili davranış, 
dolaylı bir üreme başarısı kazancı sağlar.
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Kırmızı Sincaplarda Evlat 
Edinme ve Hamilton Kuralı
• Stan Boutin ve ekibi, 1987’den beri Kanada’daki Kluane

Gölü yakınlarında Kuzey Amerika kırmızı sincaplarını 
(Tamiasciurus hudsonicus) izlemektedir.

• Her bir sincap, yalnız yaşadığı bir beslenme bölgesini 
savunur.

• Ancak yavrularını büyütme döneminde anneler bu alanı 
yavrularıyla paylaşır.

• Araştırmacılar, 1989-2008 arasında 6.793 yavrunun 
hayatta kalma ve üreme başarılarını detaylıca takip 
etti.
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Evlat Edinme Olayları ve 
Akrabalık İlişkisi
• Bu verilerde, 34 yavru annesini 

süt emme döneminde kaybetmiş 
ve bu yavrulardan biri ya da 
birkaçı komşu bir dişi tarafından 
evlat edinilme şansı bulmuş.

• Bu 34 olaydan sadece 7’sinde, 
evlat edinebilecek dişiler 
arasında akraba bireyler vardı.

• İlginç şekilde, bu 7 durumun 
5’inde yavrular, daima akraba 
olan dişiler tarafından evlat 
edinildi.

• Akraba olmayan komşularda ise 
hiçbir evlat edinme 
gerçekleşmedi.
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Doğrudan ve Dolaylı Üreme 
Maliyet ve Kazançları
• Jamieson Gorrell ve ekibi, bir 

annenin ekstra bir yavruyu 
evlat edinmesinin doğrudan 
üreme maliyetini hesapladı 
(şekil-siyah çizgi).

• Yuva büyüklüğü arttıkça, her 
bir yavrunun hayatta kalma 
olasılığı azalır.
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Doğrudan ve Dolaylı Üreme 
Maliyet ve Kazançları
• Bu nedenle, doğrudan üreme 

maliyeti mevcut yavru sayısına 
göre artar.

• Aynı zamanda, genetik soy 
ağacı ve DNA testleri 
sayesinde, evlat edinilen 
akraba yavrunun hayatta 
kalma ihtimaline dayalı dolaylı 
üreme kazancı da hesaplandı 
(şekil, gri çizgiler).
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Hamilton Kuralına Uygun 
Karar Alma Süreci
• Grafikte, dolaylı kazanç eğrisi ile 

doğrudan maliyet eğrisinin 
kesiştiği nokta, evlat edinmenin 
“kârlı” hale geldiği eşik 
noktasıdır.

• Evlat edinme gerçekleşen 5 
olayda, dolaylı kazanç bu eşik 
noktanın üzerindeydi.

• Evlat edinmenin gerçekleşmediği 
2 olayda ise, dolaylı kazanç eşik 
noktanın altındaydı.

• Kırmızı sincap anneleri, adeta 
Hamilton Kuralı’nı biliyormuş 
gibi hareket ederek yalnızca 
genetik kazanç sağlama ihtimali 
yüksek olduğunda evlat 
edinmeye yönelmiştir.
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Yakın Akraba Seçilimi ve 
İnsan Davranışı
• İnsanlar olarak, özellikle akrabalarımıza yardım etme 

eğilimi taşırız.

• Bu eğilim, aslında Hamilton’ın kuralını sezgisel olarak 
anlamamızın bir sonucu olabilir mi?

• Hamilton’ın kuralı, genetik akrabalarımıza yaptığımız 
yardımların evrimsel olarak avantajlı olabileceğini 
söyler.
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Akraba Seçilimi ve Miras 
Bırakma Davranışı
• Martin Smith ve arkadaşları, Vancouver’da yaşayan 552 

erkek ve 448 kadının toplam 1.000 vasiyetini 
incelemiştir.

• Araştırmacılar, insanların, biriktirdikleri mal varlığının 
kendilerinden sonra genlerinin yararına çalışmasını 
isteyeceklerini varsaymışlardır.

• Bu varsayım doğruysa, Hamilton’ın kuralı insanların 
kime miras bırakacağını da tahmin edebilir.
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Akrabalara Miras Bırakma 
Eğilimi
• İlk tahmin: İnsanlar, miraslarının daha büyük bir 

kısmını akrabalarına bırakır.

• Miras bırakılan para, akrabalara gittiğinde genlerin 
aktarılmasına katkı sağlama ihtimali daha yüksektir.

• Ancak, eşlerin durumu karmaşıktır; eşler genetik 
akraba değildir ama ortak çocuklar adına mirası 
yönetebilirler.
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Vancouver Verileri ve İlk 
Bulgular
• Eşler hariç tutulduğunda, vasiyet sahipleri toplam 

servetlerinin:

 %55,3’ünü akrabalara

 %7,7’sini akraba olmayan kişilere bırakmıştır.

• Bu bulgu, araştırmacıların öngörüsüyle uyumludur ve 
akraba seçimi teorisini destekler.
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Genetik Yakınlık ve Mirasın 
Paylaşımı
• Araştırmacılar, genetik olarak daha yakın akrabalara 

daha büyük paylar verileceğini tahmin etmiştir.

• Vancouver vatandaşları miraslarının:

 %46,5’ini çocuklarına ve kardeşlerine (r = 0.5)

 %8,3’ünü torunlarına, yeğenlerine (r = 0.25)

 %0,6’sını kuzenlerine (r = 0.125) bırakmıştır.
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Çocuklara mı, Kardeşlere mi 
Daha Fazla Pay?
• Bir sonraki soru: Aynı derecede yakın akraba olan 

çocuklar ve kardeşler arasında para nasıl 
bölüştürülüyor?

• Yaşam süresi beklentisi ve üreme potansiyeli dikkate 
alındığında, çocuklara bırakılan para, yeni torunlar 
doğmasına daha çok katkı sağlar.

• Bu nedenle, araştırmacılar çocuklara kardeşlerden daha 
fazla miras bırakılmasını öngörmüştür.
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Vancouver Verileri ve 
Sonuçlar
• Gerçekten de vasiyetlerde:

 Çocuklara %38,6

 Kardeşlere %7,9 oranında miras bırakılmıştır.

• Bu sonuç, Hamilton’ın kuralıyla ve akraba seçilimi 
teorisiyle uyumludur.
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Sonuç ve Genel Değerlendirme
• Sonuç olarak, bu çalışma akraba seçilimi teorisini genel 

olarak destekler.

• Bu, insanların vasiyet hazırlarken bilinçli olarak soy 
ağacı çizip hesaplama yaptıkları anlamına gelmez.

• Ancak, doğal seçilim geçmişteki atalarımızda, genetik 
olarak daha yakın akrabalarımıza karşı içsel bir 
cömertlik eğilimi bırakmış olabilir.
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Çalışmanın Sınırlılıkları
• Bu çalışma gözlemsel veriye dayalıdır ve sadece tek bir 

kültürde yapılmıştır.

• Bu durum, kültürel alışkanlıklar veya kişisel tanışıklık 
gibi kontrol edilmemiş değişkenlerin sonuçları etkileme 
olasılığını gündeme getirir.

(S
. 
F

re
e
m

a
n

 &
 J

.C
. 
H

e
rr

o
n

)
P

ro
f.

 D
r.

 B
e
k

ta
ş 

T
E

P
E

72



Sonraki Adım: Deneysel 
Çalışmalar
• Bu gözlemsel çalışmanın sınırlılıklarını aşmak için, 

daha kontrollü deneysel çalışmalar gereklidir.

• Bir sonraki aşamada, bu konuya yönelik deneysel bir 
araştırma örneği ele alınacaktır.

• Akraba seçilimi ile ilgili verilerin, kültürel ve çevresel 
etkilerden arındırılmış olarak nasıl test edilebileceği 
tartışılacaktır.
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Akraba Seçilimi ve Güven: 
Deneyin Temel Yapısı
• Lisa DeBruine (2002), 24 öğrenciyle iki oyunculu basit 

bir pazarlık oyunu gerçekleştirmiştir.

• Oyunda, Oyuncu 1 (P1) ve Oyuncu 2 (P2) arasında 
güven (trust) ve bencillik (selfishness) üzerine kararlar 
verilmiştir.

• Oyuncu 1, önce Oyuncu 2’ye güvenip güvenmemeye 
karar verir.

• Oyuncu 2 ise eğer güven kazanırsa bencil mi yoksa 
fedakar mı olacağına karar verir.
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Oyun Senaryoları ve Ödüller
• P1, güvenirse ve P2 fedakar olursa, her iki oyuncu da 3 

dolar kazanır.

• P1, güvenirse ama P2 bencil olursa, P2 4 dolar, P1 ise 
sadece 1 dolar kazanır.

• P1, güvenmezse, her iki oyuncu da 2 dolar alır ve oyun 
biter.

• Bu yapıda, P1’in daha çok kazanma şansı vardır; ancak 
bu, P2’nin bencil olma riskini taşır.
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Gerçekte Kimle Oynadılar?
• Öğrenciler, oyunu bilgisayar başında, karşılarında farklı 

rakiplerin fotoğraflarını görerek oynadılar.

• Ancak, bu rakipler gerçek öğrenciler değil, önceden 
programlanmış avatarlardı.

• Rakiplerin fotoğrafları, iki yüzün dijital olarak 
birleştirilmesiyle oluşturulmuştu. (Bkz: Şekil 12.14b)

• Bazen, bu yüzlerin bir parçası öğrencinin kendi yüzüydü 
ve rakip “akraba gibi” görünüyordu.
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Deney Tasarımı:
Kim Kime Güvendi?
• Her gönüllü, 3 kez kendi yüzüyle karışmış rakibe (self-

blended) ve 3 kez karışmamış rakibe (nonself-blended) 
karşı P1 olarak oynadı.

• Aynı şekilde, her gönüllü 3 kez kendi yüzüyle karışmış 
rakibe ve 3 kez karışmamış rakibe karşı P2 olarak 
oynadı.

• Hipotez: Akrabalık benzeri bir görüntü, güveni ve 
fedakarlığı artırır.
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Sonuçlar ve Akrabalık Etkisi
• P1 olarak oynayan öğrenciler, akraba gibi görünen 

rakiplere daha çok güvendiler.

• Ancak, P2 olarak oynadıklarında, öğrenciler akraba gibi 
görünen rakiplere karşı daha az bencil olmadılar.
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Hamilton’un Kuralı Ne Diyor?
• Bu çelişkiyi anlamak için, Hamilton’un Kuralı devreye 

girer.

• P2’nin fedakar olması durumunda, doğrudan fitness
kazancı 3, dolaylı fitness kazancı ise 3r olur.

• P2’nin bencil olması durumunda, toplam kazanç 4 + r
olur.

• r = ½ olduğunda bu iki seçenek eşit olur.

• Bu da ancak tam kardeş için geçerli olabilir.
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Oyuncu 1’in Kazancı Nasıl 
Hesaplanır?
• P1’in güvenip güvenmeme kararı da fitness kazancı ile 

hesaplanır.

• P2’nin bencil olma ihtimali %100 kabul edilirse, 
güvenen P1’in kazancı: 1 + 4r olur.

• Güvenmeyen P1’in kazancı: 2 + 2r olur.

• r = ½ olduğunda bu iki seçenek eşit olur.
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P1 ve P2’nin Farklı Davranış 
Eşiği
• Eğer P2’nin fedakar olma şansı 

sıfırdan büyükse, P1’in akrabalık 
eşiği daha da düşer.

• Yani P1, P2’ye göre akrabalık 
etkisine daha hassastır.

• Bu yüzden P1, akraba gibi görünen 
rakiplere daha çok güvenirken, 
P2’nin bencilliği değişmez.

• Bu sonuç, yandaki şekilde de 
gösterilmektedir.
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Değerlendirme:
Sadece Fitness Değil!
• DeBruine’ye göre, bu oyundaki sosyal etkileşimler 

yalnızca inclusive fitness ile açıklanamaz.

• İnsanlar arası ilişkilerde, güven ve bencillik gibi 
kavramlara sosyal normlar, kültürel faktörler ve kişisel 
değerler de etki edebilir.

• Bu yüzden, sonuçlar hem evrimsel biyoloji hem de insan 
psikolojisi açısından yorumlanmalıdır.
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İşbirlikçi Üreme: Kuş 
Türlerinde İlginç Bir Davranış
• Hamilton Kuralı, sadece bireylerin kendi türleri içindeki 

davranışlarını değil, türler arasındaki davranış 
kalıplarını da açıklayabilir.

• Kuşlarda işbirlikçi üreme, bu bağlamda önemli bir 
örnektir.

• Bazı kuş türlerinde, üreme çağına gelmiş genç bireyler 
kendi yuvalarını kurmak yerine ebeveynlerine yardımcı 
olurlar.

• Bu yardımcı bireyler, yuva yapımı, yuvanın 
savunulması ve ebeveyn ile yavrulara yiyecek 
sağlanması gibi görevleri üstlenirler.
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Yardımcılar Neden Kalır ve 
Yardım Eder?
• Bazı türlerde, ebeveynler yardımsız 

yavru büyütme kapasitesine sahip 
değildir.

• Örneğin, beyaz kanatlı dağ kargası 
türü, yardımsız yavrularını 
başarıyla büyütemez.

• Bu türde gruplar genellikle akraba 
bireylerden oluşur, ancak bazen 
komşu gruplardan yeni uçmaya 
başlayan yavrular kaçırılır ve bu 
yavrular bağımsızlığa ulaştıktan 
sonra yardımcı olarak gruba katılır.

• Bu durum, akraba seçilimi ile de 
uyumludur.
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Akrabalık ve Yardımcı Seçimi
• Akraba seçilimi, işbirlikçi üreme gösteren türlerde 

bireysel davranışları açıklamada önemli bir faktördür.

• Göğüslü taçlı ötleğen türünde, yardımcı bireyler kime 
yardım edeceklerini seçebilir ve tercihlerini genellikle 
akrabalarından yana kullanırlar.

• Bu da, bireyin kendi dolaylı uyum başarısını (indirect
fitness) artırır.
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Türler Arasında Üreme 
Sistemleri Nasıl Evrimleşiyor?
• Cornwallis ve ekibi, akraba seçiliminin sadece bireysel 

davranışları değil, türler arasındaki üreme sistemi 
geçişlerini de açıklayıp açıklayamayacağını araştırdı.

• Bu çalışmada temel değişkenlerden biri “akrabalık 
derecesi” oldu.

• Anne tarafından kardeşler arasındaki akrabalık, ortak 
babaları olup olmamasına göre değişir (r = 0.25 veya r = 
0.5).

(S
. 
F

re
e
m

a
n

 &
 J

.C
. 
H

e
rr

o
n

)
P

ro
f.

 D
r.

 B
e
k

ta
ş 

T
E

P
E

86



Akrabalığın Tek Başına 
Yeterli Olmadığı Durumlar
• Hamilton Kuralı sadece akrabalığa dayanmaz.

• Yarar (B) ve maliyet (C) de önemlidir.

• Bu faktörler, ekolojik koşullara ve yaşam öyküsü 
özelliklerine göre türler arasında büyük değişkenlik 
gösterir.

• Örneğin, Avustralya saksağanları düşük akrabalığa 
rağmen işbirlikçi ürerler.

• Bunun tersine, yüksek akrabalığa sahip olan martılar 
işbirlikçi üreme göstermezler.
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267 Tür Üzerinde Evrimsel 
Analiz
• Cornwallis ve ekibi, 267 kuş 

türünün üreme sistemi ve dişi 
promisüitesi (dişilerin başka 
erkeklerle çiftleşmesi) 
verilerini kullanarak bir 
evrim ağacı (filogenetik ağaç) 
oluşturdu.

• Bu filogenetik ağaç 
kullanılarak, ataların üreme 
sistemleri ve promisüite
seviyeleri tahmin edildi.

• Analizler, işbirlikçi üremenin 
bağımsız olarak 33 kez 
evrimleştiğini ve 20 kez 
kaybolduğunu gösterdi.
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Promisüite ve İşbirlikçi Üreme 
İlişkisi
• İşbirlikçi torunlar veren 

atalardaki promisüite, 
yalnızca işbirlikçi 
olmayan torunlar veren 
atalardakine göre 
anlamlı derecede 
düşüktü (üst kısım).

• İşbirlikçi atalardan hem 
işbirlikçi hem de 
işbirlikçi olmayan 
torunlara geçişte 
promisüite farkı 
istatistiksel olarak 
anlamlı değildi (alt 
kısım).
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Üreme Sistemi Geçişlerinde 
Promisüite Önemli Rol Oynar
• İşbirlikçiden işbirlikçi olmayana geçişlerde promisüite

artar.

• İşbirlikçi olmayandan işbirlikçiye geçişlerde ise 
promisüite azalır.

• Bu da, düşük promisüitenin işbirlikçi üremenin evrimini 
kolaylaştırdığı hipoteziyle tutarlıdır.
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Akrabalık ve Dolaylı Uyum 
Başarısı İlişkisi
• Düşük promisüiteye sahip ailelerde, yavruların birbirine 

akrabalık derecesi daha yüksektir.

• Bu durumda, büyük kardeşlerin ebeveynlerine yardım 
etmesi, dolaylı uyum başarısını artırma açısından daha 
kârlı hale gelir.

• Bu dinamik, Hamilton Kuralı’nın türler arası evrimsel 
desenleri açıklamakta nasıl kullanıldığını gösterir.
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Akraba Seçilimi ve Yeşil Sakal 
(Greenbeard) Etkisi
• Daha önce incelediğimiz akraba seçilimi örneklerinde, 

fedakârlık davranışını kodlayan alleller, akrabalara 
yardım ederek yaygınlaşır.

• Bu allellerin yaygınlaşması, Hamilton Kuralı’na uygun 
hareket etmeleriyle sağlanır.

• 1964’te Hamilton, bu duruma alternatif olabilecek bir 
mekanizma önerdi.

• 1976’da Richard Dawkins bu mekanizmayı Yeşil Sakal 
Etkisi (Greenbeard Effect) olarak adlandırdı.
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Yeşil Sakal Etkisi Nedir?
• Bu etkiye göre, bir allel hem taşıyıcılarına yeşil sakal 

gibi ayırt edici bir özellik kazandırır hem bu özelliği 
diğer bireylerde tanımalarını sağlar hem de bu bireylere 
karşı fedakâr davranmalarını kodlar.

• Yeşil Sakal Etkisi sayesinde, allel taşıyıcıları akrabalık 
derecelerine göre karmaşık hesaplar yapmak zorunda 
kalmaz.

• Bu mekanizma teorik olarak ilginç olsa da, doğada çok 
nadir olduğu düşünülür.

• Çünkü tek bir allelin, birbiriyle ilişkili üç karmaşık 
fenotipi aynı anda kodlaması gerekir.
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Yeşil Sakal Örneği: 
Dictyostelium discoideum
• Queller ve 

arkadaşları (2003), 
bu teorik etkinin 
doğada gerçek bir 
örneğini keşfetti.

• Çalışmanın konusu 
olan organizma, 
toprakta yaşayan 
Dictyostelium
discoideum adlı bir 
türdür.

• Bu tür, normalde 
serbest yaşayan tek 
hücreli amipler 
şeklinde yaşar.
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Besin Kıtlığında Topluluk 
Oluşumu
• Besin kıtlığı 

ortaya çıktığında, 
amipler 
birbirlerine 
kimyasal sinyaller 
gönderir ve bir 
araya gelerek 
büyük bir hücre 
kütlesi 
oluştururlar.

• Bu kütle, hareket 
eden bir salyangoz 
(slug) yapısına 
dönüşür.
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Besin Kıtlığında Topluluk 
Oluşumu
• Sonrasında ise 

uzun, ince bir sap 
ve üzerindeki 
meyve gövdesine 
farklılaşır.

• Meyve 
gövdesindeki 
hücreler spor 
oluşturur ve 
çevreye yayılırken, 
sap kısmındaki 
hücreler fedakârca 
kendilerini feda 
eder.
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csA Geninin Rolü ve Yeşil 
Sakal Özellikleri
• Queller ve ekibi, bu süreçte csA adlı bir geni inceledi.

• Bu genin normal (wild-type) alleli, kayıp fonksiyon 
(knock-out) mutasyonlarına kıyasla Yeşil Sakal özelliği 
gösterir.

• csA geni, yüzey proteinini kodlar.

• Bu protein, amiplerin birbirine yapışmasını sağlar.

• Böylece, bu allel hem fiziksel bir özellik (protein) 
kazandırır hem de bu özelliği başkalarında tanıma 
yeteneği verir.
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Laboratuvar Deneyi:
Agar Plaklarda Gelişim
• Queller ve arkadaşları, wild-type

ve knock-out amipleri karıştırıp, 
agar plaklarda birlikte büyüttü.

• Besin tükendiğinde, amipler 
toplandı ve meyve gövdeleri 
oluşturdu.

• Sonuçta wild-type hücrelerin sap 
kısmında orantısız şekilde daha 
fazla temsil edildiği görüldü.

• Yani, bu koşullarda wild-type
hücreleri üreme şansı bulamıyor.
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Doğal Ortamda Yeşil Sakalın 
Avantajı
• Fakat doğal ortamda 

(toprakta) durum farklıdır.

• Toprakta hücrelerin 
toplanması daha zordur. 

• Yapışkanlık özelliği sayesinde, 
wild-type hücreleri birbirini 
çekip sürükleyebilir.

• Bu nedenle, toprak ortamında 
wild-type hücreleri hem spor 
hem sap hücreleri arasında 
daha yüksek oranda yer alır.

• Knock-out hücreleri ise 
yapışkan olmadıkları için 
topluluk dışında kalma 
eğilimindedir.
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Akraba Seçilimi:
Allel Seviyesinde İşleyiş
• Bu durum, akraba seçiliminin yalnızca birey seviyesinde 

değil, aynı zamanda allel seviyesinde de işlediğini 
gösterir.

• Yani, bir allel kendi kopyalarını taşıyan diğer bireylere 
karşı seçici fedakârlık göstererek avantaj sağlayabilir.

• Bu örnek, Yeşil Sakal Etkisinin doğada nadir ama 
imkânsız olmadığını kanıtlamaktadır.
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Akraba Seçilimi ve Zarar 
Verici Davranış (Spite)
• Akraba seçilimi, sadece fedakarlık davranışlarını değil, 

zarar verici (spiteful) davranışları da açıklayabilir.

• Hamilton’a göre, bir sosyal davranışa yol açan bir allel, 
eğer Br - C > 0 koşulu sağlanıyorsa seçilim avantajı 
kazanır.

• Zarar verici davranışlarda, alıcının gördüğü “fayda” 
aslında bir maliyettir.

• Yani, B negatif bir değerdir.

• Buna rağmen, eğer genetik akrabalık derecesi (r) de 
negatifse, Br değeri pozitif olabilir ve C’den büyük 
olabilir.
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Negatif Akrabalık Nedir?
• Akrabalık genellikle, bireylerin aynı atadan gelen 

genleri taşıma olasılığı olarak tanımlanır.

• Ancak, bu tanıma göre akrabalık derecesi (r) negatif 
olamaz çünkü olasılık sıfırdan küçük olamaz.

• Daha genel bir tanımda ise akrabalık, bir bireyin ve 
alıcının genetik benzerliğinin, içinde bulundukları 
popülasyona kıyasla ölçülmesiyle hesaplanır.
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Negatif Akrabalığın 
Görselleştirilmesi
• Yandaki şekilde bu tanım 

geometrik olarak gösterilmiştir.

• Örnekte, bir Aktör (davranışı 
sergileyen birey), düşük frekanslı 
bir allel için homozigot iken; Alıcı 
1 heterozigot ve Alıcı 2 karşıt allel
için homozigottur.

• Bu üç bireyin genotiplerindeki
allel frekansı ile popülasyon 
ortalama frekansı 
karşılaştırılarak akrabalık 
hesaplanır.
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Şeklin Yorumlanması
• Aktör ve Alıcı 1’in akrabalık 

derecesi pozitiftir çünkü Alıcı 1, 
Aktör’e popülasyon 
ortalamasından daha yakındır.

• Aktör ve Alıcı 2’nin akrabalık 
derecesi negatiftir çünkü Alıcı 2, 
popülasyon frekansının karşı 
tarafında yer alır.

• Yani, Alıcı 2’nin genetik yapısı, 
Aktör’ün genetik yapısına ters 
yönde bir etki gösterir.
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Genom Düzeyinde Akrabalık 
Ölçümü
• Yandaki şekil tek bir lokusa (gen 

bölgesine) dayalıdır.

• Ancak, bu hesaplama tüm genom 
üzerinde de yapılabilir.

• Büyük ve rastgele çiftleşen 
popülasyonlarda, bu genel tanım, 
klasik kimden geldiği olasılığı 
(identity by descent-kökene dayalı 
kimlik) tanımıyla aynı sonuçları 
verir.
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Anne ve Yavru Arasındaki 
Akrabalık
• Örneğin, bir anne ve yavrusu arasındaki akrabalık:

 Yavru, her lokusta bir alleli anneden, diğer alleli babadan 
alır.

 Ortalama olarak, yavrunun genotipi, anne ve babanın 
genotipleri arasında bir noktada yer alır.

 Rastgele çiftleşme varsayımı altında, baba popülasyon 
ortalamasında kabul edilir.

 Sonuçta, anne ve yavru arasındaki akrabalık ½ olarak 
bulunur.
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Negatif Akrabalığın Evrimsel 
Sonuçları
• Yandaki şekildeki Alıcı 1, 

Aktör’den genetik olarak 
popülasyon ortalamasından daha 
yakındır.

• Bu yüzden Alıcı 1’in üremesi, 
Aktör’ün allelinin popülasyondaki 
frekansını artırır.

• Aktör, Alıcı 1’e yardım ederse, 
kendi kapsayıcı uyum başarısını 
(inclusive fitness) artırır.
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Spite Davranışının Evrimi
• Buna karşılık, Alıcı 2 genetik 

olarak Aktör’den popülasyon 
ortalamasından daha uzaktır.

• Alıcı 2’nin üremesi, Aktör’ün
allelinin popülasyondaki 
frekansını azaltır.

• Bu durumda, Aktör’ün Alıcı 2’nin 
üremesini engellemesi, kendi 
kapsayıcı uyum başarısına katkı 
sağlar.

• Bu mekanizma, zarar verici 
(spiteful) davranışların evrimini 
açıklayan temel mantıktır.
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Spite: Düşmanıma Zarar Verirken 
Akrabama Fayda Sağlamak

• Spite, bireyin kendisine maliyeti olsa da, rakiplerinin 
uyum başarısını azaltarak akrabalarına dolaylı yoldan 
fayda sağlamasıdır.

• Hamilton’un kuralına göre bu teorik olarak 
mümkündür, peki pratikte işler mi?

• Bu soruya cevap aramak için Bashey ve arkadaşları, 
Xenorhabdus bovienii bakterisini kullanarak bir çalışma 
yapmıştır.
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Bakterilerde Spite Davranışı 
Örneği
• Xenorhabdus bovienii, böceklerde hastalık yapan bir 

bakteridir.

• Araştırmada topraktan izole edilen iki suş
kullanılmıştır:

 Spiteful suş: Bakteriyosin üretir ve duyarlı rakipleri 
öldürür.

 Benign suş: Bakteriyosin üretmez.

• Spiteful ve benign suşların her ikisi de dirençli rakip X. 
koppenhoeferi’yi öldüremez.
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Deneyin Kontrol Grupları
• Kontrol 1: Spiteful ve benign suşlar

ayrı ayrı tırtıllara verilerek büyüme 
hızları takip edilmiştir.

• Sonuç: Büyüme hızları arasında 
fark yoktur (a).

• Kontrol 2: Spiteful ve benign suşlar, 
dirençli rakip ile birlikte tırtıllara 
verilmiştir.

• Sonuç: Dirençli rakiple rekabette 
benign suş, spiteful suşa göre daha 
hızlı büyümüştür (b).
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Spiteful Suşun Etkisi: Duyarlı 
Rakibe Karşı Rekabet Avantajı

• Hipotez: Duyarlı rakip karşısında 
bakteriyosin üretmek, spiteful
suşun akrabalarına rekabet 
avantajı sağlar.

• Test: Spiteful ve benign suşlar, 
duyarlı rakip ile birlikte tırtıllara 
verilmiştir.

• Sonuç: Spiteful suş, benign suşa
göre çok daha hızlı büyümüştür 
(c).

• Bu bulgu, spiteful davranışın 
akraba seçilimi ile evrildiğini
destekler.
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İlginç Bir Bulguyla 
Karşılaşmak
• Duyarlı rakip ile birlikte verilen tırtıllar, sadece bir suş

verilen tırtıllardan daha uzun yaşamıştır.

• Benign suş ve duyarlı rakip birlikte verildiğinde ise 
tırtılların yaşam süresi kısalmıştır.

• Bu durum, patojenler arası spiteful etkileşimlerin 
konağın enfeksiyon sürecini değiştirebileceğini 
göstermektedir.
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Sonuç:
Spite ve Akraba Seçilimi
• Bu örnek, akraba seçiliminin maliyetli davranışların 

evrimini nasıl açıklayabildiğini gösteriyor.

• Spiteful bireyler, akrabalarına avantaj sağladığı sürece, 
bu davranış popülasyonda kalabilir.
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Çok Düzeyli Seçilim:
İşbirliği ve Grup Avantajı
• Çok düzeyli seçilim kavramı Charles Darwin’e kadar 

uzanır.

• Darwin, ahlaki davranışların bireylere değil, gruplara 
avantaj sağladığını öne sürmüştür.

• Bu bağlamda işbirliği, hem oyuncuya maliyetli olabilir 
hem de alıcıya fayda sağlar.

• Ancak, alıcının faydası işbirliğinin seçilmesini destekler.
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İşbirliğinin Evrimi ve Grup 
Avantajı
• Stuart West ve arkadaşlarına göre işbirliği, alıcının 

kazancının oyuncunun kaybından büyük olduğu 
durumları da kapsar.

• Bu tür dengesiz karşılıklı fayda (mutual benefit) 
örnekleri, işbirliğinin nasıl yayılabileceği konusunda 
soru işaretleri yaratır.

• David Sloan Wilson, 1975’te geliştirdiği modelde, 
gruplar içindeki işbirlikçilerin bireysel uyum başarısı 
düşük olsa bile, işbirlikçi grupların toplam 
verimliliğinin daha yüksek olabileceğini göstermiştir.
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Çok Düzeyli (Multilevel) 
Seçilim Nedir?
• Çok düzeyli seçilim, evrimsel süreçleri bireysel 

seviyenin yanı sıra grup seviyesinde de inceler.

• Bu kısımda, David Sloan Wilson (1975) ve Benjamin 
Kerr ile Peter Godfrey-Smith’in (2002) çalışmalarından 
esinlenilen sayısal bir örnek üzerinden çok düzeyli 
seçilim konusunu açıklayacağız.
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Çok Düzeyli (Multilevel) 
Seçilim Nedir?
• Anlatacağımız örnekte, popülasyon içinde hem işbirlikçi 

(cooperative) hem de bencil (selfish) bireyler 
bulunmaktadır ve bu bireyler rastgele gruplar 
oluşturmaktadır.

• Popülasyonda her iki birey türünün başlangıçtaki 
frekansı eşittir: %50 işbirlikçi, %50 bencil.
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Popülasyonda Grup Oluşumu 
ve Üreme Süreci
• Popülasyondaki bireyler klonlama ile ürer, yani 

kendilerinin aynısını üretirler.

• Üremeden önce, bireyler 3’er kişilik gruplar oluşturur. 

• Gruplar tamamen rastgele oluşur.
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Popülasyonda Grup Oluşumu 
ve Üreme Süreci
• Popülasyon çok büyük olduğu için, oluşan grupların 

dağılımı 0, 1, 2 veya 3 işbirlikçi olacak şekilde olur.

• Bu dağılım oranı 1:3:3:1’dir.

• Üreme gruplar içinde gerçekleşir, ardından yetişkinler 
ölür ve yavrular popülasyona karışır.
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Bireysel Başarı (Üreme 
Başarısı) Nasıl Belirlenir?
• Bir bireyin üreme başarısı hem kendi davranışına hem 

de grup arkadaşlarının davranışına bağlıdır.

• İşbirlikçi bulunmayan gruplarda her birey 2 yavru 
üretir.

• 1 işbirlikçi bulunan gruplarda:

 İşbirlikçi 3 yavru üretir.

 Bencil bireyler ise 4’er yavru üretir.
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Bireysel Başarı (Üreme 
Başarısı) Nasıl Belirlenir?
• 2 işbirlikçi bulunan gruplarda:

 Her işbirlikçi 5 yavru üretir.

 Bencil birey 6 yavru üretir.

• 3 işbirlikçi bulunan gruplarda ise her işbirlikçi 7 yavru 
üretir.
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İşbirlikçilerin Avantajı ve 
Dezavantajı
• İşbirlikçiler, bulundukları grubun genel üretkenliğini 

artırır.

• Ancak bu durum, bencil bireyler tarafından suistimal
edilebilir ve işbirlikçilerin bireysel avantajını azaltır.

• Bu nedenle, karışık gruplarda (işbirlikçi ve bencil 
bireylerin bir arada olduğu gruplar) işbirlikçilerin 
frekansı bir nesilden diğerine düşer.
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Örnek Hesaplamalarla 
Frekans Değişimi
• 1 işbirlikçi bulunan gruplarda, işbirlikçilerin frekansı 

1/3’ten 3/11’e düşer.

• 2 işbirlikçi bulunan gruplarda, işbirlikçilerin frekansı 
2/3’ten 5/8’e düşer.

• Bu düşüş, bencil bireylerin işbirlikçilerin katkısından 
daha fazla yararlanması nedeniyle gerçekleşir.
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Grup Düzeyinde Üretkenlik ve 
Simpson Paradoksu
• İşbirlikçilerin bulunduğu gruplar, bencil bireylerin 

ağırlıklı olduğu gruplara kıyasla çok daha fazla yavru 
üretir.

• Sonuçta yavrular popülasyona karıştığında, genel 
işbirlikçi oranı başlangıçtakinden daha yüksek olur.

• Başlangıçta %50 olan işbirlikçi frekansı, yavru 
popülasyonda %56’ya yükselir.

• Bu çelişkili durum, yani grup içindeki düşüşe rağmen 
popülasyon genelinde artış olması, Simpson Paradoksu 
olarak adlandırılır.
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Çok Düzeyli Seçilim Modelleri 
ve Değişkenlik
• Bu tür senaryolar, çok düzeyli seçilim modelleri olarak 

adlandırılır.

• Bu modellerde:

 Grup içindeki bireyler karşılaştırıldığında, bencil bireyler 
daha yüksek üreme başarısına sahiptir.

 Gruplar karşılaştırıldığında, daha fazla işbirlikçi içeren 
gruplar daha fazla yavru üretir.

• Bu örnekte, grup düzeyi seçilim, bireysel düzeydeki 
seçilimi bastırır ve sonuçta işbirliği yayılır.

(S
. 
F

re
e
m

a
n

 &
 J

.C
. 
H

e
rr

o
n

)
P

ro
f.

 D
r.

 B
e
k

ta
ş 

T
E

P
E

126



Çok Düzeyli Seçilim 
Modellerinin Çeşitliliği
• Gruplar farklı büyüklüklerde olabilir.

• Gruplar rastgele değil, akrabalık ilişkisine veya benzer 
fenotiplere göre de oluşabilir.

• Davranışlar poligenik karakterler olabilir.

• Organizmalar eşeyli üreyebilir.

• Üreme başarısı, fenotip ve grup kompozisyonuna bağlı 
olarak farklı kurallara göre değişebilir.
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Çok Düzeyli Seçilim Sonuçları: 
Fiksasyon, Yok Olma veya Dengede 
Kalma

• Bazı durumlarda, işbirlikçi davranış (hatta 
altruizm/fedakarlık) popülasyonda tamamen sabit hale 
gelir (fiksasyon).

• Bazı durumlarda tamamen kaybolur.

• Bazı durumlarda ise ara bir frekansta dengede kalır.
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Evrimsel Süreçlerin Kavramsal 
Çerçevesindeki Farklılıklar

• Biyologlar, gruplar halinde yapılandırılmış 
popülasyonlardaki evrimsel mekanizmaları tanımlarken 
farklı terimler kullanabilir.

• Bu terminolojik çeşitlilik, aslında süreç üzerindeki fikir 
ayrılığını olduğundan fazla gösterir.

• Bu derste ele alınan örnekte, evrimsel sürecin nasıl 
tanımlanacağı, tamamen hesaplamaların nasıl 
yapıldığına (hesaplama yöntemine) bağlıdır.
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Çok Düzeyli Seçilim ve 
Bakterilerde İş Birliği
• Çok düzeyli seçilim, iş birliğinin evrimsel süreçte 

yayılmasını açıklayabilir.

• Peki bu durum pratikte de gözlemlenebilir mi?

• Bu soruya cevap arayan John Chuang ve ekibi, 2009 
yılında bir dizi deney gerçekleştirmiştir.

• Deneyde, genetik olarak iş birlikçi (cooperative) ve 
bencil (selfish) olacak şekilde tasarlanmış E. coli
bakterileri kullanılmıştır.

• Bu bakteriler, çok düzeyli seçilim modelindeki 
organizmalar gibi tasarlanmıştır.

(S
. 
F

re
e
m

a
n

 &
 J

.C
. 
H

e
rr

o
n

)
P

ro
f.

 D
r.

 B
e
k

ta
ş 

T
E

P
E

130



İş Birlikçi ve Bencil Bakteriler 
Arasındaki Farklar
• İş birlikçi bakteriler, bir zehre karşı antidot üretip 

salgılarlar ve aynı zamanda floresan bir protein 
üretirler.

• Bencil bakteriler ise ne antidot ne de floresan protein 
üretir.
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İş Birlikçi ve Bencil Bakteriler 
Arasındaki Farklar
• Ancak diğer tüm genetik özellikleri iş birlikçi 

bakterilerle aynıdır.

• Antidot ve floresan protein üretimi enerji gerektirir.

• Bu yüzden, zehrin olmadığı ortamda bencil bakteriler 
daha hızlı büyür.
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Zehirli Ortamda İş 
Birlikçilerin Avantajı
• Zehrin olduğu ortamda ise durum tersine döner.

• İş birlikçi bakteriler, antidot ürettikleri için daha 
avantajlı hale gelir ve daha hızlı büyür (c).
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Zehirli Ortamda İş 
Birlikçilerin Avantajı
• Esas kritik nokta, iş birlikçi ve bencil bakteriler bir 

arada büyütüldüğünde ortaya çıkar (d).

• Bu durumda, bencil bakteriler iş birlikçilerin salgıladığı 
antidotu kullanarak, üretim maliyetine katlanmadan 
zehirden korunur ve böylece iş birlikçilerden daha hızlı 
büyür.
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Deneyin Kurulumu ve 
Aşamaları
• Chuang ve ekibi, 21 ayrı deney seti hazırlamıştır.

• Her deney setinde 12 bakteri kültürü vardır ve bu 
kültürlerde başlangıçtaki iş birlikçi oranı 0 ile 1 
arasında değişir.

• Sadece bencil veya sadece iş birlikçi içeren kültürler 
kontrol grubu olarak kullanılmıştır.

• Karışık kültürler ise büyük bir bakteri popülasyonunun 
geçici olarak gruplara ayrılmış hali olarak kabul 
edilmiştir.
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Deneyin İşleyişi
• Kültürlere zehir eklenmiş, gece boyunca büyümeleri 

sağlanmış ve sonrasında büyüme hızları ile iş birlikçi 
oranları ölçülmüştür.

• Son olarak, 10 karışık kültür birleştirilmiş ve genel iş 
birlikçi oranının deney başı ve sonundaki değişimi 
değerlendirilmiştir.
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İş Birlikçilerin Grup 
Seviyesindeki Katkısı
• Deney sonuçları, tüm 

21 tekrarda aynı 
sonucu vermiştir.

• Kültürdeki iş birlikçi 
oranı ne kadar 
yüksekse, o kültür o 
kadar hızlı 
büyümüştür.

• Bu sonuç, iş 
birlikçilerin sosyal 
gruplarına ortak bir 
fayda sağladığını 
göstermektedir.
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Kültür İçi Seçilimin Bencil 
Bakteriler Lehine İşlemesi
• Her karışık kültürde, iş birlikçi oranı gece boyunca 

azalmıştır.

• Bu sonuç, bencil bakterilerin ortak faydadan yararlanıp 
üretim maliyetine katlanmadığını gösterir.

• Yani, her bir kültür içinde seleksiyon bencil 
bakterilerden yana olmuştur.
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Kültürler Arası Seçilimin İş 
Birlikçiler Lehine İşlemesi
• Ancak, karışık kültürler birleştirildiğinde, genel iş 

birlikçi oranının her seferinde arttığı gözlenmiştir.

• Bu sonuç, kültür içi bencil bakterilerin 
avantajının, kültürler arası iş birlikçi grupların 
avantajıyla dengelenip aşıldığını gösterir.

• Yani, gruplar arası seçilim iş birlikçileri 
desteklemiştir.

(S
. 
F

re
e
m

a
n

 &
 J

.C
. 
H

e
rr

o
n

)
P

ro
f.

 D
r.

 B
e
k

ta
ş 

T
E

P
E

139



Kültürler Arası Varyasyonun 
Önemi
• Kültürler arası seçilimin etkili olabilmesi için, kültürler 

arasındaki iş birlikçi oranında yeterli varyasyon olması 
gerekir.

• Bu deneyde Chuang ve ekibi, bu varyasyonu başlangıçta 
bilinçli olarak oluşturmuştur.
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Küçük Kurucu Grupların 
Etkisi
• Araştırmacılar, iş birlikçi oranı %10 

olan bir stok kültürü, ortalama 2-3 
bakteri içerecek şekilde seyrelterek 
288 alt kültür oluşturmuştur.

• Bu alt kültürler büyütüldükten 
sonra birleştirilmiş, tekrar seyreltilip 
yeni 288 kültür kurulmuş ve bu 
işlem toplam 5 kez tekrarlanmıştır.

• 5 turun sonunda, genel iş birlikçi 
oranı %95’in üzerine çıkmıştır.

• Bu sonuç, uygun koşullar 
sağlandığında çok düzeyli seçilim 
bağlamında iş birliğinin gerçekten 
yayılabileceğini göstermektedir.
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Bitkilerde Sosyal Davranış ve 
Rekabet
• Bitkiler, hem toprak üstünde hem de toprak altında 

birbirleriyle rekabet eder.

• Bu rekabete karşı tolerans göstermede ve komşu 
bitkilerin büyümesini baskılamada genetik varyasyon 
gösterirler.

• Bu özellikleriyle bitkiler de sosyal davranış çalışmaları 
açısından önemli bir model olabilir.
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Çift Düzeyli Seçilim ve 
Arabidopsis thaliana Deneyi
• Michael Wade’in böceklerle yaptığı çalışmalardan 

esinlenen Charles Goodnight, Arabidopsis thaliana
üzerinde çok düzeyli seçilimi araştırmıştır.

• 144 bireyden oluşan popülasyonları, her biri 16 bitkiden 
oluşan 9 sosyal gruba ayırmıştır.

• Her grup, besin içeren bir kapta birlikte büyütülmüştür.
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Grup Düzeyinde Seçilim 
Süreci
• Goodnight, 12 popülasyonu grup düzeyinde “artmış 

yaprak alanı” için seçime tabi tutmuştur.

• Her nesilde, ortalama yaprak alanı en yüksek olan 3 
grup, bir sonraki neslin kurucu gruplarını 
oluşturmuştur.

• Ayrıca, 12 popülasyon grup düzeyinde azalmış yaprak 
alanı için seçilmiştir.

• Bir diğer 12 popülasyon ise kontrol olarak seçilmeden 
bırakılmıştır.
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Birey Düzeyinde Seçilim 
Süreci
• Her 12 popülasyon setinde, 4 popülasyon bireysel 

düzeyde artmış yaprak alanı için seçilmiştir.

• Bu popülasyonlarda, seçilen her gruptan rastgele 
bireyler yerine, yaprak alanı en büyük olan 8 birey 
seçilmiştir.

• Diğer 4 popülasyon azalmış yaprak alanı için bireysel 
seçime tabi tutulmuştur.

• Kalan 4 popülasyonda ise bireysel seçim 
uygulanmamıştır (kontrol grubu).
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Deneyin Genel Tasarımı
• Toplamda, deneyde:

 3 farklı grup seçilim süreci

 3 farklı bireysel seçilim süreci kullanılmıştır.

• Goodnight, popülasyonları 8 nesil boyunca bu seçim 
rejimleri altında takip etmiştir.

• Bu karmaşık tasarım, bireysel ve grup düzeyindeki 
seçilimlerin etkileşimini anlamayı amaçlamaktadır.
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Deney Sonuçları
• En güçlü tepki, grup düzeyinde artmış 

yaprak alanı için yapılan seçilimden 
alınmıştır (şekilde yeşil ile 
gösterilmektedir).

• Özellikle, bireysel seçilimin olmadığı 
durumlarda bu tepki çok daha belirgin 
olmuştur (şekilde ortadaki yeşil nokta).

• Grup içindeki bireysel seçilim, grup 
düzeyindeki tepkileri zayıflatmıştır.
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Bireysel ve Grup Seçiliminin
Çatışması
• Bireysel seçilim, bitkilerin rekabetçi davranışlarını 

artıran özellikleri öne çıkarabilir.

• Bu durum, grup içinde komşu bitkilerin baskılanmasına 
ve tüm grup performansının düşmesine yol açabilir.

• Buna karşın, grup düzeyindeki seçilim, rekabetin 
sınırlandırılmasını (competitive restraint) 
destekleyebilir.
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Bitkiler Dışında Benzer 
Bulgular
• Benjamin Kerr ve arkadaşları (2006), benzer bir sonucu 

bakteriyofajlarla yaptığı deneyde elde etmiştir.

• Kültür kuyuları arasındaki göçün kısıtlanması, 
bakteriyofaj popülasyonunu gruplara ayırmış ve bu 
durum rekabetin sınırlandırılması yönünde evrime yol 
açmıştır.

• Rekabetin sınırlandırılması, bir çeşit iş birliği olarak da 
değerlendirilebilir.
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Sonuç ve Genel Değerlendirme
• Bitkilerde görülen sosyal davranışlar, çok düzeyli 

seçilim açısından önemli bir model sunar.

• Grup ve birey seçilimi arasındaki etkileşim, sosyal 
evrim dinamiklerini anlamak için kritik öneme sahiptir.

• Goodnight’ın Arabidopsis thaliana üzerindeki çalışması, 
bitki ekolojisi ve evrimsel biyoloji açısından temel bir 
örnektir.
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İnsan Ahlakının Evrimi ve 
Çok Düzeyli Seçilim
• Charles Darwin, insan ahlakının çok düzeyli seçilim 

bağlamında evrimleştiğini öne sürmüştür.

• Bu hipotez mantıklı görünse de, bilimsel olarak test 
edilmesi zordur.

• Çok düzeyli seçilim, bireyler arası rekabetin yanı sıra, 
gruplar arası rekabetin de evrimde rol oynadığı fikrine 
dayanır.
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Avcı-Toplayıcı Toplumlar: 
Geçmişimize Açılan Pencere
• Yaklaşık 10.000 yıl öncesine kadar tüm insanlar avcı-

toplayıcı olarak yaşamaktaydı.

• Günümüzde çok az sayıda geleneksel avcı-toplayıcı 
toplum kalmıştır ve bunların çoğu dış dünyayla 
etkileşime girmiştir.

• Ancak, mevcut avcı-toplayıcı toplulukları incelemek, 
atalarımızın yaşamını anlamak için en yakın fırsattır.
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Avcı-Toplayıcı Toplumlarda 
Grup Yapısı
• Kim Hill ve arkadaşları, 32 avcı-toplayıcı toplumu 

incelemiştir.

• Bu toplumlar, genellikle 6 ila birkaç düzine kişiden 
oluşan “bant” denilen gruplar halinde yaşar.

• Ortalama bant büyüklüğü: 28,2 kişi.

• Hem kadınlar hem erkekler bantlar arasında hareket 
edebilir.

• Bir bireyin bandındaki yetişkinlerin %90’ından fazlası 
akraba değildir; çoğu arkadaştır.
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Hadza Toplumu ve Kooperatif 
Davranışlar
• Tanzanya’daki Hadza avcı-toplayıcıları üzerine yapılan 

bir çalışmada, Coren Apicella ve ekibi kooperativiteyi (iş 
birliği eğilimini) ölçmüştür.

• Araştırmada, bireyler kamu malı oyunu oynamıştır.

• Bu oyunda her katılımcıya 4 bal çubuğu verilmiş ve 
istedikleri kadarını kamu havuzuna bağışlama şansı 
sunulmuştur.

• Bağışlanan her bal çubuğu için araştırmacılar 3 bal 
çubuğu eklemiş ve sonunda tüm havuz, banda eşit 
olarak paylaştırılmıştır.
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Kooperativiteye Göre 
Bantların Oluşumu
• Çalışmada, band üyelerinin 

kooperativite skorları 
karşılaştırıldığında:

 Bantlar arasındaki farklılıklar büyük,

 Bant içindeki farklılıklar ise küçüktü.

• Bu durum, bandların rastgele değil, 
kooperativiteye göre oluştuğunu 
gösterir.
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Kooperatif ve Kooperatif
Olmayanların Tercihleri
• Hadza bireylerine, bir sonraki kampta kimlerle 

yaşamak istedikleri sorulduğunda:

 Kooperatif bireyler, yine kooperatif olanları tercih etti.

 İş birliğine yatkın olmayanlar ise, yine birbirlerini tercih etti.

• Ayrıca, genetik olarak akraba olan bireylerin 
kooperativite düzeylerinin birbirine daha çok benzediği 
bulundu.
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Kooperativitenin Evrimsel 
Sonuçları
• Eğer atalarımız arasında da kooperativiteye göre 

gruplaşma yaygınsa ve kooperativite kalıtsal ise:

 Kooperatif bireylerin yoğun olduğu gruplar, daha fazla çocuk 
sahibi olmuş olabilir.

• Bu durumda, iş birliğine dayalı davranışlar, nesiller 
boyunca artarak devam etmiş olabilir.
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Modern Kültürlerde Kamu
Malı Oyunları
• Modern Batı kültürlerinden gelen üniversite öğrencileri 

üzerinde yapılan deneylerde:

 Gruplar rekabet ettiğinde, bireyler daha kooperatif hale 
gelmiştir.

 Ayrıca, bu durum ahlaki davranışlarla ilişkilendirilen öfke ve 
suçluluk gibi duyguları tetiklemiştir.

• İlginç şekilde, rekabet olmaksızın sadece grupları 
birbirleriyle kıyaslamak bile benzer etki yaratmıştır.
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Multilevel Selection Hipotezi 
ile Tutarlılık
• Bu bulgular, insan ahlakının çok düzeyli seçilim 

bağlamında evrimleştiği hipoteziyle uyumludur.

• Ancak, Batılı üniversite öğrencileri insan davranışının 
genelini temsil etmemektedir.

• Bu yüzden, daha çeşitli kültürlerden elde edilecek 
verilere ihtiyaç duyulmaktadır.
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Gelecekte Ne Tür Verilere 
İhtiyacımız Var?
• En çok ihtiyaç duyulan veri türü:

 Bireysel kooperativite ile üreme başarısı (fitness) arasındaki 
ilişkiyi gösteren veriler.

 Grup kompozisyonu ile grup üyelerinin üreme başarısı 
arasındaki ilişkiyi gösteren veriler.

• Kısacası, insan toplumlarında fitness yapısını net bir 
şekilde ortaya koyan çalışmalar kritik önemdedir.
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İş Birliği ve Çatışmanın 
Sosyal İlişkilerdeki Yeri
• Sosyal etkileşimler, bireyler arasında hem iş birliği hem 

de çatışma fırsatları yaratır.

• Bu kısımda, iş birliği ve çatışmanın nasıl iç içe geçtiğini 
iki farklı sosyal durum üzerinden inceleyeceğiz.

• İlk olarak, ebeveynler ve yavruları arasındaki ilişkilerde 
ortaya çıkan iş birliği ve çatışmaya odaklanacağız.
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Ebeveyn-Yavru Çatışması: 
Temel Kavramlar
• Ebeveyn bakımı, yakın akrabalara sağlanan bir tür 

uyum faydasıdır.

• Yakın akrabalar arasında, örneğin ebeveyn ve yavru 
arasındaki iş birliği güçlü olabilir.

• Ancak, akraba bile olsalar, bireylerin öz çıkarları zaman 
zaman çatışabilir.

• Bu tür çatışmalar özellikle kuşlar ve memeliler gibi 
yoğun ebeveyn bakımının görüldüğü türlerde 
keskinleşir.
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Ebeveyn-Yavru Çatışmasının 
Nedeni
• Ebeveyn ve yavrular, ebeveynin yapması gereken 

yatırım miktarı konusunda genellikle aynı fikirde 
değildir.

• Ebeveyn, mevcut yavruya verdiği bakımın gelecekte 
doğacak yavrulara zarar vermemesini ister.

• Buna karşılık, her bir yavru kendisi için mümkün olan 
en fazla kaynağı talep eder.
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Yavru Beslenmesi ve Sütten 
Kesme Çatışması
• Sütten kesme dönemi, ebeveyn-

yavru çatışmasının en belirgin 
yaşandığı süreçlerden biridir.

• Bu dönemde anneler, yavruları 
emzirmemek için onları görmezden 
gelir ya da uzaklaştırır.

• Yavrular ise buna tepki olarak 
annelerine bağırır ya da saldırır.

• Bu tür çatışmalar, sadece 
memelilerde değil, kuşlar gibi diğer 
türlerde de görülür.
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Yatırım Miktarı Üzerindeki 
Çatışmanın Mantığı
• Ebeveyn bakımının artması, yavruların hayatta kalma 

şansını artırır.

• Ancak, mevcut bir yavruya yapılan aşırı yatırım, 
gelecekte doğacak yavruların sayısını azaltabilir.
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Yatırım Miktarı Üzerindeki 
Çatışmanın Mantığı
• Bu dengeyi anlamak için Robert Trivers’in (1974) 

geliştirdiği grafik analizine bakalım.

• Aşağıdaki grafikte:

 Mavi çizgi: Ebeveyn yatırımına bağlı olarak yavrunun 
kazandığı fayda

 Üst turuncu çizgi: Ebeveynin maliyeti (gelecekteki 
kaybedilen yavrular)
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Ebeveyn ve Yavrunun Bakım 
Miktarına Bakış Açıları
• Yavru açısından, beslenmenin getirdiği fayda ebeveyn 

ile aynıdır.

• Ancak yavru, kaybedilen kardeşleri kendi genetik 
çıkarları açısından daha düşük bir maliyet olarak görür.
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Ebeveyn ve Yavrunun Bakım 
Miktarına Bakış Açıları
• Bu yüzden, yavrunun talep ettiği bakım miktarı, 

ebeveynin vermek istediğinden daha fazladır.

• Eğer kardeşler üvey ise (yarı kardeş), bu fark daha da 
büyür (şekil-orta turuncu çizgi).
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Yavruların Davranışsal 
Tepkisi: Yalvarma Davranışı
• Yavrular, ebeveynlerin yiyeceği nasıl dağıtacağını 

etkilemek için ‘yalvarma’ davranışını sergiler.

• Yalvarma, yavrular için fizyolojik olarak zorlayıcı ve 
tehlikeli bir davranıştır.

• Trivers’in analizi doğruysa, yavrular, kardeşleriyle daha 
az akraba olduklarında daha şiddetli yalvarmalıdır.
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Deneysel Kanıtlar:
Kırlangıç Çalışmaları
• Boncoraglio ve ekibi (2008, 2009), kırlangıç yavruları 

üzerinde deneyler yaparak bu hipotezi test etti.

• Kardeşlik derecesi düştüğünde, yavruların daha güçlü 
yalvardığı gösterildi.

• Bu bulgu, Trivers’in ebeveyn-yavru çatışması teorisiyle 
tutarlıdır.
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Karşılaştırmalı Testler ve 
Evrimsel Analizler
• Briskie ve ekibi (1994), farklı kuş türlerinde yalvarma 

seslerini kaydetti ve bu türlerdeki ‘çift dışı babalık’ 
oranlarıyla karşılaştırdı.

• Türlerin evrimsel geçmişini dikkate alan bu analizde, 
yalvarma sesi şiddeti ile çift dışı babalık oranı arasında 
pozitif bir ilişki bulundu.
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Karşılaştırmalı Testler ve 
Evrimsel Analizler
• Yani, dişilerin daha çok ‘aldatma’ eğiliminde olduğu 

türlerde, yavrular daha yüksek sesle yalvarır (Bkz: Şekil 
12.30).

• Bu sonuç, Trivers’in teorisinin evrimsel düzeyde de 
desteklendiğini gösterir.
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Beyaz Alınlı Arıkuşlarında 
Ebeveyn-Yavru Çatışması
• Beyaz alınlı arıkuşlarında ebeveyn-yavru çatışmasının 

dikkat çekici bir örneği gözlemlenmiştir.

• Ebeveynler, özellikle babalar, kendi yavrularını 
kardeşlerine bakmaya zorlayabilir.

• Steve Emlen ve Peter Wrege’nin çalışmasına göre, 
babalar bunu, yavrularının kendi yuvalarını 
kurmalarını engelleyerek yapar.

• Bu süreçte, çeşitli taciz davranışları sergilenir ve bu 
davranışlar genellikle akraba bireylere yöneliktir.
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Arıkuşu Kolonilerinde 
Görülen Taciz Davranışları
• Yerleşik bireyler yuvalarından kovalanır, çiftleşme 

beslemesi engellenir ya da yumurtlama öncesi yuvalara 
müdahale edilir.

• Emlen ve Wrege, toplam 47 taciz vakasını 
gözlemlemiştir ve bunların %90’ından fazlasında 
saldırgan erkek bireylerdir.

• Taciz edenlerin %70’i mağdurdan yaşlıdır ve %58’i yakın 
akrabadır.

• Bu durum, tacizin rastgele değil, özellikle yakın 
akrabalara yönelik olduğunu gösterir (p < 0.01, X² testi).
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Tacizin Amacı ve Sonuçları
• Tacizin amacı, akraba bireylerin 

yuva kurma girişimlerini bozarak 
onları yardım etmeye zorlamaktır.

• 47 taciz olayının 16’sında, mağdur 
birey yuvasını terk ederek taciz 
edenin yuvasına yardımcı 
olmuştur.

• Bu 16 vakanın %69’u ebeveyn-
yavru arasında, %62’si ise baba-
oğul arasındadır.

• Bu veriler, ebeveynlerin özellikle 
oğullarını tanıdığını ve onları kendi 
üreme çıkarları doğrultusunda 
kullanmaya çalıştığını gösterir.

(S
. 
F

re
e
m

a
n

 &
 J

.C
. 
H

e
rr

o
n

)
P

ro
f.

 D
r.

 B
e
k

ta
ş 

T
E

P
E

175



Yavru Neden Direnmez?
• Emlen ve Wrege’ye göre, yavrular hem kendi 

yavrularına hem de kardeşlerine eşit derecede bağlıdır 
(r = ½).

• Ebeveynler ise kendi yavrularına (r = ½), torunlarından 
(r = ¼) daha yakındır ve bu yüzden daha bencil 
davranır.

• Bir yardımcı, ortalama 0.47 ekstra yavrunun 
büyütülmesini sağlar.

• Kendi başına eş bulup üreme yapan bir birey ise 0.51 
yavru büyütebilir.

• Bu küçük fark, ebeveyn taciziyle dengelenir ve yavru 
için kardeşine yardım etmek, kendi yavrusunu 
büyütmekten daha avantajlı hale gelir.
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Kardeş Kıyımı 
(Siblicide)
• Bazı kuş ve memeli türlerinde 

kardeşlerin birbirini öldürmesi 
yaygındır ve ebeveynler buna kayıtsız 
kalır.

• Bu durum, ebeveyn ve kardeşlerin %50 
genetik benzerliğine rağmen adaptif bir 
davranış olabilir.

• Lynn Lougheed ve David Anderson, bu 
konuyu maskeli sümsük kuşu ve mavi 
ayaklı sümsük kuşu üzerinde 
incelemiştir (Şekil 12.32a ve b).

• Her iki türde de dişiler genellikle iki 
yumurta bırakır, ancak yavrular 
arasındaki ölüm oranı farklıdır.
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Maskeli Sümsük 
Kuşunda Kardeş Kıyımı

• İlk çıkan yavru, kardeşini yuvadan atar 
ve bu yavru ya açlıktan ya da avcılar 
tarafından öldürülür.

• Bu türde kardeş kıyımı çok yaygındır ve 
hemen doğumdan sonra gerçekleşir.

• Bu davranış, ilk yavrunun hayatta 
kalma şansını artırır.

• Maskeli sümsük kuşlarında ebeveynler 
bu duruma müdahale etmez.
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Mavi Ayaklı Sümsük 
Kuşunda Kardeş Kıyımı

• İlk yavru her zaman kardeşini 
öldürmez, özellikle kısa süreli besin 
kıtlıklarında kardeşine tolerans 
gösterir.

• Uzun süreli kıtlıkta ise saldırır ve 
öldürür.

• Bu esnek strateji, mavi ayaklı sümsük 
kuşlarının farklı çevresel koşullara 
uyum sağlama yeteneğini gösterir.

• Bu türde ebeveynler zaman zaman 
müdahale ederek kıyımı engellemeye 
çalışır.
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Ebeveyn Rolü:
Çapraz Transfer Deneyi
• Lougheed ve Anderson, ebeveyn 

rolünü anlamak için yavruları farklı 
türlerin yuvalarına yerleştirmiştir.

• Maskeli sümsük yavruları mavi 
ayaklı sümsük yuvalarına, mavi 
ayaklı sümsük yavruları da maskeli 
sümsük yuvalarına konulmuştur.

• Kontrol grupları olarak da kendi 
türleri içinde transfer edilen 
yavrular gözlemlenmiştir.

• Sonuçlar, hangi türden olduğuna 
değil, hangi ebeveyn tarafından 
bakıldığına göre kardeş kıyımının 
değiştiğini göstermiştir.
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Ebeveyn Davranışının Önemi
• Maskeli sümsük ebeveynleri kardeş kıyımına kayıtsız 

kalırken, mavi ayaklı sümsük ebeveynleri kıyımı 
önlemeye çalışır.

• Bu bulgular, bazı türlerde ebeveynlerin kendi üreme 
çıkarlarını korumak için pasif kalabileceğini gösterir.

• Maskeli sümsük kuşlarında ikinci yumurta, ilk 
yumurtanın başarısızlığına karşı bir sigorta görevi 
görebilir.

• Ancak, ikinci yumurtanın sağ kalması ebeveyn 
açısından daha değerli olabilir.

(S
. 
F

re
e
m

a
n

 &
 J

.C
. 
H

e
rr

o
n

)
P

ro
f.

 D
r.

 B
e
k

ta
ş 

T
E

P
E

181



Akraba Olmayanlar Arasında 
İş Birliği ve Çatışma
• Daha önce sosyal etkileşimleri anlatırken akraba 

bireyler arasındaki ilişkileri ele almıştık.

• Bu bölümde ise akraba olmayan bireyler arasındaki iş 
birliği ve çatışma konusuna odaklanacağız.

• Akraba olmayan bireylerin de zaman zaman iş birliği 
yapabildiği ve bu iş birliğinin belirli mekanizmalara 
dayandığı gösterilmiştir.
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Karşılıklı Yardımlaşma 
(Reciprocity) Nedir?
• Akraba olmayan bireyler, birbirlerine karşılıklı iyilik 

yaparak iş birliği yapabilirler.

• Bir bireyin diğerine yaptığı iyilik, kısa vadede bir 
maliyet yaratabilir.

• Ancak, karşılık olarak daha değerli bir iyilik alırsa, 
uzun vadede kazançlı çıkar.

• Bu tür karşılıklı iyilik değişimi, karşılıklı yardımlaşma 
olarak adlandırılır.
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Babunlarda Karşılıklı 
Yardımlaşma
• Dorothy Cheney ve arkadaşları (2010), 

akraba olmayan babunlar (Papio
hamadryas ursinus) arasında karşılıklı 
yardımlaşma olduğuna dair kanıtlar 
bulmuştur.

• Babunlar arasında iyilik olarak kabul 
edilebilecek iki önemli davranış vardır:

 Tüy temizleme (grooming)

 Üçüncü bir babuna karşı agresif durumda 
destek verme

• Araştırmacılar, bazı babunların tehdit 
homurtularını (threat grunts) kaydetmiş 
ve bu sesleri diğer babunlara
dinletmiştir.
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Deneyin Detayları 
ve Bulgular

• Deneyde, ses kaydını dinleyen 
babunların, bu sesi çıkaran bireyden 
10 dakika önce iyilik (tüy temizleme) 
veya tehdit almış olması 
sağlanmıştır.

• Daha sonra, dinleyen babunun sesi 
duyduktan sonra yaptığı ilk hareket 
kaydedilmiştir.

• Sonuçlar: Daha önce tüy temizleme 
iyiliği gören babunların, sesi çıkaran 
babuna doğru yaklaşma olasılığı çok 
daha yüksek bulunmuştur.

• Bu bulgular, istatistiksel olarak 
anlamlıdır (p = 0.004).
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Karşılıklı Yardımlaşmanın 
Riskleri
• Karşılıklı yardımlaşma, uzun vadede iki taraf için de 

faydalıdır.

• Ancak, ilk iyiliği yapan birey, kısa vadede zarar görme 
riski taşır.

• Bu risk, karşılık vermeyen bir “hilekar” ile karşılaşma 
ihtimalidir.

• Hile yapmak, karşılık vermeden fayda sağlamak 
anlamına gelir ve bu durum hile yapan için adaptif
olabilir.
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Hileden Kaçınma Stratejileri
• Bu risk nedeniyle, bireyler genellikle iyi tanıdıkları 

bireylere iyilik yapmayı tercih ederler.

• Gloria Sabbatini ve arkadaşları (2012), kafesteki 
kapuçin maymunlarının (Cebus apella), yemek 
paylaşacakları bireyi seçerken, geçmişteki yemek 
paylaşımından çok uzun vadeli sosyal ilişkilere önem 
verdiğini göstermiştir.

• Ada Grabowska-Zhang ve arkadaşları (2012) ise büyük 
baştankara kuşlarının (Parus major), tanıdık 
komşularına yırtıcılara karşı yardım etme konusunda 
çok daha istekli olduğunu bulmuştur.

(S
. 
F

re
e
m

a
n

 &
 J

.C
. 
H

e
rr

o
n

)
P

ro
f.

 D
r.

 B
e
k

ta
ş 

T
E

P
E

187



Hileyi Önlemenin Bir Diğer
Yolu: Cezalandırma
• Hileyi önlemek için bir diğer strateji ise 

cezalandırmadır.

• Hile yapan birey, grubun diğer üyeleri tarafından 
cezalandırılabilir.

• Bu konu, birazdan daha detaylı ele alınacak.
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Karşılıklı Yardımlaşmanın 
Evrimi İçin Uygun Koşullar
• Robert Trivers (1971) karşılıklı yardımlaşmanın 

evrimleşmesi için gerekli koşulları şöyle sıralar:

 Aynı bireyler, tekrar tekrar karşılaşmalı

 Birbirlerine sık sık iyilik yapma fırsatı bulmalı

 Bazen iyiliğe ihtiyaç duymalı, bazen de iyilik yapabilmeli

 İyi bir hafızaya sahip olmalılar

• Bu koşullara sahip olan türlerde karşılıklı yardımlaşma 
görülme olasılığı yüksektir.
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Karşılıklı Yardımlaşmanın 
Görülmesi Beklenen Türler
• Uzun ömürlü, zeki ve sosyal türler

• Küçük grup büyüklüğüne sahip türler

• Grubu terk etme oranı düşük olan türler

• Grup savunması, yiyecek bulma gibi konularda birbirine 
yüksek derecede bağımlı türler

• Bu özellikler, karşılıklı yardımlaşmayı destekler.
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Beklenmedik Bir Durum: Neden 
Karşılıklı Yardımlaşma Nadir 
Görülüyor?

• Karşılıklı yardımlaşma, insanlar için çok tanıdık ve 
doğal bir mekanizmadır.

• Ancak, doğada düşündüğümüz kadar yaygın değildir.

• Clutton-Brock (2009) karşılıklı yardımlaşmanın 
nispeten nadir görüldüğünü vurgulamıştır.

• Bu durum, ilk bakışta şaşırtıcıdır.

• Ancak, uzun vadeli güven, hafıza, tekrar tekrar 
karşılaşma gibi koşullar her zaman sağlanmaz.
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İnsan Davranışlarında 
Karşılıklılık ve Ceza
• İnsanlarda karşılıklılık (reciprocity), toplumsal 

ilişkilerde önemli bir uyum mekanizmasıdır.

• Robert Trivers’a göre, ahlaki öfke, minnettarlık, 
suçluluk ve güven gibi duygular, evrimsel süreçte 
karşılıklılık üzerine seçilimle ortaya çıkmıştır.

• Bu duygular, sosyal alışverişlerde birer "skor tutma" 
sistemi gibi çalışır ve kimlerin güvenilir olup olmadığını 
anlamamıza yardımcı olur.
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Sosyal Alışverişlerde Hileyi 
Tespit Etme Yeteneğimiz
• Araştırmalar, insanların sosyal alışverişlerde hile 

yapanları tespit etme konusunda oldukça başarılı 
olduğunu göstermektedir.

• Stone, Sugiyama ve Cosmides’in çalışmaları, bu 
yeteneğin kültürler arası yaygın olduğunu ortaya 
koymuştur.

• Hileyi sınırlamak için kullanılan en etkili stratejilerden 
biri ise cezalandırmadır.

(S
. 
F

re
e
m

a
n

 &
 J

.C
. 
H

e
rr

o
n

)
P

ro
f.

 D
r.

 B
e
k

ta
ş 

T
E

P
E

193



Toplumsal Mallar Oyunu: 
Fehr ve Gächter Deneyi
• Ernst Fehr ve Simon Gächter, öğrencilerle "toplumsal 

mallar oyunu" (public goods game) oynatarak 
karşılıklılık ve ceza arasındaki ilişkiyi inceledi.

• Oyunda her oyuncunun 20 puanı vardı ve her turda bu 
puanların bir kısmını ortak havuza 
bağışlayabiliyorlardı.

• Bağışlanan her puan, tüm grup üyeleri arasında 
paylaşılıyordu ve oyuncular kendi bağışlarından 
kaybederken diğer bağışlardan kazanıyordu.
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Oyuna Ceza Kuralının 
Eklenmesi
• Bazı oyun gruplarında, her tur sonunda oyuncular 

birbirlerini cezalandırabiliyordu.

• Bir oyuncu, başka bir oyuncuyu cezalandırmak için 
puan ödüyor; bu durumda cezalandırılan oyuncu üç katı 
puan kaybediyordu.

• Ceza uygulanan ve uygulanmayan grupların bağış 
seviyeleri karşılaştırıldı.
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Ceza Var mı, Yok mu? 
Bağışlara Etkisi
• Aşağıdaki şekil, ceza uygulamasının olduğu ve olmadığı 

gruplardaki ortalama bağış miktarlarını 
göstermektedir.

• Ceza imkânı olmadığında, bağışlar başlangıçta orta 
seviyedeyken, oyuncuların sömürüldüğünü 
hissetmesiyle giderek azalmıştır.
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Ceza Var mı, Yok mu? 
Bağışlara Etkisi
• Ceza imkânı olduğunda ise bağışlar başlangıçta orta 

seviyede başlamış, zamanla birbirlerini cezalandıran 
oyuncular sayesinde artmıştır.

• Bu durum, cezanın iş birliğini teşvik ettiğini 
göstermektedir.
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Kültürel Farklılıklar ve Ceza 
Eğilimi
• Üniversite öğrencileri, tüm insan davranışlarını temsil 

etmede yetersiz kalabilir.

• Farklı kültürlerde iş birliği yapmayanları cezalandırma 
eğilimi önemli farklılıklar göstermektedir.

• Bu durum, kültürler arası sosyal normların ve 
karşılıklılık anlayışının farklılık göstermesinden 
kaynaklanabilir.
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Ultimatom Oyunu
• Joseph Henrich ve ekibi, 15 farklı toplumdan 

gönüllülere ultimatom oyunu oynatarak bu kültürel 
farklılıkları belgeledi.

• Bu toplumlar, geleneksel avcı-toplayıcılardan Batılı 
üniversite öğrencilerine kadar uzanmaktaydı.

• Oyuncular, günlük ücret değerinde bir miktar paranın 
bölüşümünü müzakere ediyorlardı.

(S
. 
F

re
e
m

a
n

 &
 J

.C
. 
H

e
rr

o
n

)
P

ro
f.

 D
r.

 B
e
k

ta
ş 

T
E

P
E

199



Ultimatom Oyunu:
Oyuncu Davranışları
• Yandaki şekil, farklı 

toplumlarda oyuncuların 
teklifleri ve teklifleri 
reddetme oranlarını 
göstermektedir.

• Ortalama teklifler, %25 ile 
%50 arasında değişmiştir.
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Ultimatom Oyunu:
Oyuncu Davranışları
• Tsimane toplumu, sıfırdan 

büyük her teklifi kabul 
ederken, bazı toplumlarda 
oyuncular kendilerine tüm 
para bile verilse teklifi 
reddedebilmiştir.

• Bu durum, kısa vadeli 
kazanç yerine adil olma 
motivasyonunun kültürel 
olarak farklılaştığını 
göstermektedir.
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Adil Olmayan Tekliflere Ceza 
Eğilimi
• Ultimatom oyununun sonuçları, hiçbir toplumda tüm 

oyuncuların sadece kendi çıkarlarını maksimize etme 
peşinde olmadığını göstermiştir.

• Tsimane hariç tüm toplumlarda bazı teklifler 
reddedilmiş, bu da her iki tarafın da kaybetmesine yol 
açmıştır.

• Hatta Tsimane toplumunda bile ortalama teklifler 
minimum değerin çok üzerinde olmuştur.

• Bu durum, oyuncuların adil olmayan davranışları 
cezalandırmaktan çekindiklerini düşündürmektedir.
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Sosyal Böcekler ve Evrimsel 
Teorinin Zorluğu
• Charles Darwin, sosyal böceklerin 

evrim teorisi açısından büyük bir 
meydan okuma olduğunu 
belirtmiştir.

• Yaprak kesici karınca (Atta 
cephalotes) kolonileri milyonlarca 
üreme yeteneği olmayan işçi 
barındırır.

• İşçilerin kastlara ayrıldığı bu 
kolonide, büyük askerler 
savunmadan, orta boy işçiler 
yaprak toplamaktan, küçük 
işçiler ise mantar bahçesi 
bakımından ve yavruların 
beslenmesinden sorumludur.
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Örnek Bir Sosyal Yaşam Formu: 
Yaprak Kesici Karıncalar

• Bu kolonideki tüm yavrular, 
yalnızca bir tek kraliçe tarafından 
üretilir.

• Yani, koloninin devamlılığı tek 
bir bireyin üreme kapasitesine 
bağlıdır.

• Bu yapı, sosyal böceklerdeki 
fedakârlığın (altrüizm) evrimsel 
kökenini anlamak açısından 
oldukça kritiktir.
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‘Eusosyal’ Teriminin Ortaya 
Çıkışı
• Suzanne Batra, bu tür sosyal yapılara sahip hayvanları 

tanımlamak için "eusosyal" terimini kullanmıştır.

• Eusosyal hayvanlarda:

 Farklı nesiller bir arada yaşar.

 Üreme yapmayan bireyler, yavruların bakımında aktif rol 
alır.

• Batra’nın tanımı zamanla biyologlar tarafından farklı 
şekillerde yorumlanmıştır.
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Eusosyalitenin Evrimini 
Açıklama Çabaları
• Bilim insanları, bu karmaşık sosyal yapının nasıl 

evrimleştiğini açıklamaya çalışmaktadır.

• Farklı hipotezler öne sürülmüş, bazıları popülerlik 
kazanmış, bazıları ise zamanla terk edilmiştir.

• Bu hipotezlerden biri, “Haplodiploidi Hipotezi”dir.
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Haplodiploidi Hipotezi:
Temel Fikir
• Eusosyalite, ilk olarak karıncalar, 

arılar ve yaban arılarında 
tanımlanmıştır.

• Bu türlerde erkekler haploid, dişiler 
diploiddir.

• Erkekler döllenmemiş 
yumurtalardan, dişiler ise döllenmiş 
yumurtalardan gelişir.
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Haplodiploidi ve Genetik 
Yakınlık
• Bu sistemde kız kardeşler, genetik olarak kendi 

yavrularından daha yakın akrabadır.

• Kız kardeşler:

 Babalarından gelen tüm genleri taşır (genomlarının yarısı).

 Annelerinden gelen genlerin yarısını taşır.

• Bu durumda, kız kardeşler arasındaki genetik benzerlik 
oranı: (1 x ½) + (½ x ½) = ¾ olur.

• Kendi yavrularına olan benzerlik ise klasik ½’dir.
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Hamilton’un Yorumu
• Hamilton’a göre, bu yüksek kardeşlik ilişkisi, dişilerin 

kendi yavrularını üretmek yerine kız kardeşlerine 
yatırım yaparak dolaylı (inclusive) uyum başarısını 
maksimize etmelerine yol açar.

• Bu şekilde işçi kastı ve eusosyal yaşam biçimi 
evrimleşebilir.

(S
. 
F

re
e
m

a
n

 &
 J

.C
. 
H

e
rr

o
n

)
P

ro
f.

 D
r.

 B
e
k

ta
ş 

T
E

P
E

209



Haplodiploidi Hipotezine 
Eleştiriler ve Güncel Görüşler
• Zamanla bu hipotez popülerliğini 

kaybetmiştir.

• Bunun nedenleri:
 Haplodiploidi olmayan birçok tür de 

eusosyalite göstermektedir (örneğin, 
termitler).

 Haplodiploid olup eusosyal olmayan 
pek çok tür vardır.

 Şekil c’de görülen süngerlerde 
yaşayan karides ve şekil d’de yer alan 
çıplak kör fare gibi türler diploid
olmalarına rağmen eusosyal yapıya 
sahiptir.

 Son yıllarda yapılan teorik 
çalışmalar, haplodiploidinin
eusosyaliteyi kolaylaştırmadığını bile 
öne sürmüştür.
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Eusosyalite ve Alternatif 
Açıklamalar
• Eusosyalitenin evrimini açıklamak için artık daha 

kapsamlı ve çok faktörlü modeller kullanılmaktadır.

• Çevresel baskılar, grup seçilimi, ekolojik avantajlar gibi 
unsurlar bu süreçte önemli rol oynar.

• Sonuç olarak, haplodiploidi tek başına yeterli ya da 
gerekli bir koşul olarak kabul edilmemektedir.
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Monogami Hipotezi Nedir?
• Monogami hipotezi, ömür boyu süren tek eşliliğin, 

sosyal böceklerde "eusosyalite" evrimini 
kolaylaştırabileceğini öne sürer.

• Bu hipoteze göre, bir birey gelecekteki kardeşlerinin 
tamamının öz kardeş olacağını bilirse, yeni bir kardeşin 
varlığı bireyin kapsayıcı uyum başarısını (inclusive
fitness) kendi yavrusu kadar artırır.

• Öz kardeş ve kendi yavrusu arasındaki genetik 
benzerlik (akrabalık katsayısı = r) aynıdır: 1/2.

• Bu durumda, bireyin ebeveynine yardım etmesi mi 
yoksa kendi başına üremesi mi daha avantajlı olur 
sorusu, tamamen her iki stratejinin maliyet ve 
faydalarına bağlıdır.
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Monogami ve Eusosyalite
İlişkisi
• Eğer bir türün yaşam öyküsü ya da yaşadığı ekolojik 

koşullar, bireyin üremesinden ziyade ebeveynine yardım 
etmesini daha kolay hale getiriyorsa, bu durumda doğa 
seçilimi-eusosyaliteyi destekler.

• William Hughes ve arkadaşlarının (2008) verileri, 
eusosyalitenin bağımsız olarak evrimleştiği neredeyse 
üç düzine soyun çoğunda veya tamamında dişilerin 
sadece bir erkekle çiftleştiğini gösterir.

• Bu veriler, monogaminin eusosyalite için yeterli 
olmadığını, ancak bu koşulun gerekli olabileceğini 
düşündürmektedir.

• Tüm eusosyal hymenoptera türleri monogamiye 
dayanan atalara sahiptir ve bu türler, sosyal olmayan 
türlerin daha fazla olduğu bir kladın içindedir.
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Monogaminin Zorunluluğu 
Tartışması
• Monogami eusosyalite için gerekli olmayabilir; sadece 

eusosyalite ile ilişkili başka özelliklerle korelasyon 
göstermesi de mümkündür.

• Bu bakış açısı, monogaminin neden-sonuç ilişkisi mi 
yoksa basit bir eşlik eden özellik mi olduğunu sorgular.

• Dolayısıyla monogami hipotezi, eusosyalitenin
evriminde önemli bir faktör mü, yoksa sadece bir 
rastlantı mı sorusu hala tartışmalıdır.
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Ekoloji ve Yaşam Öyküsü 
Hipotezi Nedir?
• Eusosyalitenin hangi 

özelliklerle daha yakından 
ilişkili olduğunu anlamak 
için James Hunt (1999), 
yandaki evrim ağacını analiz 
etmiştir.

• Tüm hymenopteraların
haplodiploid olması 
nedeniyle, bu cinsiyet 
belirleme sisteminin ağacın 
kökünde evrimleştiği 
sonucuna varmıştır.
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Ekoloji ve Yaşam Öyküsü 
Hipotezi Nedir?
• Ancak, eusosyalite sadece 

birkaç hymenoptera
ailesinde görülür ve bu 
aileler filogenetik ağaçta 
dağınık halde bulunur.

• Bu durum, eusosyalitenin bir 
kere değil, bağımsız olarak 
birçok kez evrimleştiğini 
gösterir.
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Kompleks Yuvalar ve Larva 
Bakımı
• Hunt’ın (1999) en önemli gözlemi, eusosyalitenin sadece 

karmaşık yuvalar inşa eden ve larvalarına uzun süre 
bakım sağlayan gruplarda evrimleşmiş olmasıdır.

• Bu durum, böceklerde üreme fedakârlığını (reproductive
altruism) destekleyen birincil faktörlerin ekoloji ve 
yaşam öyküsü detaylarıyla ilgili olduğunu gösterir.

• Yuva inşası ve larvalara sürekli besin sağlama 
zorunluluğu, bir dişinin tek başına üremesini oldukça 
zorlaştırır.

(S
. 
F

re
e
m

a
n

 &
 J

.C
. 
H

e
rr

o
n

)
P

ro
f.

 D
r.

 B
e
k

ta
ş 

T
E

P
E

217



Yüksek Predasyon ve Uzun 
Bakım Süresi
• Yüksek av baskısı altında ve yavrular uzun süre 

ebeveyn bakımına ihtiyaç duyduğunda, yalnız üreyen 
bireylerin, yavrularını yetişkinliğe kadar getirebilme 
şansı düşüktür.

• Bu durum, sosyal yaşamın bir savunma stratejisi olarak 
da evrimleşebileceğini gösterir.

• Ayrıca, eusosyal olan diğer soylar da (örneğin yaprak 
bitleri, termitler, thripsler, karidesler, çıplak kör fareler 
ve tek bilinen eusosyal böcek türü) “kale yuvaları” 
denilen korunaklı yapılarda yaşar.
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Vespid Yaban Arılarında 
Sosyalliğin Evrimi
• James Hunt, sosyal yaban arılarının yaşam döngülerini 

detaylıca inceleyerek bu arıların nasıl eusosyal hale 
geldiklerini açıklayan bir senaryo önermiştir.

• Yaban arıları, çok farklı sosyal organizasyonlara sahip 
oldukları için bu tür çalışmalar için oldukça uygun 
modellerdir.

• Hunt’a göre, bu çeşitlilik, yaban arılarının sosyalliğe 
geçiş sürecindeki farklı evreleri yansıtmaktadır.

• Bu çeşitlilik, sosyal evrim sürecini anlamamız açısından 
önemli ipuçları sunar.
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Sosyal Yapıdaki Çeşitlilik
• Bazı yaban arıları tamamen yalnız yaşar ve tüm annelik 

görevlerini (yuva yapma, besin toplama, yumurta 
bırakma ve yavru bakımı) kendileri yerine getirir.

• Bazıları ise fakültatif eusosyal olup, tek başına yuva 
yapabileceği gibi başkalarıyla iş birliği yapmayı da 
tercih edebilir.

• Fakültatif eusosyal türlerde, bazı dişiler önce yardımcı 
olarak çalışır, sonra üreyen birey (breeder) haline gelir.

• Daha ileri düzeyde ise, bazı türler ilkel eusosyal özellik 
gösterir ve dişiler yardımcı ya da üreyen rollerine geçici 
olarak girebilir, bu rolleri hayat boyu sabit kalmaz.
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Gelişmiş Eusosyal Türler
• Gelişmiş eusosyal türlerde, dişiler fiziksel olarak 

farklılaşan işçi veya kraliçe fenotipleri gösterir.

• Bu türlerde rol değişimi mümkün değildir; bir kez işçi 
ya da kraliçe olan birey, öyle kalır.

• Bu durum, sosyal evrimde ileri aşamaya geçildiğinin bir 
göstergesidir.

• Hunt’ın modeli, bu aşamalara nasıl geçildiğini 
açıklamayı amaçlamaktadır.
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Fakültatif Eusosyalliğin
Evrimi
• Hunt’a göre, fakültatif eusosyalliğin evriminde 

kooperatif üreme kilit rol oynar.

• Üreyen dişiler, yardımcıların sağladığı savunma ve 
yavru bakımından yarar sağlar.

• Yeni çıkan yardımcılar, yuvada yiyecek bulunduğu için 
doğdukları yuvada kalmayı tercih eder.

• Yuvada kaldıklarında, yavrulardan gelen sinyallere 
normal annelik bakım davranışları ile yanıt verirler.
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İşçi Davranışlarının Kökeni
• İşçi davranışlarının, yaban arılarının annelik 

davranışlarından türediğine dair kanıtlar 
bulunmaktadır.

• Amy Toth ve Hunt’ın Polistes metricus’ta yaptığı bir 
çalışmada, işçilerin beyinlerindeki gen ekspresyonları 
incelenmiştir.

• İşçi bireylerin gen ekspresyonu, yeni koloni kuran ve ilk 
yavrularına bakan dişilere oldukça benzer bulunmuştur.

• Buna karşılık, yerleşik kraliçelerin ve sonbaharda 
çıkan, kış uykusuna hazırlanan dişilerin gen profilleri 
ise oldukça farklıdır.
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Kraliçe ve İşçi Kastlarının 
Evrimi
• Hunt, belirgin kraliçe ve işçi kastlarının evriminde, 

yuvadaki bireyler arasındaki akrabalık ilişkilerinin 
belirleyici olduğunu ileri sürer.

• Bu süreçte, çok düzeyli seçilim (multilevel selection) 
önemli bir rol oynar.

• Daha fazla fedakar birey içeren koloniler, daha fazla 
yavru ürettiği için bu koloniler evrimsel avantaj sağlar.

• Bu süreç, sosyal evrimde genetik altyapının nasıl 
şekillendiğini anlamak açısından da önemlidir.
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Gelecekteki Araştırmalar ve 
Genomik Yaklaşım
• Hunt, sosyal evrimle ilişkili genetik varyantların tespit 

edilebilmesi için tam genom dizileme çalışmalarının 
önemli olduğunu belirtir.

• Bu tür genetik varyantlar, eusosyalliğin hangi genetik 
temellere dayandığını anlamamıza yardımcı olacaktır.

• Özellikle, Woodard ve arkadaşlarının (2011) vurguladığı 
gibi, genetik temellerin anlaşılması, sosyal evrimin 
mekanizmalarını çözmemizi hızlandıracaktır.

• Dolayısıyla, sosyal yaban arılarında genetik, ekolojik ve 
davranışsal faktörlerin birlikte değerlendirilmesi 
gerekir.
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