





DER SUPERORGANISMUS

eit der Entstehung des Lebens haben sich zahlreiche Arten, von Bakterien
bis hin zum Menschen, an ecine gesellige Lebensweise angepasst. In den zahl-
losen Abstammungslinien des Tierreichs hat sich nur bei sehr wenigen Spezies
eine Aufteilung der Gesellschaften in spezialisierte Kasten sich fortpflanzender
und steriler Individuen entwickelt, die gemeinsam einen Superorganismus bilden.
Vieles von dem, was man tiber diese zweite Weiterentwicklung weil3, stammt von
den tber 16 000 bekannten hochgradig sozialen Arten von Insekten und anderen
GliederfuBern (Arthropoden).!

EIN KURZER GESCHICHTLICHER UBERBLICK UBER DIE
GENETISCHE THEORIE DER SOZIALEN EVOLUTION?

Die Geschichte der genetischen Theorie beginnt 1859 mit Charles Darwins Werk
“On the origin of species” (“Uber die Entstehung der Arten”). Als dieser exzel-
lente Naturforscher seine Theorie der Evolution durch natitliche Selektion et-
stellte, stie} er in den Kolonien sozialer Insekten auf ,,eine besondere Schwie-

rigkeits. .., die mir anfangs so unerklirlich erschien, dass ich glaubte, sie kénne

1| Diese Schiitzung der Artenzahl bezieht sich auf die héher entwickelte ,,cusoziale Stufe der Evo-
lution (mit Kasten fortpflanzungsfihiger und nicht fortpflanzungsfihiger Tiere, sich tiberlappenden
Generationen und Brutpflege). Die Daten stammen aus Wilson EO (1971) The insect societies. The
Belknap Press of Harvard University Press, Cambridge. Aktualisiert 2007.

2 | Ein zweiter geschichtlicher Uberblick, der auf einigen grundlegend abweichenden Auffassungen
aufbaut, findet sich in: Wilson DS, Wilson EO (2007) Rethinking the theoretical foundation of
socio-biology. Q Rev Biol 82(4):327-348 sowie in Wilson DS, Wilson EO (2007) Survival of the
selfless. New Sci 196:42—46.
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meine Theorie umwerfen®. Wie konnten sich die Kasten der Arbeiterinnen von
Ameisen und anderen sozialen Insekten entwickelt haben, so fragte er sich, wenn
sie unfruchtbar waren und sich nicht fortpflanzen konnten? Und wie konnten
sich sterile Abstammungslinien in unterschiedliche Kasten differenzieren, wie sie
so beispielhaft durch die hoch spezialisierten Arbeiterinnen und Soldaten vieler
Ameisen- und Termitenarten verkérpert werden? Die Antwort darauf ist einfach
und war Darwin gewiss schnell klar: Angriffspunkt der Selektion bei diesen Insek-
ten ist die Familie, nicht das Individuum. Angenommen, die gleichen Einheiten
der Vererbung — heute wiirde man von Genen sprechen — hitten eine formende
Wirkung und kénnten innerhalb derselben Familie sowohl fiir die Fortpflanzung
zustindige konigliche Kasten als auch fur die Arbeiten in der Kolonie zustindi-
ge sterile Arbeiterkasten hervorbringen. Nehmen wir weiterhin an, Familien, die
sterile Arbeiterkasten hervorbringen kénnen, wiirden erfolgreicher iibetleben und
sich fortpflanzen als Familien ohne solche Kasten. In diesem Fall wiirden sich die
Erbeinheiten, die das Kastensystem bedingen, in der Population konkurrierender
Familien ausbreiten.

Fir Darwin dhnelte die Evolution von Insektenkolonien dem Erzeugen neuer
Gemusesorten durch kunstliche Zuchtwahl. Ein Pflanzenziichter erntet nur die
Samen jener Pflanzen, deren nichtreproduktive Teile am gréf3ten werden und am
besten schmecken, und pflanzt diese aus; dadurch zwingt er der domestizierten
Art die von ihm gewiinschte Entwicklungstichtung auf. Uber die theoretisch pro-

blematischen Ameisen schrieb Darwin:

[Aufgrund dieser Tatsachen]... glaube ich, daB3 die natiirliche Zuchtwahl, indem
sie auf fruchtbare Ameisen oder ihre Eltern wirkte, eine Art schaffen konnte, die
regelmifBig auch Geschlechtslose hervorbringt, entweder nur grof3e mit gleich-
férmigen oder nur kleine mit weit differierenden Kiefern, oder endlich (und das
ist die grofite Schwierigkeit) eine Gruppe von Arbeitern gleicher Gréie und Ge-
stalt und gleichzeitig eine andere Gruppe von Arbeitern verschiedener Gréfie
und Gestalt. (Die Entstechung der Arten, Reclam 1963, S. 379f))

Mit seiner Vorstellung von der Selektion auf Ebene der Kolonie hatte Darwin
im Prinzip Recht, allerdings iibersah er dabei ein wichtiges Detail. Indem er die
Individuen einer Insektenkolonie als genetisch identisch darstellte — die steri-
len Arbeiterinnen als reine erbliche Duplikate der Kénigin und ihres Partners
— vereinfachte er die soziale Evolution zu sehr. Er wusste noch nichts von der

Vermischung bei der Meiose und Rekombination in der mendelschen Genetik,
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die dazu fuhren, dass selbst unter den Arbeiterinnen einer Kolonie eine erheb-
liche Variabilitit der genetischen Ausstattung entsteht. Ebenso wenig war er sich
dessen bewusst, dass bei den meisten Arten von Ameisen, sozialen Bienen und
Wespen die (stets weiblichen) Arbeiter Eierstécke besitzen und viele von ihnen
sich auch selbst fortpflanzen kénnen. Mit anderen Worten, die Arbeiterinnen
sind, was die Fortpflanzung anbelangt, hiufig sowohl potenzielle Konkurrentin-
nen ihrer Mutter als auch untereinander.

Nachdem zu Beginn des 20. Jahrhunderts die partikuldre Vererbung und Re-
kombination als Tatsache anerkannt war, erkannte der Genetiker Alfred H. Stur-
tevant im Jahr 1938 als Erster, dass die Evolution der sozialen Insekten nicht
nur auf einer, sondern auf drei Selektionsebenen vorangetrieben wird, nim-
lich durch jene Krifte, die zwischen den Mitgliedern derselben Kolonie wirken,
durch die Krifte zwischen Kolonien und jene zwischen ganzen Populationen
von Kolonien.> Uberdies kénnen die Krifte der Selektion auf verschiedenen Ebe-
nen entweder zusammenwirken und damit eine Kooperation und soziale Evolu-
tion wahrscheinlicher machen, oder gegeneinander wirken und dadurch die soziale
Evolution verlangsamen, zum Stillstand bringen oder sogar umkehren.

Darwins Erkenntnis tber das wohlschmeckende Gemtise hatte das Problem
der sterilen Arbeiterinnen also noch nicht ginzlich gelést. Fur Altruismus, eine
wesentliche, wenn nicht gar die Grundvoraussetzung fiir die Entstehung eines
Superorganismus, gab es immer noch keine befriedigende Erklarung;

Im Jahr 1945 beschiftigte sich Sewall Wright, einer der Begriinder der mo-
dernen Synthese der Evolutionstheorie, ebenfalls mit der Selektion auf mehre-
ren Ebenen, weil er so das Problem des Altruismus 16sen wollte.* Wright brachte
die Selektion mit einer Haufigkeitszunahme des Altruismusgens durch genetische
Drift in kleinen Populationen in Verbindung. Das Modell erklirte jedoch vor allem

die Ausbreitung des Gens durch ganze Populationen nur unvollstindig. Ein weite-

3| Sturtevant AH (1938) Essays on evolution, II: on the effects of selection on social insects.
Q Rev Biol 13(1):74-76.

4| Wright S (1945) Tempo and mode in evolution: a critical review (A review of “Tempo and mode
in evolution”, by George G. Simpson). Ecology 26(4):415-419. Ein hervorragender Uberblick iiber
die Entwicklungsgeschichte der genetischen Theorie des Altruismus mit Beschreibungen der we-
sentlichen Modelle von Wright und anderen findet sich in: Sober E, Wilson DS (1998) Unto others:

the evolution and psychology of unselfish behavior. Harvard University Press, Cambridge.
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rer Fortschritt gelang 1957 G. C. Williams und D. C. Williams,” die sich sowohl mit
der Gruppenselektion als auch mit dem Einfluss naher erblicher Verwandtschaft
befassten.

Allerdings schien J. B. S. Haldane, ein weiterer Begriinder der modernen Syn-
these, das eigentliche Ritsel 1932 in einem weitgehend unbeachteten Artikel be-
reits teilweise geldst zu haben. Altruismus kann seiner Beobachtung nach evol-
vieren, wenn der Altruist durch die erbliche Selbstaufopferung die darwinsche
Fitness seiner Verwandten erhoht. ,,Bei einer Betrachtung dieser [altruistischen]
Merkmale®, so schrieb er, ,,muss man kleine Gruppen betrachten. Denn ein der-
artiges Merkmal kann sich nur in einer Population ausbreiten, wenn die daftr
codierenden Gene bei einer Gruppe verwandter Individuen vorhanden sind, de-
ren Chance auf Nachkommen durch das Vorhandensein dieser Gene bei einem
einzelnen Mitglied der Gruppe erhoht ist, wihrend dessen eigene Lebensfihigkeit
dadurch verringert wird.

Im Jahr 1955 lieferte Haldane im Rahmen einer Einfiihrung in die Populations-
genetik eine exakte Lésung des Altruismusproblems. Exr iibertrug das Problem mit
einer kaum zu Ubertreffenden Prizision und Deutlichkeit auf den Menschen und

soziale Insekten:

Nehmen wir an, Sie wiren Triger eines seltenen Gens, das Thr Verhalten derge-
stalt beeinflusst, dass sie in einen reilenden Fluss springen, um ein Kind zu retten
— allerdings bei einer Wahrscheinlichkeit von 1:10, dabei selbst zu ertrinken. Ich
hingegen hitte das Gen nicht und wiirde am Ufer stehen bleiben und zusehen,
wie das Kind ertrinkt. Handelt es sich bei dem Kind um Ihr eigenes, um Ihren
Bruder oder Thre Schwester, dann besteht eine 50-prozentige Wahrscheinlich-
keit, dass es dieses Gen ebenfalls besitzt. Also betrigt die Wahrscheinlichkeit
der Rettung eines solchen Gens gegeniiber derjenigen, dass eines verloren geht,
5:1. Bei der Rettung eines Enkels oder Neffen betrigt der Vorteil nur 2,5:1. Ist
das gerettete Kind nur ein Cousin ersten Grades, so wirkt sich dies nur noch
geringfiigig aus. Riskieren Sie Thr Leben, um einen Grof3cousin zu retten, dann

ist es wahrscheinlicher, dass der Population dieses wertvolle Gen verloren geht,

5 | Williams GC, Williams DC (1957) Natural selection of individually harmful social adaptations
among sibs with special reference to social insects. Evolution 11(1):32-39.

6 | Haldane JBS (1932) The causes of evolution. Longmans, Green, London. Nachdruck als Ta-
schenbuchausgabe 1966, Cornell University Press, Ithaca.
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als dass es erhalten bleibt. Als ich selbst zweimal in die Lage geriet, Menschen
vor dem Ertrinken zu retten (mit einem duflerst geringfiigigen Risiko fiir mich
selbst), blieb mir jedoch keine Zeit, derartige Berechnungen anzustellen. Auch
die Menschen in der Steinzeit taten dies nicht. Mit Sicherheit hitten Gene, die fur
ein derartiges Handeln verantwortlich sind, nur in ziemlich kleinen Populationen
eine Chance sich auszubreiten — in Populationen, in denen die meisten Kinder
recht nahe mit demjenigen verwandt sind, der sein Leben riskiert. Abgesehen
von ganz kleinen Populationen kann man sich nicht so leicht vorstellen, wie sich
solche Gene hitten durchsetzen kénnen. In einer Gemeinschaft wie der eines
Bienenstocks oder eines Ameisennestes wiren die Voraussetzungen dafiir natlr-
lich noch besser, denn alle Mitglieder sind im wahrsten Sinne des Wortes Briider

und Schwestern.”

Haldanes Prinzip, spiter als Verwandtenselektion (engl. &z selection)® bezeichnet,
blieb ein weiteres Jahrzehnt unbeachtet. Im Jahr 1964 verotfentlichte dann Wil-
liam D. Hamilton (der Haldane zitierte) seine dullerst richtungsweisende geneti-
sche Theorie der sozialen Evolution. Hamilton legte den soliden mathematischen
Grundstock fiir die Verwandtenselektion und driickte dies in der allgemeiner ge-
haltenen Theorie von der Gesamtfitness (von ihm als znclusive fitness bezeichnet)
aus. Hamiltons Regel, wie sie gewohnlich bezeichnet wird, besagt ganz einfach
— in Einklang mit Haldanes Prinzip der Ungleichheit und iiber das Ubetleben
hinaus erweitert auf den Fortpflanzungserfolg —, dass ein erbliches Merkmal, das
Altruismus férdert, sich in einer Population ausbreiten wird, wenn 76 gréfier ist
(>) als ¢. Hierbei steht & (fiir engl. benefi?) tir die Zunahme der Nachkommenzahl
des Empfingers eines altruistischen Verhaltens (man spricht auch von ,,Fitness-
nutzen® bzw. zusitzlichem Reproduktionsvorteil); r (fiir engl. relatedness) ist der
Anteil der Gene, die der Altruist durch gemeinsame Abstammung mit dem Emp-
finger gemeinsam hat (also der Verwandtschaftsgrad oder -koetfizient); und ¢ (fiir
engl. cos?) steht fiir die Kosten fiir den Altruisten, ebenfalls gemessen an der Zahl

der Nachkommen (also die Fortpflanzungskosten).’

7 | Haldane JBS (1955) Population genetics. New Biol (Penguin Books) 18:34-51 Ein hervorragen-
der Uberblick iiber die Geschichte dieser Entwicklungen in der Evolutionsbiologie findet sich in
folgendem Buch: Dugatkin LA (2006) The Altruism equation: seven scientists search for the origins
of goodness. Princeton University Press, Princeton.

8 | Erstmals verwendet wurde der Begriff Verwandtenselektion in folgendem Artikel: Smith M]J
(1964) Group selection and kin selection. Nature 201:1145-1147.

9| Hamilton WD (1964) The genetical evolution of social behaviour, I, II. ] Theor Biol 7(1):1-52.
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Hamilton dehnte diese Regel auf die gesamte Gesellschaft aus, die den Altru-
isten und alle seine NutznieB3er in dieser Gemeinschaft umfasst und als Netzwerk
untereinander interagierender Organismen aufzufassen ist. Die Auswirkungen
samtlicher Interaktionen des Altruisten bezeichnete er zusammenfassend als des-

sen ,,Gesamtfitness‘.

,»Nehmen wir an“, hat Hamilton gesagt, ,,dass der Genotyp A [des Altruisten|
einfach ein festgelegtes Muster an sozialen Verhaltensweisen bewirkt und dass
dieses festgelegte durchschnittliche Auswirkungen auf 4, auf einen Verwandten
B und moglicherweise auf viele weitere Individuen hat. All diese Auswirkungen
von A kénnen nach ihrem annihernden Fitnessnutzen (4) gewichtet und in ei-
ner messbaren Grofe zusammengefasst werden, die man als Gesamtfitness von A
bezeichnen konnte. ..

Wenn ein altruistisches Verhalten von .4 die Fitness von B stark erhoht, kann

sich die Gesamtfitness von .4 erhohen, obwohl sich seine individuelle Fitness
<10

(direkte Fitness) dadurch verringert.
Wie bei der vorausgegangenen Erkenntnis von Haldane hitte wohl auch vom Prin-
zip der Gesamtfitness lange Zeit kaum jemand Notiz genommen, hitte Hamilton in
seinem einfiihrenden Artikel von 1964 nicht eine brillante Beobachtung erginzt.
Aufgrund seiner Erfahrungen durch die Forschungen an sozialen Insekten postu-
lierte er eine Hypothese, die spiter als Haplodiploidie-Hypothese bekannt wurde.'
Bei simtlichen bekannten Arten der Insektenordnung Hymenoptera (Hautfliigler),
zu der Ameisen, Bienen und Wespen gehéren, erfolgt die Geschlechtsbestimmung
tber Haploidie beziechungsweise Diploidie — oder, priziser ausgedriickt, iber Ha-
plodiploidie. Aus haploiden, also unbefruchteten Eiern, deren Gene ginzlich aus
der Hilfte der Gene der Mutter bestehen, schliipfen Minnchen. Aus diploiden
Eiern, die befruchtet wurden und deren Gene zur Hilfte von der Mutter und zur
Hilfte vom Vater stammen, gehen hingegen Weibchen hervor.
Infolge dieser Haplodiploidie entsteht unter nahen Verwandten ein eigenartig

asymmetrisches Geflecht genetischer Bezichungen. Simtliche Gene eines Minn-

10 | Hamilton WD (1972) Altruism and related phenomena, mainly in social insects. Annu Rev Ecol
Syst 3:193-232.

11 | Hamilton WD (1964) The genetical evolution of social behaviour, 1, IL. | Theor Biol 7(1):1-52.
12 | Erstmals verwendet wurde der Ausdruck ,,Haplodiploidie-Hypothese® in: West-Eberhard M]
(1975) The evolution of social behavior by kin selection. Q Rev Biol 50(1):1-33.
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chens sind identisch mit der Hilfte der Gene seiner Mutter; damit betrdgt der
genetische Verwandtschaftsgrad von S6hnen und ihrer Mutter 0,5. Jedes Weibchen
hat die Hilfte seiner Gene mit der Mutter gemeinsam (Verwandtschaftskoeffizient
0,5), jedoch nur ein Viertel der Gene mit jedem Bruder (Verwandtschaftskoeffizient
0,25), allerdings (und das ist das Entscheidende an der Haplodiploidie-Hypothese)
drei Viertel mit jeder seiner Schwestern (Verwandtschaftskoeffizient 0,75)."

Da Schwestern drei Viertel ihrer Gene gemeinsam haben — statt wie gew6hn-
lich die Hilfte bei der verbreiteteren Form der diplodiploiden (XX/XY) Form
der Vererbung —, kann man den logischen Schluss ziehen, dass Schwestern sich
untereinander gegeniiber ihren eigenen T6chtern bevorzugen werden. Wenn dies
zutrife, so Hamiltons Folgerung, sollten Gesellschaften, die aus Geschwistern be-
stehen — in diesem Fall aus Schwestern — bei Hautfliiglerarten eher entstehen als
bei anderen Insekten.

Nach Hamiltons Ansicht konnte diese einseitige Wirkung der Haplodiploidie
zwei Eigentiimlichkeiten erkliren, die nach seinem Dafiirhalten (und auch dem
anderer) typisch fir das hoch entwickelte Sozialverhalten bei Insekten sind. Ers-
tens schienen Kolonien mit sich nicht fortpflanzenden Arbeiterinnen fast aus-
schlieBlich auf die Ordnung der Hautfliigler (Hymenoptera) beschrinkt — zu-
mindest damals in den 1960et-Jahren, als er dies schrieb (dieses frithe Datum ist
wichtig). Die einzige bekannte Ausnahme bildet die Ordnung der Termiten (Isop-
tera), bei denen die Geschlechtsbestimmung auf die normale, diplodiploide Weise
(XX/XY) etfolgt. Zweitens kooperieren mannliche soziale Hautflugler fast nie mit
ithren Schwestern, wie aufgrund der Haplodiploidie-Hypothese auch zu erwarten

ist; ihre Aktivititen beschrinken sich auf die Fortpflanzung.

13 | Der Gedankengang beziiglich des genetischen Verwandtschaftsgrades eines Weibchens bei
einem haplodiploiden System der Geschlechtsbestimmung lautet folgendermallen. VVerwandtschaft
eines Weibchens zu einem Bruder: Die Hilfte der Gene des Weibchens stammt vom Vater — von diesen
Genen besitzt der Bruder keine, weil er durch Parthenogenese (Jungfernzeugung) entstanden ist
—und die Hilfte von der Mutter; damit hat das Weibchen die Halfte der Halfte — also ein Viertel — der
Gene von der Mutter mit seinem Bruder gemeinsam. Verwandischaft eines Weibchens zu einer Schwester:
Simtliche Gene, die sie von ihrem Vater erhalten (die Hilfte ihrer eigenen Gene), sind identisch,
denn der Vater ist haploid und kann an seine T6chter immer nur die gleichen Gene weitergeben. Die
Hilfte der Gene, die ein Weibchen und seine Schwester von ihrer diploiden Mutter geerbt haben,
sind identisch; damit ist insgesamt geschen die Hilfte der Hilfte — oder ein Viertel — der Gene, die
sie von ihrer Mutter besitzen, identisch. Ein Halb plus ein Viertel ergibt drei Viertel. (Ein Minnchen

hat all seine Gene mit einem Viertel der Gene seiner Schwestern gemeinsam.)
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Diese Anwendung der mendelschen Vererbungsregeln wurde zu einem ersten
Grundpfeiler des neuen Fachgebiets der Soziobiologie, das von einem der Autoren
(Wilson) in seinen Werken ,,The insect societies* (1971) und ,,Sociobiology: the
new synthesis* (1975) begriindet wurde."* (Die andetren entscheidenden Elemente
und bereits zuvor abgeleiteten Prinzipien der Arbeitsteilung und Kommunika-
tion werden in Kapitel 5 und 6 dieses Buches behandelt.) Das Evolutionsprinzip
von Hamiltons Gesamtfitness-Theorie hatte weitreichende Bedeutung. Es wurde
zur Grundlage des Genselektionismus. Das fiihrte dazu, dass die Gruppense-
lektion (der Antrieb der sozialen Evolution ist der Erfolg der Gruppe) in den
Hintergrund gedringt wurde und die Verwandtenselektion in den Mittelpunkt
der Debatten iiber die Genetik der sozialen Evolution riickte. Gleichzeitig, aber
unabhingig davon, trug Richard Dawkins’ verstindlicher Bestseller ,,The selfish
gene (deutsche Ausgabe: Das egoistische Gen) dazu bei, dieses Thema einem
breiten Publikum zuginglich zu machen."

Leider erwies sich die Haplodiploidie-Hypothese, die eine genetische Tendenz
zur BEvolution von Eusozialitit in der Ordnung der Hautfligler postulierte, als
falsch. Viele haplodiploide Arten, die Aggregationen bilden, entwickelten keine
Eusozialitit. Aulerdem hat man inzwischen neben den Termiten immer mehr
eusoziale diplodiploide Arten entdeckt.

Dennoch iiberlebte die Hypothese der Haplodiploidie-Tendenz in einer abge-
leiteten Form, die Robert Trivers und Hope Hatre 1976 vorschlugen.'® Damit die
Haplodiploidie-Tendenz funktioniert und Schwestern es vorzichen, Schwes-
tern statt T6chter zu haben, so ihre Folgerung, missen sie mehr in neue weib-
liche fortpflanzungsfihige Tiere investieren als in Mannchen. Ihre Mutter, die
Konigin, sollte hingegen in beide Geschlechter gleich viel investieren, da ihre

Beziehung zu ihnen nicht aufgrund der haplodiploiden Geschlechtsbestim-

14 | In Wilson EO (1971) The insect societies. The Belknap Press of Harvard University Press, Cam-
bridge, entwickelte Edward O. Wilson auf der Grundlage der Populationsbiologie als Erster das Kon-
zept der Soziobiologie und schlug auch den Namen fiir diese neue Fachrichtung vor. In seinem spiteren
Werk — Wilson EO (1975) Sociobiology: the new synthesis. The Belknap Press of Harvard University
Press, Cambridge — dehnte er dieses Konzept auf alle Organismen, einschlieflich des Menschen, aus.
15 | Dawkins R (1976) The selfish gene. Oxford University Press, Oxford; aktuelle deutsche Aus-
gabe: Dawkins R (2007) Das egoistische Gen. Spektrum, Heidelberg,

16 | Trivers RL, Hare H (1976) Haplodiploidy and the evolution of the social insects. Science
191:249-2063.
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mung zu einer Bevorzugung der Weibchen neigt. Dieser Unterschied sollte
zu einem Konflikt zwischen der Konigin (der Mutter) und den Arbeiterinnen
(ihren Té6chtern) fihren, einer Auseinandersetzung, die je nach Organisation
der Kolonie eine Bevorzugung des einen Anwirters gegeniiber dem anderen
nach sich zieht und somit jenen Bewerber beglnstigt, der Kontrolle ausiiben
kann. Diese Vorhersage erwies sich zumindest teilweise als richtig."”

Die Haplodiploidie-Hypothese fithrte zu der urspringlichen, aber irrtimlichen
Annahme, Verwandtenselektion setze einen hohen Verwandtschaftsgrad voraus.
Dies bestitigte sich als falsche Auslegung der Kernaussage von Hamiltons Regel,
der mathematischen Darstellung der Theorie der Verwandtenselektion. Diesen
Prinzipien zufolge wirken sich sowohl genetische als auch 6kologische Faktoren
auf die soziale Evolution aus. Wie Hamiltons Regel verdeutlicht, kann Altruismus
evolvieren, wenn der Verwandtschaftsgrad (7) zwischen dem Altruisten und dem
NutznieB3er und die Kosten (¢) fur den Altruisten relativ niedrig sind, der Nutzen
(b) fir den Empfinger hingegen sehr hoch ist. Mehrere Autoren, darunter auch
Hamilton selbst, haben kritisiert, dass man sich bei der Anwendung der Theorie
der Verwandtenselektion zu sehr auf die genetischen Faktoren versteift und dabei
die 6kologischen Parameter vernachlissigt hat.'®

Letztendlich wird sich ein Gen fur Altruismus, das ein altruistisches Verhalten
des Gentrigers gegeniiber anderen potenziellen Gentridgern (Individuen, die mit
tberdurchschnittlicher Wahrscheinlichkeit ebenfalls dieses Gen besitzen) bewirkt,

in einer Population ausbreiten — vorausgesetzt, der 6kologische Druck beglinstigt

17 | Boomsma JJ, Grafen A (1990) Intra-specific variation in ant sex ratios and the Trivers-Hare
hypothesis. Evolution 44(4):1026-1034; Boomsma JJ, Grafen A (1991) Colony-level sex ratio se-
lection in the eusocial Hymenoptera. ] Evol Biol 4(3):383—407; Sundstréom L (1994) Sex ratio bias,
relatedness asymmetry and queen mating frequency in ants. Nature 367:266—-268; Bourke AFG,
Franks NR (1995) Social evolution in ants. Princeton University Press, Princeton; Mehdiabadi NJ,
Reeve HK, Mueller UG (2003) Queens versus workers: sex-ratio conflict in eusocial Hymenopte-
ra. Trends Ecol Evol 18(2):88-93. Daraus ist die entgegenwirkende oder auflésende Wirkung des
Konflikts zwischen Kénigin und Arbeiterinnen beziiglich der Investition in die Geschlechter abge-
leitet, aber noch nicht Gberpriift. Wenn die Konigin Eier mit einem Geschlechterverhiltnis von 1:1
legt und Arbeiterinnen einen Teil der sich entwickelnden Brut tten, um ein Geschlechterverhilt-
nis von 3:1 zugunsten neuer Kéniginnen gegeniiber Miannchen zu erzielen, dann fihrt dies zumin-
dest auf der Ebene der Kolonie zu einem — obgleich verhiltnismafig geringen — Fitnessverlust.

18 | Ein hervorragender Uberblick tiber diese Irrtiimer findet sich in: Bourke AFG, Franks NR

(1995) Social evolution in ants. Princeton University Press, Princeton.
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solche altruistischen Interaktionen. Andrew Bourke und Nigel Frangs driickten
es aus Sicht der Genselektion folgendermal3en aus: ,,Was das Gen verliert, indem
es den altruistischen Korper seines Trigers opfert, kann es durch die verbesser-
ten Uberlebens- oder Fortpflanzungschancen der NutznieBer viele Male wieder
wettmachen.*"” Die Ausbreitung eines solchen Gens fur altruistisches Verhalten
wird zwar durch einen hohen Verwandtschaftsgrad zwischen den interagierenden
Individuen erheblich geférdert, man muss jedoch stets das Kosten-Nutzen-Ver-
hiltnis in Hamiltons Regel berticksichtigen, wenn man die Bedeutung des gene-
tischen Verwandtschaftsgrads betrachtet. Schlussendlich erklirt die Theorie der
Verwandtenselektion die Evolution von altruistischem Verhalten gegeniiber Ver-
wandten, und dies umfasst ebenso die Sorge fiir die direkten Nachkommen (linea-
re Verwandte) wie uneigenniitziges Verhalten gegentiber Verwandten, die nicht in
direkter Linie verwandt sind (kollaterale Verwandte).

Dies leitet iiber zu einem weiteren Missverstindnis beztliglich des Begriffs
Verwandtenselektion, der folgendermal3en definiert ist: ,,Mit Verwandtense-
lektion meine ich die Evolution von Merkmalen, die das Uberleben naher Ver-
wandter des betroffenen Individuums begiinstigten, und zwar durch Prozesse,
die keinerlei Diskontinuitit in der Fortpflanzungsstruktur der Population erfor-
dern. In diesem Sinn erfolgte die Evolution der Versorgung durch eine Placenta
und der elterlichen Firsorge (darunter auch ,,selbstaufopferndes® Verhalten wie
das Vortiuschen von Verletzungen zur Ablenkung) aufgrund von Verwandten-
selektion: Die begiinstigten Verwandten sind die Kinder des betroffenen Indi-
viduums.“*!

Die Theorie der Verwandtenselektion ist im Grunde identisch mit Hamiltons
Theorie von der Gesamtfitness. Daher ist es aus genselektionistischer Sicht (und
das ist die Sicht der Verwandtenselektion) nicht sinnvoll, direkte Nachkommen
auszuschlieBen. Die Theorie der Verwandtenselektion soll also sowohl die Evo-

lution von altruistischem Verhalten gegeniiber Verwandten erkliren, die keine

19 | Bourke AFG, Franks NR (1995) Social evolution in ants. Princeton University Press, Princeton.
20 | Genau genommen spricht man besser von Verwandten, die keine direkten Abkémmlinge sind,
denn wenn es sich bei diesem Verwandten, dem geholfen wird, um einen linearen Verwandten wie
ein Elter oder GroBelter handelt, dann sind das keine kollateralen Verwandten, zumindest nicht im
engeren Wortsinn. Siehe auch: Brown JL. (1987) Helping and communal breeding in birds: ecology
and evolution. Princeton University Press, Princeton.

21 | Smith MJ (1964) Group selection and kin selection. Nature 201:1145-1147.
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direkten Abkémmlinge sind, als auch die Evolution der elterlichen Fursorge oder

Brutpflege.

MULTILEVEL-SELEKTION

Problematisch bei einer streng genselektionistischen Sichtist, dass sie die eigentlichen
Ziele der Selektion nicht explizit benennt.” Der genselektionistische Ansatz erklirt
die Ausbreitung von Genen und die Verdnderung der Genfrequenz (der Haufigkeit
von Genen) in einer Population. Im Mittelpunkt der Genselektion stehen mehr die
»Replikatoren® (Gene), und weniger die ,,Vehikel®, die Phinotypen der Triger der
Gene.” Die Selektion zielt jedoch auf die Gesamtheit der Merkmale eines ,,Vehi-
kels* (eines Individuums oder einer Gruppe von Individuen) ab, das durch Variabili-
tit charakterisiert ist. Sie ist ein Auslesevorgang, der auf kausalen Wechselwirkun-
gen von Merkmalen mit der biotischen und abiotischen Umwelt beruht. Merkmale,
die eine bessere Anpassung an diese Umweltparameter gewihrleisten, werden von
der Selektion begiinstigt, wihrend andere, weniger effizient angepasste Merkma-
le, benachteiligt werden. Allerdings werden nur jene vorteilhaften phinotypischen
Merkmale evolutionir selektiert, die eine genetische Grundlage haben, also an die
nichste Generation weitergegeben werden. Letztendlich ist es die Verdnderung in
der Hiufigkeit der merkmalsbestimmenden Gene in der Population, die zeigt, dass
eine Evolution stattfindet. Solange die Merkmale adaptiv sind, werden die fiir solche
Merkmale codierenden Gene in sich stets dndernden Allelkombinationen an Triger
nachfolgender Generationen von Individuen oder Gruppen von Individuen weiter-
gegeben. Wenn wir uns mit einer genselektionistischen Sichtweise zufrieden geben,
sollte die Dynamik der Verdnderungen in der Frequenz der Allele, die fiir bestimmte
Merkmale codieren, ausreichen. Wollen wir jedoch den Ausleseprozess verstehen,
cin entscheidendes Element in der Verhaltensdkologie und Soziobiologie, dann

stellt die genselektionistische Sichtweise keine ausreichende Losung dar.

22 | Wilson EO, Hélldobler B (2005) Eusociality: origin and consequences. Proc Natl Acad Sci USA
102(38):13367-13371.

23 | Die Dichotomie Replikator-Vehikel wurde in folgenden Werken ausfiihrlich dargestellt: Daw-
kins R (1982) The extended phenotype: the gene as the unit of selection. Freeman, San Francisco;
Dawkins R (1982) Replicators and vehicles. In: King’s College Sociobiology Group (ed) Current
problems in sociobiology. Cambridge University Press, New York, pp 45-64.
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Simtliche Selektion erfolgt auf mehreren Ebenen. Als Ziele fiir die Selektion
dienen Elemente, die auf jeder Ebene biologischer Organisation genetisch variie-
ren — seien es Gene, Organellen, Zellen, Organismen oder Superorganismen. Die
letztliche Einheit der Evolution ist jedoch das Gen oder eine Gruppe von Allelen
wechselwirkender Gene, durch welche die verschiedenen Merkmale der hoheren
Einheiten codiert werden.

Bei einem Superorganismus kann man, je nach dem Ziel der Selektion, drei ein-

wirkende Krifte der natiirlichen Selektion unterscheiden:?*

* Gruppenselektion (zwischen Gruppen), der unterschiedliche Uberlebens- und
Fortpflanzungserfolg gesamter kooperierender Gruppen infolge der Frequenz

und Art der Allele, die darin jeweils fiir soziale Verhaltensweisen codieren;

* Individualselektion (innerhalb von Gruppen), die sich aus dem unterschied-
lichen individuellen Ubetleben und Fortpflanzungserfolg jedes einzelnen Grup-

penmitglieds ergibt;

* Verwandtenselektion (bezogen auf Verwandte, die keine direkten Abkémm-
linge sind), also die unterschiedliche Fitness von Koloniemitgliedern aufgrund
dessen, dass sie kollaterale oder andere Verwandpte, die keine direkten Abkémm-
linge sind, begtinstigen oder nicht begiinstigen — also Verwandte, bei denen es
sich nicht um ihre direkten Nachkommen handelt. Diese Form der Verwandten-
selektion ist eine echte evolutiondre Kraft und umfasst Handlungen eines Kolo-

niemitglieds zugunsten von anderen entsprechend deren Verwandtschaftsgrad.

Die Selektion zwischen Gruppen hat phinotypisch zumeist eine bindende
Wirkung; ihr gegeniiber steht die Individualselektion (innerhalb der Gruppe),
die im Allgemeinen eine auflésende Wirkung hat. Die Gesamtfitness des codie-
renden Genotyps, der einzelnen Koloniemitglieder und somit statistisch gesehen
auch der Kolonien, die diese bilden, ist das nichtadditive Produkt dieser drei
Krifte.

Bei der Multilevel-Selektion kommt als untergeordnetes Prinzip hinzu: Andert

sich der Anteil der Varianten auf einer der Ebenen — von den Genen bis zu den als

24 | Wilson EO, Hélldobler B (2005) Eusociality: origin and consequences. Proc Natl Acad Sci USA
102(38):13367-13371.
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Superorganismus funktionierenden Kolonien — so kann sich dies nach oben und
unten auf alle anderen Ebenen auswirken und durch die Wirkung auf die Anteile

konkurrierender Allele genetische Evolution bewirken.”

25 | Die verschiedenen Aspekte der Multilevel-Selektion und die Geschichte von deren Erforschung
werden in folgenden Werken beleuchtet: Wilson EO (1971) The insect societies. The Belknap Press
of Harvard University Press, Cambridge; Hamilton WD (1975) Innate social aptitudes of man: an
approach from evolutionary genetics. In: Fox R (ed) Biosocial anthropology. Malaby, London, pp
133-155; Wade MJ (1985) Soft selection, hard selection, kin selection, and group selection. Am Nat
125(1):61-73; Hélldobler B, Wilson EO (1990) The ants. The Belknap Press of Harvard University
Press, Cambridge “Journey to the ants” (1994); Queller DC (1992) Quantitative genetics, inclusive
fitness, and group selection. Am Nat 139(3):540—558; Dugatkin LA, Reeve HK (1994) Behavioral
ecology and levels of selection: dissolving the group selection controversy. Adv Study Behav 23:101—
133; Smith M]J, Szathmary E (1995) The major transitions in evolution. Freeman, New York (deut-
sche Ausgabe: Evolution: Prozesse, Mechanismen, Modelle. Spektrum, Heidelberg, 1996); Bourke
AFG, Franks NR (1995) Social evolution in ants. Princeton University Press, Princeton; Hamilton
WD (1996) Narrow roads of gene land, vol 1: evolution of social behaviour. Freeman, New York;
Crozier RH, Pamilo P (1996) Evolution of social insect colonies: sex allocation and kin selection.
Oxford University Press, Oxford; Seeley TD (1997) Honey bee colonies are group-level adaptive
units. Am Nat 150(Suppl):S22-S41; Frank SA (1998) Foundations of social evolution. Princeton
University Press, Princeton; Sober E, Wilson DS (1998) Unto others: the evolution and psychology
of unselfish behavior. Harvard University Press, Cambridge; Keller L (ed) (1999) Levels of selection
in evolution. Princeton University Press, Princeton; Page RE Jr, Erber ] (2002) Levels of behavioral
organization and the evolution of division of labor. Naturwissenschaften 89(3):1-106; Alonso WJ,
Schuck-Paim C (2002) Sex-ratio conflicts, kin selection, and the evolution of altruism. Proc Natl
Acad Sci USA 99(10):6843—6847; Avilés L, Fletcher JA, Cutter AD (2004) The kin composition
of social groups: trading group size for degree of altruism. Am Nat 164(2):132-144; Axelrod R,
Hammond RA, Grafen A (2004) Altruism via kin-selection strategies that rely on arbitrary tags with
which they coevolve. Evolution 58(8):1833—1838; Korb ], Heinze J (2004) Multilevel selection and
social evolution of insect societies. Naturwissenschaften 91(6):291-304; Bourke AFG (2005) Gene-
tics, relatedness and social behaviour in insect societies. In: Fellowes MDE, Holloway GJ, Rolff ]
(eds) Insect evolutionary ecology (Proceedings of the 22nd Symposium of the Royal Entomological
Society, University of Reading, UK, 2004). CABI, Cambridge, pp 1-30; Ratniecks FLW, Foster KR,
Wenseleers T (2006) Conflict resolution in insect societies. Annu Rev Entomol 51:581-608; Novak
MA (2006) Five rules for the evolution of cooperation. Science 314:1560-1563; West SA, Griffin AS,
Gardner A (2007) Social semantics: altruism, cooperation, mutualism, strong reciprocity and group
selection. ] Evol Biol 20(2):415-432; West SA, Griffin AS, Gardner A (2007) Evolutionary explana-
tions for cooperation. Curr Biol 17(16): R661-R672; Wilson DS, Wilson EO (2007) Rethinking the
theoretical foundation of socio-biology. Q Rev Biol 82(4):327-348; Wilson DS, Wilson EO (2007)
Survival of the selfless. New Sci 196:42—46; und Wilson EO (2008) One giant leap: how insects

achieved altruism and colonial life. Bioscience 58(1):17-25.
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Im Jahr 1996 entwickelte George C. Williams das Sparsamkeits- oder Parsimo-

nieprinzip,” das mit einer dhnlichen Schlussfolgerung von William D. Hamilton in

Einklang steht.”” Diesem Prinzip zufolge lassen sich Anpassungen auf allen bio-
logischen Organisationsebenen durch das Einwirken der natiirlichen Selektion
auf Individuen und damit auf deren Gene erkliren. Diese Arbeiten lieferten die
Anregung zu zahlreichen neuen Theorien tiber die Verflechtung von Verwandten
und die Strategien der Wechselbeziechungen zwischen Individuen innerhalb einer
Gemeinschaft. Allerdings lenkten sie auch ungerechtfertigterweise die Aufmerk-
samkeit weg von der Gruppenselektion (der intrademischen oder Merkmalsgrup-
pen-Selektion® und der interdemischen Selektion”). Manchmal erwiesen sie sich
als unnotig verwirrend und sogar ineffektiv, um die Wirkung der Selektion auf die
primiren Selektionsziele (im Gegensatz zu den Genen, den Einheiten der Selek-
tion) einzuschitzen. Insbesondere wurden Ziele oberhalb der Ebene des Individu-
ums vernachlissigt — Ziele, die auf den Wechselbeziechungen zwischen Gruppen
und der Dynamik von Metapopulationen beruhen.

Zu den wichtigsten Ergebnissen dieser Gruppenselektionsmodelle zihlt, dass

sich Altruismus entwickeln kann, vorausgesetzt, die interagierenden Gruppen-

26 | Williams GC (1966) Adaptation and natural selection. Princeton University Press, Princeton.
Ein weiteres Mal beschrieben wurde die grundlegende Argumentation in: Dawkins R (1976) The
selfish gene. Oxford University Press, New York (aktuelle deutsche Ausgabe: Das egoistische Gen.
Spektrum, Heidelberg, 2007).

27 | Hamilton WD (1964) The genetical evolution of social behaviour, I, IL. ] Theor Biol 7:1-52.
28 | Wilson DS (1975) A theory of group selection. Proc Natl Sci USA 72(1):143-146; Wade M]
(1979) The evolution of social interactions by family selection. Am Nat 113(3):399-417; Wade M]
(1982) Evolution of interference competition by individual, family, and group selection. Proc Natl
Acad Sci USA 79(11):3575-3578.

29 | Einen Uberblick und eine Beurteilung der interdemischen Modelle von Levins R ((1970)
Extinction. In: Gerstenhaber M (ed) Some mathematical questions in biology. (Lectures on mat-
hematics in the life sciences, vol 2). American Mathematical Society, Providence, pp 77-107) lie-
fert E. O. Wilson in: Wilson EO (1975) Sociobiology: the new synthesis. The Belknap Press of
Harvard University Press, Cambridge. In: Boorman SA, Levitt PR (1972) Group selection on the
boundary of a stable population. Proc Natl Acad Sci USA 69(9):2711-2713 unterscheiden die
Autoren zwei dynamische Bedingungen, unter denen sich altruistische Allele ausbreiten kénnen,
indem sie Demen (lokalen Populationen), die diese Allele besitzen, einen Uberlebensvorteil gegen-
iber jenen Demen verschaffen, die diese nicht aufweisen. So kénnen beispielsweise in dem Modell
von Levins, welches das Konzept der Metapopulation eingefiihrt hat, altruistische Allele zunch-
men, wenn die abweichende Uberlebensrate der von Altruisten begiinstigten Deme den Verlust an

individueller Fitness der Altruisten durch deren altruistisches Verhalten mehr als aufwiegt.
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mitglieder sind einander genetisch Gberdurchschnittlich dhnlich. Andrew Bourke
und Nigel Franks weisen jedoch darauf hin: ,,Entscheidend fiir die Modelle ist
die Ahnlichkeit an dem Genort, der egoistisches oder altruistisches Verhalten be-
stimmt. Und Verwandtschaft ist nicht nur ein genereller Faktor, der genetische
Ahnlichkeit bedingt, sondern auch so ziemlich der einzige, der die Grundlage fiir
die bevorzugte Aufteilung sozialer Verhaltensweisen bilden kann, ohne innerhalb
des Genoms zu einem Konflikt zwischen dem Genort fiir soziales Verhalten und
anderen Loci zu fithren.*” Somit stehen die Modelle der intrademischen Grup-
penselektion nicht unbedingt in Widerspruch mit denen der Verwandtenselektion,
und die Kontroverse beziiglich dieser alternativen Modelle ist weitgehend Aus-
legungssache.”

Fassen wir das bisher Gesagte noch einmal kurz zusammen: Ein Gen fiir Altruis-
mus wird innerhalb von Gruppen unter Individualselektion (Selektion innerhalb der
Gruppe) an Hiufigkeit abnehmen, weil es den altruistischen Individuen Fitnesskos-
ten aufbiirdet. Die individuelle Fitness egoistischer Individuen wird jedoch anstei-
gen, weil sie selbst diese Kosten nicht haben, stattdessen aber von den altruistischen
Verhaltensweisen der anderen Gruppenmitglieder profitieren. Ein Altruismus-Gen
kann sich nur dann durch Gruppenselektion vermehren, wenn Gruppen mit einer
gréfleren Zahl von Altruisten mehr Nachkommen hinterlassen als solche mit we-
niger Altruisten. Die positive Selektion zwischen Gruppen muss also die negative
innerhalb von Gruppen tbersteigen. Darum umfasst die Gruppenselektion zwei
bedeutende Selektionskomponenten: Die Selektion innerhalb von Gruppen, die
der Ausbreitung von Altruismus-Genen entgegenwirkt, und die Selektion zwischen
Gruppen, welche die Ausbreitung von Altruismus-Genen begiinstigt. Dieses Kon-
zept widerspricht nicht der Verwandtenselektion und steht auch uneingeschrankt mit
dem von Michael Wade vorgeschlagenen Konzept der ,,Selektionskomponenten® in
Einklang: ,,Gruppen mit Altruisten missen produktiver sein als solche ohne.“?

Schlieflich argumentierte David S. Wilson, fiir die Evolution des ,,schwachen
Altruismus® sei keine Verwandtschaft erforderlich, er kénne auch in Gruppen von
Individuen mit zufilliger genetischer Ausstattung entstehen. Beim ,,schwachen

Altruismus® erhéht sich durch das altruistische Verhalten die persénliche Fitness

30 | Bourke AFG, Franks NR (1995) Social evolution in ants. Princeton University Press, Princeton.
31 | Wilson DS (1983) The group selection controversy: history and current status. Annu Rev Ecol
Syst 14:159-187.

32 | Wade MJ (1980) Kin selection: its components. Science 210:665-667.
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cines Individuums, aber mehr noch die Fitness der Gruppenmitglieder. Damit
unterscheidet er sich deutlich von dem, was D. S. Wilson als ,,starken Altruismus*
bezeichnet; dieser bezieht sich auf die personliche Fitness im Verhiltnis zu allen
Individuen der Population.” Die meisten Theoretiker sind sich dartiber einig, dass
als Voraussetzung fiir die Evolution eines solchen ,,starken Altruismus® eine Ver-
wandtschaft oder genetische Ahnlichkeit vorhanden sein muss. Zwar gibt es unter
sozialen Insekten einige Fille, auf die die Definition des ,,schwachen Altruismus
passt” — beispielsweise die pleometrotische Koloniegriindung, bei der mehrere
nicht untereinander verwandte Koniginnen (Griinderinnen) kooperieren — ein sol-
ches Verhalten ldsst sich jedoch auch durch Individualselektion erkliren. Bestehen
zum Beispiel nur geringe oder gar keine Chancen, alleine eine Kolonie zu griinden,
so sollte die Selektion bewirken, dass sich die Individuen anderen Griinderinnen
anschlieflen, selbst wenn sie letztendlich nicht selbst als Kénigin an der Spitze der
voll entwickelten Kolonie stehen.**

Die auf allen Ebenen wirkende Kraft der natlrlichen Selektion ist stets die
Umwelt. Die Zelle bildet die Umwelt fir die Gene und Organellen, die AuBlenwelt
bildet die Umwelt des Organismus und der Kolonie. Die Umwelt selektiert aber
nicht nur auf jeder dieser Ebenen Varianten aus. Sie beeinflusst auch die Expres-
sion der Gene, die sich auf allen Ebenen der Hierarchie auswirken. Die Merkmale

der verschiedenen Finheiten auf jeder Ebene resultieren aus Wechselwirkungen der

33 | Wilson DS (1979) Structured demes and trait-group variation. Am Nat 113(4):606-610; Wilson
DS (1983) The group selection controversy: history and current studies. Annu Rev Ecol Syst 14:159—
187; Wilson DS (1900) Weak altruism, strong group selection. Oikos 59(1):135-140. Eine detaillierte
und ausgewogene Diskussion dieser Fragen findet sich in: Bourke AFG, Franks NR (1995) Social
evolution in ants. Princeton University Press, Princeton.

34 | Siehe beispielsweise die Diskussionen in: Bartz SH, Hélldobler B (1982) Colony founding in
Myrmecocystus mimicus Wheeler (Hymenoptera: Formicidae) and the evolution of foundress asso-
ciations. Behav Ecol Sociobiol 10(2):137-147; Rissing SW, Pollock GB, Higgins MR, Hagen RH,
Smith DR (1989) Foraging specialization without relatedness or dominance among co-founding
ant queens. Nature 338:420-422; Queller DC (1989) The evolution of eusociality: reproductive
head starts of workers. Proc Natl Acad Sci USA 86(9):3224-3226; Reeve HK, Ratnieks FLW
(1993) Queen-queen conflict in polygynous societies: mutual tolerance and reproductive skew. In:
Keller L (ed) Queen number and sociality in insects. Oxford University Press, Oxford, pp 45-85;
Queller DC, Zacchi F, Cervo R, Turillazzi S, Henshaw MT, Santorelli LA, Strassmann JE (2000)
Unrelated helpers in social insects. Science 405:784—787; Field ], Shreeves G, Sumner S, Casiraghi
M (2000) Insurance-based advantage to helpers in a tropical hover wasp. Nature 404:869-871;
Shreeves G, Field ] (2002) Group size and direct fitness in social queues. Am Nat 159(1):81-95.
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Allele und der Umwelt. Die phinotypische Expression jedes Allels (oder jeder Grup-
pe von Allelen) ist als Reaktion auf verschiedene Umwelten mehr oder weniger vor-
hersehbaren Schwankungen unterworfen. Diese ,,Reaktionsnorm® — das Muster der
phinotypischen Variabilitit, das sich infolge des Spektrums bestimmter Zustinde
der Umwelt ergibt — unterliegt wiederum selbst der Kontrolle regulatorischer Gene
sowie der Wechselwirkungen der Gengruppen, die diese bilden. Die Reaktionsnorm
entwickelt sich also als Ergebnis der Selektion. Dadurch ist Sozialverhalten sowohl
programmiert als auch flexibel, nicht nur in generellem Sinn, sondern auch auf eine
fir die soziale Evolution wesentliche Weise, in Mustern, die fir den Organismus
selbst ebenso adaptiv sind wie fiir die Gruppe, der er angehort.

Schlief3lich wird auch die Umwelt selbst stindig in gewissem Umfang durch
das Einwirken der Organismen verindert. In Extremfillen verindern Kolonien
sozialer Insekten ihre Umwelt ziemlich radikal: durch den Bau von Nestern, die
eine Kontrolle des Mikroklimas erm&glichen. Manche bereichern ihren Speiseplan
durch das Anlegen von Pilzzuchten oder die Haltung von Honigtau produzieren-
den Insekten innerhalb des Nestes oder auf der umliegenden Vegetation.

Welche Krifte aber sorgen fiir den Zusammenhalt von Organismen und ver-
wandeln sie letztendlich durch altruistisches Verhalten in einen Superorganis-
mus? Betrachten wir zunichst, unter welchen Umstinden ein Superorganismus
entsteht. Jede solitire Organismenart entwickelt sich im Schmelztiegel eines
starken und kontinuierlichen Druckes aus der Umwelt. Manchmal bewirkt dieser
Druck, dass die Vertreter einer Art eine lingere Brutpflege betreiben. Weniger
hiufig fihrt er zur Bildung von kooperativen Aggregationen und schlief3lich,
im Extremfall, zur Entstehung von Superorganismen mit verschiedenen Kasten
und einer Arbeitsteilung bei der Fortpflanzung. Riuber machen Jagd auf die
Mitglieder der sich entwickelnden Kolonien, Parasiten dringen in ihr soziales
Netzwerk ein, und Konkurrenten wetteifern mit ihnen um Nahrung und Stellen
zum Nestbau. Die Kolonien oder ihre Grinderinnen mussen sich, wenn sie den
Ort ihrer Geburt verlassen, an andere Bedingungen beziiglich Temperatur und
Luftfeuchtigkeit anpassen. Auf der Suche nach dem passenden Kleinlebensraum
(Mikrohabitat) und selbst noch, nachdem sie sich dort angesiedelt haben, miissen
sie Unterschiede zwischen den verschiedenen Orten oder von Tag zu Tag iber-
stehen. Entweder passen sich die Populationen aus Kolonien durch genetische
Evolution und auf jeder biologischen Organisationsebene an diese unerbittlich
vielgestaltige Umwelt an, oder sie und ihre codierenden Allele sterben aus und

werden durch andere, besser geriistete ersetzt.
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DIE EVOLUTION DER EUSOZIALITAT

Eusozialitit ist die am hochsten entwickelte Stufe des Soziallebens bei Insekten
und dadurch gekennzeichnet, dass sich die Angehérigen einer Arbeiterkaste um
die Nachkommen einer ausschlieSlich fiir die Fortpflanzung zustindigen Kaste
kiimmern. Diese Form des Zusammenlebens entwickelt sich in der Evolution
zwar nur selten, aber wenn sie erst einmal erreicht ist, erweist sie sich als beein-
druckend erfolgreich. Die eusozialen Insekten, speziell Ameisen und Termiten,
dominieren zumeist die bestindigen, verteidigenswerten Bereiche der von ihnen
bewohnten Umwelt.

Warum ist Eusozialitit so erfolgreich? Das liegt nachweislich daran, dass orga-
nisierte Gruppen Einzelindividuen in der Konkurrenz um Ressourcen iiberlegen
sind; das Gleiche gilt fiir groB3e, organisierte Gruppen gegentiber kleineren Grup-
pen derselben Art.”® Aber warum ist Eusozialitit dann so selten? Das liegt daran,
dass dafiir ein Altruismus gegeniiber Verwandten erforderlich ist, die keine direk-
ten Nachkommen sind, also ein Verhalten, das anderen einen Vorteil verschafft,
wihrend der Altruist selbst dafiir sein ganzes Leben lang auf Nachkommen ver-
zichtet.

Eine genauere Betrachtung der frithen Evolutionswege zur Eusozialitit liefert
den Schliissel zur Evolution eines Superorganismus. In allen bekannten Kladen
(monophyletischen Abstammungslinien), deren heute lebenden Arten die fri-
hesten Stadien der Eusozialitit reprisentieren, wird durch deren Verhalten eine
bestindige, verteidigenswerte Ressource vor Riubern, Parasiten oder Konkurren-
ten geschiitzt. Diese Ressource ist stets ein Nest sowie eine verlissliche Nahrungs-
quelle innerhalb des Radius, in dem die Nestbewohner auf Nahrungssuche gehen.
Das gilt fiir eusoziale Arten von Wirbellosen ebenso wie fiir eusoziale Wirbeltier-
spezies wie etwa den eingehend erforschten Nacktmull.

Die Weibchen vieler Arten von Stechimmen (Aculeata) bauen beispielsweise

Nester und deponieren darin gelihmte Beutetiere als Nahrung fiir die Larven.

35 | Holldobler B, Wilson EO (1990) The ants. The Belknap Press of Harvard University Press,
Cambridge “Journey to the ants” (1994); Tschinkel WR (2006) The fire ants. The Belknap Press of
Harvard University Press, Cambridge.

36 | Sherman PW, Jarvis JUM, Alexander RD (eds) (1991) The biology of the naked mole-rat.

Princeton University Press, Princeton.
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Unter den 50 000 bis 60 000 bekannten Stechimmenarten hat sich in mindes-
tens sieben Linien unabhingig voneinander eine eusoziale Lebensweise entwi-
ckelt.”” Im Gegensatz dazu kennt man unter den tiber 70 000 Arten parasitischer
oder sonstiger Taillenwespen (Apocrita), deren Weibchen ihre Eier einzeln in Beu-
tetiere legen, keine einzige eusoziale Art. Ebenso wenig unter den ausgesprochen
vielfiltigen, rund 5000 beschriebenen Arten von Blattwespen und Holzwespen.
Die Larven einiger Blattwespenarten bilden Aggregationen, aber keine eusozialen
Kolonien, die erwachsenen Tiere leben solitir.*®

Fast alle der Tausende von bekannten Borken- und Ambrosiakiferarten der
Familien Scolytidae und Platypodidae sind auf vergingliches Totholz als Nah-
rung und Zufluchtsort angewiesen. Viele von ihnen betreiben in selbst ange-
legten Gingen Brutfiirsorge fiir ihre Larven. Nur einige wenige kénnen auch
Giinge in lebendes Holz fressen und es so ermdglichen, dass zahlreiche Gene-
rationen in Koexistenz leben. Von diesen wiederum ist nur von einer einzigen
Art, dem australischen Kernkifer Platypus (friher Austroplatypus) incompertus, be-
kannt, dass sie eine eusoziale Lebensweise entwickelt hat. In den langlebigen
Eukalyptusbiaumen, die dieser Spezies als Lebensraum dienen, haben vermutlich
von denselben Familien bewohnte Gangsysteme schitzungsweise bis zu 37 Jahre
tberdauert.”’

Ganz dhnlich handelt es sich bei der Handvoll bekannter eusozialer Blattliuse
und Blasenfiile (Thripse) um Gallbildner, die in einer sicheren, selbst geschaf-
fenen Behausung einen reichen Vorrat an Nahrung zur Verfligung haben.” Die
tberwiegende Mehrzahl der sonstigen bekannten Arten von Blatt- und Tannen-
ldusen — ungefihr 4000 an der Zahl — sowie der rund 5000 Blasenfu3arten bilden
hiufig Aggregationen, zeigen jedoch keine Arbeitsteilung und bilden keine Gallen.
Ahnlich haben von rund 10 000 bekannten Arten der ZehnfuBkrebse (Decapo-
da) nur einige Knallkrebsarten der Gattung Synalpheus die Stufe der Eusozialitit

37 | Wilson EO, Hélldobler B (2005) Eusociality: origin and consequence. Proc Natl Acad Sci USA
102(38):13367-13371.

38 | Costa JT (2006) The other insect societies. The Belknap Press of Harvard University Press,
Cambridge.

39 | Kent DS, Simpson JA (1992) Eusociality in the beetle Awustroplatypus incompertus (Coleoptera:
Curculionidae). Naturwissenschaften 79(2):86—87.

40 | Crespi BJ (1992) Eusociality in Australian gall thrips. Nature 359:724-726; Stern DL, Foster WA
(1996) The evolution of soldiers in aphids. Biol Rev Camb Philos Soc 71(1):27-79.
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erreicht. Synalphens ist ein héchst ungewdhnlicher Vertreter der Zehnfulkrebse,

denn er baut Nester in Schwimmen und verteidigt diese.*!

UBERSCHREITEN DER SCHWELLE ZUR EUSOZIALITAT

Die entscheidende Pridadaptation (,,Voranpassung™) fir die Entwicklung der
Eusozialitit bei sozialen Hautfliglern (Hymenoptera) ist die ,,progressive Ver-
proviantierung® (eine erweiterte Form der Brutfiirsorge, bei der die Larve wih-
rend ihrer Entwicklung mehrfach mit Nahrung versorgt wird), ein Verhalten,
das sich bei solitiren Arten durch Individualselektion herausgebildet hat. Zwar
wurden bislang kaum experimentelle Feldstudien iiber den 6kologischen Druck
auf pri-eusoziale Arten durchgefiihrt, ein ver6ffentlichtes Beispiel ist jedoch
sehr aufschlussreich. Die Weibchen der Dreiphasen-Sandwespe (Ammophila pu-
bescens) aus der Familie der Grabwespen (Sphecidae) versorgen die Larven in
ihren Bauen mit Raupen. Da sie zum Futtern der Larven das Nest zwangsldufig
immer wieder 6ffnen und verschlieBen miissen, vetlieren sie einen GrofBteil ihrer
Brut an Goldwespen (Chrysididae).* Das legt den logischen Schluss nahe, dass
der Verlust an Eiern betrichtlich geringer wire, wenn ein zweites Ammophila-
Weibchen als Wache fungieren wiirde.

Die progressive Verproviantierung mehrerer Larven gleichzeitig ist eine beson-
ders effektive Priaadaptation in der Ordnung Hautfligler.” Von dieser Anpassung
rein solitirer Spezies ist es nur ein kleiner Evolutionsschritt zu einer Situation,
bei der die erwachsenen Nachkommen im Nest bleiben und ihren Miittern bei
der Aufzucht ihrer Geschwister helfen, statt wegzufliegen und selbst eigene Junge
aufzuziehen.*

Betrachten wir zunichst, ob die Evolution der Kooperation zwischen grup-

penlebenden Individuen als Priadaptation fir die Entwicklung der Eusozialitit

41 | Duffy JE, Morrison CL, Rios R (2000) Multiple origins of eusociality among sponge-dwelling
shrimps (Synalphens). Evolution 54(2):503-516.

42 | Field ], Brace S (2004) Pre-social benefits of extended parental care. Nature 428:650—652.

43 | Field ] (2005) The evolution of progtessive provisioning. Behav Ecol 16(3):770-778.

4a | Wilson EO (1971) The insect societies. The Belknap Press of Harvard University Press, Cam-
bridge; Michener CD (1974) The social behavior of the bees: a comparative study. The Belknap

Press of Harvard University Press, Cambridge.
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infrage kommt, also fir die Evolution hin zu einem dauerhaften Altruismus bei
der Fortpflanzung. Bei vielen Bienen- und Wespenarten schlieBen sich mehre-
re Griinderinnen, die alle selbst uneingeschrinkt fortpflanzungsfihig sind, zur
Griindung einer neuen Kolonie zusammen; erst anschlieBend wird dann durch
Auseinandersetzungen um die Dominanz eine reproduktive Arbeitsteilung fest-
gelegt.® Solche Gruppen bezeichnet man als semisozial. In solchen semisozia-
len Gemeinschaften kommt zwar Arbeitsteilung vor, man kann sie aber trotzdem
nicht als eusozial bezeichnen, da die Arbeitsteilung lediglich zwischen Individu-
en derselben Generation auftritt. Zudem erfolgt diese in den meisten Fallen nur
voriibergehend und fihrt nicht zu einem dauerhaften reproduktiven Altruismus.
Daraus kann sich allerdings ein primitives eusoziales System entwickeln, wenn die
Nachkommen der dominanten Grinderinnen und vielleicht auch die subdomi-
nanten Individuen als Helfer im Nest verbleiben und sich an der Aufzucht der von
ithren Mittern produzierten Geschwister beteiligen. Diese Kolonien zeigen dann
eine reproduktive Arbeitsteilung unter Beteiligung mehrerer tiberlappender Gene-
rationen — und erfiillen damit die beiden Hauptkriterien fiir Eusozialitit.

Die Assoziation von Griindertieren und die daraus hervorgehende Semisoziali-
tit sind dafiir jedoch nicht Voraussetzung. Mit héherer Wahrscheinlichkeit hat
sich die Eusozialitit, zumindest bei den Hautfliiglern, aus der Brutpflege durch
ein einzelnes, sich fortpflanzendes Weibchen entwickelt, also aus einem Verhalten,
das man als subsozial bezeichnet.

Deshalb wollen wir nun die Evolution der Brutpflege und die nachfolgende
Entwicklung einer Brutpflege durch Geschwister (im Englischen als ,,sib-social care”
bezeichnet) betrachten, bei der dltere Geschwister im Nest ihrer Geburt bleiben
und sich an der Aufzucht ihrer jiingeren Geschwister beteiligen. Schritt fiir Schritt

betrachtet, konnte dieser Selektionsprozess folgendermalien abgelaufen sein:

* Zunichst entstehen Allele, durch die deren Triger erfolgreicher iiberleben und
sich fortpflanzen als Konkurrenten in der Population mit anderer genetischer
Ausstattung. Die Haufigkeit dieser vorteilhaften Allele im Genpool nimmt zu,

weil in einer gréBeren Zahl von Nachkommen identische Kopien davon vor-

a5 | Michener CD (2000) The bees of the wotld. Johns Hopkins University Press, Baltimore; Turillazzi
S, West-Eberhard MJ (eds) (1996) Natural history and evolution of paper-wasps. Oxford University
Press, New York; Hunt JH (2007) The evolution of social wasps. Oxford University Press, New York.
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handen sind. Das entspricht der einfachen darwinschen Fitness und stellt die
absolute Vorbedingung fiir eine Evolution dar, ob die Triger der Allele nun

Brutpflege betreiben oder nicht.

Anschliefend beglinstigen die 6kologischen Bedingungen eine Selektion fiir
Brutpflege, sodass Elterntiere Energie investieren und ihr Leben riskieren, um
gesunde Nachkommen aufzuzichen und zu beschiitzen. Dadurch steigt im Lau-
fe von Generationen die Haufigkeit der Allele fiir ein solches elterliches Ver-
halten im Verhiltnis zu Allelen, die kein solches Brutpflegeverhalten bedingen.
Mit anderen Worten, Individuen, die Brutpflege betreiben, haben Kosten zu
tragen: Sie riskieren ihr eigenes Uberleben und investieren Energie, die sie an-
sonsten fur die Produktion einer grofleren Zahl von Nachkommen aufwenden
konnten. Aber diese Investition der Brutpflege betreibenden Eltern wird mehr
als aufgewogen, weil dadurch ein groBerer Anteil ihrer Nachkommen die Ge-

schlechtsreife erreicht.

Wenn die 6kologischen Bedingungen die Kooperation in Gruppen begiins-
tigen, werden Allele, welche die Kooperation von Individuen bedingen (zum
Beispiel die gemeinsame Verteidigung des Nestes und der Brut) im Verhiltnis
zu Allelen, die kein solches Verhalten bewirken, an Hiufigkeit zunehmen. Das
liegt daran, dass die kooperativen Individuen im Schnitt mehr und besser aus-
gestattete Nachkommen aufziechen werden als solitire Individuen. Es erfolgt
also eine Auslese von Individuen, die kooperieren. Eine solche Kooperation
kann sich sogar unter genealogisch nicht verwandten Individuen entwickeln
(sofern sie alle die Gene fiir eine solche Kooperation besitzen). Mogliche Muta-
tionen von Genen, die egoistische Tauschungsmandéver innerhalb der Gruppe
bedingen, kénnten durch Konkurrenz zwischen den Gruppen in Schach ge-
halten werden. In diesem Fall wirkt die natiitliche Selektion auf der Ebene der

Gruppe (Kolonie).

Wenn wir von Selektion zwischen Gruppen sprechen, sollten wir dabei im Hin-
terkopf behalten, dass die Gruppe nur ecines der Ziele der Multilevel-Selektion
bildet. Man sollte unbedingt auch die Auswirkungen der Selektion auf Ziele an-
derer phinotypischer Ebenen berticksichtigen. Durch diese Unterscheidung er-
halten wir jedoch kaum Informationen tiber das populationsgenetische ,,Subs-

trat®, das von der Selektion zwischen Gruppen betroffen ist. Aus genselektio-
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nistischer Sicht wird das Ergebnis mit Schwerpunkt auf der Gesamtfitness der
Mitglieder der Gruppe betrachtet. Erfolgt dies mithilfe einfacher mathemati-
scher Modelle, so zeigt sich, dass Kooperation sich wahrscheinlich schneller in
Gruppen genealogisch nahe verwandter Individuen entwickeln wird, denn hier
ist die Gesamtfitness jedes Individuums héher als in Gruppen von genealogisch
weniger verwandten Individuen. Den kooperativen Individuen entstehen durch
ihr Helfen ebenfalls Kosten, weil sie in gewissem Umfang auch in das Uber-
leben fremder Nachkommen investieren. Sie profitieren aber auch selbst wie-
der von der Kooperation anderer sich fortpflanzender Individuen im Nest und
durch die Verteidigung ihrer Brut (Mutualismus).* Selbst wenn sie dadurch we-
niger eigene Nachkommen aufziehen, erhalten diese Nachkommen durch den
kollektiven Schutz eine gréBere Uberlebens-,,Garantie“. Gruppen, in denen die
sich fortpflanzenden Tiere kontinuierlich kooperieren, werden kollektiv mehr

Nachkommen aufziehen als Gruppen mit vielen Betriigern.

* Man kann sich jedoch nur schwer Ausgangsszenarien und Modelle vorstellen,
die erkliren, wie sich in kooperativen Gruppen aus Uberhaupt nicht miteinan-
der verwandten Individuen Eusozialitit entwickeln kann. Hinzu kommt, dass
alle bekannten Beispiele fiir solche kooperierenden Gruppen in die Kategorie

»schwacher Altruismus® (im Sinne von David S. Wilson) fallen.

e Auf der Grundlage mathematischer Theorien erscheint fiir die Evolution von
eusozialem Verhalten am plausibelsten, dass es sich aus elterlichem Brutpflege-
verhalten entwickelt hat. Bei Hautfliiglern ist es ausschlieflich die Mutter (im
Gegensatz zum Vater), die sich um die Jungen kiimmert. Allele, die miitterli-
ches Brutpflegeverhalten bewirken, wurden wihrend der prisozialen Evolution

durch 6kologisch bedingte Selektionskrifte beglinstigt.

* Weiterer 6kologischer Druck kann eine kooperative Verteidigung des Nestes,
cine kooperative Nahrungssuche und eine kooperative Aufzucht der Jungen

begiinstigen. In fortschrittlichen subsozialen Systemen kénnten junge erwach-

46 | West-Eberhard MJ (1978) Polygyny and the evolution of social behavior in wasps. ] Kans Ent-
omol Soc 51(4):823-850; Seger | (1991) Cooperation and conflict in social insects. In: Krebs JR, Da-
vies NB (eds) Behavioural ecology: an evolutionary approach, 3rd edn. Blackwell Scientific, Boston,
pp 338-373.
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sene Tiere eine Zeitlang im Nest ihrer Geburt bleiben und mithelfen, ihre Ge-
schwister aufzuziehen. Das ist dann der Ubergang von einer subsozialen zu
einer primitiven eusozialen Organisation.” In hoher entwickelten eusozialen
Staaten bleiben Geschwister mehr oder weniger dauerhaft als Helfer im Nest
ihrer Geburt. Diese geschwisterlichen Helfer haben sich zu Arbeiterinnen ent-
wickelt, die ihre Mutter (die K6nigin) mit Nahrung versorgen und beschiitzen.
Auf diese Weise sichern sie einen signifikanten Anstieg des Fortpflanzungser-
folgs der Kénigin, ziehen ihre jiingeren Geschwister auf und beschiitzen sie auf

Kosten ihrer eigenen Fortpflanzung,

Gruppen (Kolonien) mit einer solchen reproduktiven Arbeitsteilung verzeich-
nen unter bestimmten 6kologischen Bedingungen eine hohere Uberlebensra-
te und einen groBeren Fortpflanzungserfolg als Gruppen ohne Arbeitsteilung,
Durch die Selektion zwischen Gruppen bilden sich also Merkmale heraus, wel-
che die Produktivitit der Kolonie im Vergleich zu der anderer konkurrierender
Kolonien erhdhen. Ein interessantes Beispiel hierfiir liefert eine Studie von Sam
Beshers und James Traniello an der Pilze ziichtenden Ameisenart Trachynzyrmex
(Atta) septentrionalis. Wie sie feststellten, wirkt sich die Haufigkeitsverteilung der
GroBe der Arbeiterinnen bei Populationen dieser Art auf die sexuelle Fort-

pflanzung der Kolonie aus.*

,Letztendlich zieht die Entfaltung des Evolutionsprozesses die Selektion von
Genotypen der Koloniegriinderin und ihrer Geschlechtspartner nach sich. Die-
se Selektion wirkt tiber Merkmale der Kolonie, die durch die Genotypen ihrer

Nachkommen, der Arbeiterinnen, bestimmt werden. 4

47 | Queller DC (1996) The origin and maintenance of eusociality: the advantage of extended pa-
rental care. In: Turillazzi S, West-Eberhard MJ (eds) Natural history and evolution of paper-wasps.
Oxford University Press, New York, pp 218-234; Gadagkar R (2001) The social biology of Ropali-
dia: toward understanding the evolution of eusociality. Harvard University Press, Cambridge; Field
J, Brace S (2004) Pre-social benefits and extended parental care. Nature 428:650-652; Wilson EO
(2008) One giant leap: how insects achieved altruism and colonial life. Bioscience 58(1):17-25.

48 | Beshers SN, Traniello JFA (1994) The adaptiveness of worker demography in the attine ant
Trachymyrmex: septentrionalis. Ecology 75(3):763-775.

49 | Owen RE (1989) The genetics of colony-level selection. In: Breed MD, Page RE Jr (eds) The
genetics of social evolution. Westview, Boulder, pp 31-59.
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* Voraussetzung fiir das bislang dargestellte konventionelle Szenario der Evo-
lution von Eusozialitit (dem totalen Verzicht auf die eigene Fortpflanzung
zugunsten einer verstirkten Brutpflege durch Geschwister und der Fortpflan-
zung der Kénigin) sind Gruppen verwandter Individuen. Verwandtschaft be-
schleunigt nicht nur die Vermehrung des ,,Eusozialitits-Gens®. Sie macht es
auch viel wahrscheinlicher, dass sich ein solches Gen tberhaupt ausbreitet
(und nicht eliminiert wird). Hamiltons Regel legt — wenn auch sehr abstrakt
und ohne Bezug auf Ziele der Multilevel-Selektion — die minimale Kosten-
Nutzen-Schwelle fest, an der sich das Gen auszubreiten beginnt. Ein héherer

genealogischer Verwandtschaftsgrad senkt anscheinend diese Schwelle.

Man sollte sich stets vergegenwirtigen, dass man genselektionistische Modelle
(beruhend auf der Gesamtfitness) und Multilevel-Selektionsmodelle mathema-
tisch jeweils ineinander umwandeln kann. Wie Lee Dugatkin, Kern Reeve und
einige andere gezeigt haben, sind die mathematischen Grundlagen jeweils genau
die gleichen — als wiirde man denselben Kuchen einfach anders aufschneiden. Die
Theorie der Gesamtfitness unterscheidet persénliche und Verwandtschaftskom-
ponenten, die Theorie der Gruppenselektion Faktoren zwischen und innerhalb
von Gruppen. Zwischen diesen beiden Theorien kann man hin und her wechseln,
wobei man den Ausgangspunkt je nach Fragestellung wihlen kann.”

Das bisher iiber das Standardmodell Gesagte kann man wie folgt zusammen-
fassen: Eine reproduktive Arbeitsteilung bedeutet, dass urspriingliche Arbei-
terinnen sich um Nachkommen kiimmern, die nicht ihre eigenen sind. Das
bedeutet fiir sie letztendlich, dass sie dafiir teilweise auf die Produktion eige-
ner Nachkommen verzichten. In semisozialen Systemen (Assoziationen von
Grinderinnen) kénnen die Individuen dieses Opfer umkehren: Entweder, in-
dem sie selbst weitere Nachkommen produzieren, die dann die Brutpflege er-
halten, die sie selbst zuvor den Nachkommen ihrer Partnerinnen zuteil werden
lieBen, oder indem sie sich selbst mehr um ihre eigenen, bereits vorhandenen
Nachkommen kitmmern. Der fast vollige Verzicht auf eigene Nachkommen in

eusozialen Systemen — der ,,starke Altruismus® — kann sich jedoch unter Nicht-

50 | Dugatkin LA, Reeve HK (1994) Behavioral ecology and levels of selection: dissolving the group
selection controversy. Adv Study Behav 23:101-133.
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verwandten nicht entwickeln — weder nach den Gesamtfitness- noch nach den
Multilevel-Selektionsmodellen.

Kern Reeve hat fiir diese Schlussfolgerung die folgende mathematische Be-
grundung geliefert:”'

Hamiltons Ungleichung, B — »'C > 0, wobei r den Verwandtschaftsgrad des
Altruisten zu seinen eigenen Nachkommen bezeichnet und 7' den Verwandt-
schaftsgrad des Altruisten zu den Nachkommen des Empfingers, ist die ent-
scheidende Vorhersage bei beiden Theorien, der Gesamtfitnesstheorie und der
Multilevel-Selektionstheorie — wie nach dem Aquivalenzprinzip auch zu erwat-
ten. Wird diese Regel nicht erfiillt, so kann sich weder nach dem Gesamtfitness-
modell noch nach dem Multilevel-Selektionsmodell Altruismus entwickeln, also
bildet sie den einzig méglichen Ausgangspunkt, sofern an der Evolution des
Altruismus Selektion beteiligt ist.

B in der Gleichung bezieht sich auf die Zahl der Nachkommen, die der
NutznieBer durch die Hilfe des Altruisten bekommen kann, und C auf die Zahl
der Nachkommen, auf die der Altruist aufgrund seines altruistischen Verhal-
tens verzichtet. Ein groBerer Wert fir B entspricht einer stirkeren positiven
Selektion zwischen Gruppen, ein groBBerer Wert fiir C einer stirkeren negativen
Selektion zwischen Gruppen. Das zeigt, dass Hamiltons Regel eng mit der Mul-
tilevel-Selektionstheorie verkniipft ist. Was aber nun, wenn Altruist und Emp-
finget nicht miteinander verwandt sind? Dann gilt — »'C > 0, was bei einem po-
sitiven Wert fiir C nicht erfiillt sein kann (also einem Verzicht fir das altruisti-
sche Verhalten). Nun kénnte man denken: Kann sich Altruismus in diesem Fall
aufgrund von Gruppenselektion nicht trotzdem entwickeln? Nein. Nach jedem
Merkmalsgruppen-Selektionsmodell des Altruismus evolviert Altruismus nur
dann, wenn die Altruisten in der gesamten Population mehr Nachkommen
haben als Nichtaltruisten, das hei3t, wenn gemi3 Hamiltons Regel C < 0.

Warum haben manche Leute den Eindruck, Gruppenselektion kénne Altru-
ismus unter Nichtverwandten begtnstigen? Ganz einfach: Weil die Gruppense-
lektionisten die Bedeutung von Altruismus dahingehend gedndert haben, dass er
eine verringerte Fortpflanzung im Vergleich zu der anderer Gruppenmitglieder
bedeutet (,,schwacher Altruismus®). Das ist aber nicht die gleiche Art von Altru-
ismus, der in C eingeht. — Letzteres bezieht sich auf die Zahl der Nachkommen,
auf die im Schnitt in der gesamten Population verzichtet wird (,,starker Al-
truismus®) und nicht auf die Zahl, die im Verhiltnis zu anderen Gruppenmitglie-

dern aufgegeben wird. Schwacher Altruismus unter Nichtverwandten evolviert

51 | Reeve K (2007) persénliche Mitteilung,
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nach Gruppenselektionsmodellen nur dann, wenn C < 0, wenn es also keinen star-
ken Altruismus gibt. Genau das Gleiche gilt auch fir die Gesamtfitnessmodelle.
Hamiltons Regel ist sowohl in Gesamtfitness- als auch in Multilevel-Selektions-
modellen die Vorbedingung fiir die Evolution eines starken Altruismus.

Fir eine mathematische Betrachtung soll die Zahl der Nachkommen, die
ein Altruist in einer Gruppe Nichtverwandter hervorbringt, gleich pG sein,
wobei p der Anteil der Nachkommen der Gruppe ist, die von dem Altru-
isten stammen, und G die Gesamtzahl der Nachkommen der Gruppe. Ein
Nichtaltruist produziert einen Anteil von p" der Nachkommen, seine Gruppe
bringt insgesamt G’ Nachkommen hervor. Nehmen wir an, p < p' (negative
Selektion innerhalb der Gruppe) und G > G’ (positive Selektion zwischen
Gruppen). Das Altruismus-Allel breitet sich bei beiden Modellen, dem Ge-
samtfitness- und dem Gruppenselektionsmodell, aus, wenn pG > pG' — also
wenn Altruisten in der gesamten Population im Schnitt mehr Nachkommen
produzieren als Nichtaltruisten. Nach beiden Modellen kann sich ein schwa-
cher Altruismus zwischen Nichtverwandten entwickeln, ein starker Altruis-

mus jedoch bei keinem.

Nun stellt sich die Frage: Wie entstand das hypothetische ,,Eusozialitits-Gen*?

Ein wichtiger Hinweis, den mehrere Autoren geliefert haben, ist, dass sich
das Helferverhalten (das geschwisterliche Brutpflegeverhalten) evolutionir vom
muttetlichen Brutpflegeverhalten ableitet.”” In ersten Berichten schlug Mary Jane
West-Eberhard ein Szenario mit einem ,,Eierstock-Grundbauplan® vor, in dem
sich die Phinotypen von Koéniginnen und Arbeiterinnen trotz identischer, kas-
tenbestimmender Allele durch umweltinduzierte Entwicklungswege, die auf dem
gleichen Ausgangsprogramm aufbauen, auseinander entwickeln. Aufbauend auf

diese Hypothese erstellten Timothy Linksvayer und Michael Wade ein Modell

52 | Dawkins R (1979) Twelve misunderstandings of kin selection. Z Tierpsychol 51(2):184—200;
West-Eberhard MJ (1987) The epigenetical origins of insect sociality. In: Eder J, Rembold H (eds)
Chemistry and biology of social insects (Proceedings of the Tenth Congress of the International
Union of Social Insects, Miinchen, 18-22 August 1986). Peperny, Miinchen, pp 369-372; West-
Eberhard MJ (1987) Flexible strategy and social evolution. In: Ito Y, Brown JL, Kikkawa J (eds)
Animal societies: theories and facts. Japan Scientific Societies Press, Tokio, pp 35-51; Alexander RD,
Noonan KM, Crespi BJ (1991) The evolution of eusociality. In: Sherman PW, Jarvis JUM, Alexander
RD (eds) The biology of the naked mole-rat. Princeton University Press, Princeton, pp 3—44; West-
Eberhard MJ (1996) Wasp societies as microcosms for the study of development and evolution. In:
Turillazzi S, West-Eberhard MJ (eds) Natural history and evolution of paper-wasps. Oxford Uni-
versity Press, New York, pp 290-317.
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der Evolution von geschwisterlichem Brutpflegeverhalten aus mutterlicher Brut-
pflege durch Heterochronie.”” Als Erstes weisen sie darauf hin, dass urspriing-
liche Gene fiir miitterliches Brutpflegeverhalten erst nach der Paarung und nach
Abschluss der geschlechtlichen Entwicklung exprimiert werden. Im evolutionir
abgeleiteten Zustand werden Aspekte des Entwicklungsprogramms fiir die Fort-
pflanzung zweckentfremdet, sodass das miitterliche Brutpflegeverhalten schon
vor der Fortpflanzung in Erscheinung tritt und sich statt auf eigene Nachkom-
men auf die Geschwister richtet. Diese Modifikation der Expression von Genen,
welche die zeitliche Abstimmung des Eintretens von Verhaltensweisen regulieren
— als ,,Verhaltensheterochronie® bezeichnet —, wurde auch mit der Evolution der
Eusozialitit bei Termiten in Zusammenhang gebracht, desgleichen mit der Evo-

lution des Helferverhaltens in anderen Tiergruppen.” >

Dem Linksvayer-Wade-
Modell zufolge unterliegt zumindest ein Teil der genetischen Variabilitit einem
unterschiedlichen Timing der Expression von mitterlichem Brutpflegeverhalten,
wie auch physiologischen und Verhaltensmerkmalen allgemein. Nach Meinung der
Autoren ,.konnte es hiufig eine kleine Zahl von Genen geben, die dieser Ver-
haltensheterochronie zugrunde liegen und eine rasche soziale Evolution ermdg-
lichen, sobald die geeigneten Mutationen entstehen.* Kéniginnen und Arbeiterin-
nen divergieren in diesen und anderen Verhaltensmerkmalen zunehmend, aber zu
bestimmten Zeiten des Lebenszyklus einer Kolonie muss jedes Koloniemitglied
ein dhnliches Brutpflegeverhalten ausfithren. Deshalb vertreten Linksvayer und
Wade die Ansicht, dass Allele, welche die Brutpflege betreffen, pleiotrope (phéino-
typisch flexible) Effekte auf das miitterliche wie auch das geschwisterliche Brut-
pflegeverhalten haben und ein bestimmter genetischer Zusammenhang zwischen
miitterlichem und geschwistetlichem Brutpflegeverhalten aufrechterhalten bleibt.

Die soziale Umwelt ist ein zusitzlicher wesentlicher Faktor bei der Expression der

53 | Linksvayer TA, Wade MJ (2005) The evolutionary origin and elaboration of sociality in the acu-
leate Hymenoptera: maternal effects, sib-social effects, and heterochrony. Q Rev Biol 80(3):317-330;
Linksvayer TA (2006) Direct, maternal, and sib-social genetic effects on individual and colony traits
in an ant. Evolution 60(12):2552-2561.

54 | Nalepa CA, Bandi C (2000) Characterizing the ancestors: paedomorphosis and termite evolu-
tion. In: Abe T, Bignell DE, Higashi M (eds) Termites: evolution, sociality, symbiosis, ecology. Klu-
wer, Boston, pp 53-75; West-Eberhard MJ (2003) Developmental plasticity and evolution. Oxford
University Press, New York.

55 | Jamieson IG (1981) Behavioral heterochrony and the evolution of birds’ helping at the nest: an

unselected consequence of communal breeding? Am Nat 133(3):394—406.
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Phinotypen der Individuen und der Kolonie.*® Auf den Phinotyp wirken Gene
ein, die bei Sozialpartnern exprimiert werden (indirekte genetische Effekte), sowie
zygotische Gene (direkte genetische Effekte). Linksvayer und Wade haben ver-
schiedene experimentelle Szenarien vorgeschlagen, mit denen man direkte und
indirekte genetische Effekte, die fiir die evolutiondre Dynamik und Expression so-
zialer Merkmale eine wichtige Rolle spielen, wahrscheinlich entflechten kénnte.”’

Die Empfinglichkeit fiir indirekte genetische Effekte kénnte tatsdchlich eine
weitere Priadaptation sein, die den Ubergang von Semisozialitit zu Eusozialitit
begiinstigt.”® Mehrere Beispiele aus der Naturgeschichte stiitzen diese Hypothese.
Ein solcher Fall ist die in Baumstimmen nistende japanische Bienenart Ceratina
Sflaviceps (Unterfamilie Xylocopinae). Die tberwiegende Mehrzahl der Weibchen
dieser Art griindet alleine ein neues Nest und versorgt dieses mit einem Proviant
aus Pollen und Nektar; in etwas mehr als 0,1% der Fille gehen zwei Individuen
eine Kooperation ein. Dabei erfolgt unter den beiden Tieren eine Arbeitsteilung:
Eines legt die Eier und bewacht den Nesteingang, wihrend das andere auf Nah-
rungssuche geht.”’

Noch verbluffender sind solitire Bienen, die sich wie semisoziale Arten verhal-
ten, wenn sie im Experiment gezwungenermallen zusammen gehalten werden. Bei
Ceratina und Lasioglossum setzen die erzwungenen Partner die Arbeitsteilung auf
unterschiedliche Weise bei der Nahrungssuche, beim Bau von Gingen und beim
Bewachen des Nestes fort.”” Datrtiber hinaus zeigen die Weibchen von mindestens

zwei Lasioglossum-Arten das im Englischen als ,,back following bezeichnete Nach-

56 | West-Eberhard MJ (2003) Developmental plasticity and evolution. Oxford University Press,
New York.

57 | Linksvayer TA, Wade MJ (2005) The evolutionary origin and elaboration of sociality in the acu-
leate Hymenoptera: maternal effects, sib-social effects, and heterochrony. QQ Rev Biol 80(3):317-336.
58 | Wilson EO (2008) One giant leap: how insects achieved altruism and colonial life. Bioscience
58(1):17-25.

59 | Sakagami SF, Macta Y (1987) Sociality, induced and/or natural, in the basically solitary small
carpenter bees (Ceratina). In: 1t6 Y, Brown JL, Kikkawa ] (eds) Animal societies: theories and facts.
Japan Scientific Societies Press, Tokio, pp 1-16.

60 | Sakagami SF, Maeta Y (1987) Sociality, induced and/or natural, in the basically solitary small cat-
penter bees (Ceratina). In: 1td Y, Brown I, Kikkawa ] (eds) Animal societies: theories and facts. Japan
Scientific Societies Press, Tokio, pp 1-16; Wcislo WT (1997) Social interactions and behavioral con-
text in a largely solitary bee, Lasioglossun (Dialictns) figueresi (Hymenoptera, Halictidae). Insectes Soc
44(3):199-208; Jeanson R, Kukuk PF, Fewell JH (2005) Emergence of division of labour in halictine

bees: contributions of social interactions and behavioural variance. Anim Behav 70(5):1183-1193.
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folgeverhalten, bei dem ecine Biene eine andere zum Nest fithrt — ein Merkmal
primitiver eusozialer Bienen. Die Arbeitsteilung scheint das Ergebnis eines bereits
vorhandenen Grundplans des Verhaltens zu sein, dem zufolge solitire Individuen
nach Beendigung einer Aufgabe zumeist zur nichsten wechseln. Bei eusozialen
Arten wird der Algorithmus auf die Vermeidung einer Aufgabe tibertragen, die
bereits von einem anderen Mitglied der Kolonie ausgefiihrt wird. Es ist einleuch-
tend, dass Bienen und Wespen, die eine progressive Verproviantierung betreiben,
bereits alle Voraussetzungen fiir einen raschen Ubergang zur Eusozialitit erfiillen,
sobald 6kologische Faktoren diesen begtinstigen.

Die Ergebnisse der Experimente mit kiinstlich erzwungenen Gruppen stehen
in Einklang mit dem Modell der festgelegten Schwelle fiir die Entstehung von
Arbeitsteilung, das fiir die Entwicklung dieses Phinomens in etablierten Insek-
tengemeinschaften vorgeschlagen wurde.®" Diesem Modell zufolge gibt es Untet-
schiede — bisweilen genetischen Ursprungs, bisweilen auch rein phinotypisch — bei
den Reaktionsschwellen im Zusammenhang mit verschiedenen Aufgaben. Bei
ciner Interaktion von zwei oder mehr Individuen wird dasjenige mit der niedrigs-
ten Schwelle als Erstes die Aufgabe iibernehmen. Dies wirkt sich dann hemmend
auf die anderen Beteiligten aus, sodass sich diese eher irgendwelchen anderen ver-
fagbaren Aufgaben zuwenden. Erneut scheint also die Auswirkung einer einzel-
nen, phinotypisch flexiblen Allelinderung, die eine Ausbreitung aus dem Nest der
Geburt verhindert, auszureichen, damit eine entsprechend pridisponierte Art die
Schwelle zur Eusozialitit tiberschreitet.

Die unterschiedlichen Rollen einer Mutter und ihrer sich nicht selbst fortpflan-
zenden Nachkommen sind nicht genetischen Ursprungs. Wie primitive eusoziale
Arten zeigen, reprisentieren die beiden Kasten vielmehr unterschiedliche Phino-
typen desselben evolutiondr modifizierten Genoms.

Altruismus und Eusozialitit entstehen also offensichtlich durch das Auftauchen
eines phinotypisch flexiblen Eusozialitits-Allels (oder einer Gruppe solcher Alle-
le) bei einer Mutter, die ihre Nachkommen durch progressive Verproviantierung

versorgt, sowie durch Gruppenselektion, die auf aufkommende Gruppenmerk-

61 | Robinson GE, Page RE Jr (1989) Genetic basis for division of labor in an insect society. In:
Breed MD, Page RE Jr (eds) The genetics of social evolution. Westview, Boulder, pp 61-80; Bonabe-
au E, Theraulaz G, Deneubourg J-L (1996) Quantitative study of the fixed threshold model for the
regulation of division of labour in insect societies. Proc R Soc Lond B 263:1565-1569; Beshers SN,
Fewell JH (2001) Models of division of labor in social insects. Annu Rev Entomol 46:413-440.
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male einwirkt, sozial bindend wirkt und stark genug ist, um die auflésenden Krifte
der Individualselektion (innerhalb von Gruppen) zu iiberwiegen.

Sozusagen ein kleiner Schritt fiir eine neu geschaffene Arbeiterkaste, aber ein
gewaltiger Schritt fur die Hautflugler.®

Ein weiteres Beispiel fir Flexibilitdt mit genetischer Grundlage unmittelbar an
der Schwelle zur Eusozialitit liefert die am Boden nistende Furchenbiene Halzctus
sexcinetus. Diese Art scheint an einer Stelle ihres Verbreitungsgebiets im stidlichen
Griechenland genetisch polymorph zu sein: Kolonien der einen Linie werden von
kooperierenden Weibchen gegriindet, Kolonien einer zweiten Linie von einem ein-
zelnen territorialen Weibchen, dessen Nachkommen als Arbeiterinnen fungieren.®

Inzwischen sind bei der Erforschung der genetischen Grundlagen und der
Entwicklungsphysiologie der Arbeitsteilung und Eusozialitit betrichtliche Fort-
schritte gelungen.® Tatsichlich stlitzen einige der neueren Erkenntnisse die von
West-Eberhards ,,Eierstock-Grundbauplan-Modell“ gemachte Vorhersage sowie
das Heterochroniemodell fiir die Evolution von Eusozialitit von Linksvayer und
Wade. Die Ansicht, bei erwachsenen Tieren, die geschwisterliches Brutpflegever-
halten zeigen, seien viele der gleichen Gene exprimiert wie bei erwachsenen Tieren,
die mitterliches Brutpflegeverhalten zeigen, wird zunehmend durch experimen-
telle Untersuchungen gestiitzt. Robert Page und Gro Amdam gelangten anhand
von analytischen Studien auf den Gebieten der selektiven Ziichtung, Genkartie-
rung, funktionellen Genomik, Endokrinologie und Physiologie zu dem Schluss,
dass sich komplexes Sozialverhalten aus zaghaften einfachen heterochronen Ver-
dnderungen der Signalibertragung im Zusammenhang mit der Fortpflanzung
entwickeln kann. ,,Die Urspriinge komplexen Sozialverhaltens®, so folgern sie,
»aus denen Insektengesellschaften hervorgehen, leiten sich von urspringlichen
Entwicklungsprogrammen ab. Diese Programme entstanden bei altertiimlichen

€65

solitiren Insekten und bedurften nur geringer evolutionidrer Umwandlung.

62 | Wilson EO (2008) One giant leap: how insects achieved altruism and colonial life. Bioscience
58(1):17-25.

63 | Richards MH, von Wettberg EJ, Rutgers AC (2003) A novel social polymorphism in a primitive-
ly eusocial bee. Proc Natl Acad Sci USA 100(12):7175-7180.

64 | Robinson GE (2002) Genomics and integrated analysis of division of labor in honeybee colo-
nies. Am Nat 160(Suppl 6):S160-S172.

65 | Page RE Jr, Amdam GV (2007) The making of a social insect: developmental architectures in
social design. Bioessays 29(4):334-343.
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Welche Form der Selektion lisst Arten die Schwelle zur Eusozialitit Uberwin-
den? Konkrete Beispiele dieser Anpassung sowie des dadurch entstehenden Uber-
gangs liefern die Schmalbienen (Halictidae) und die Feldwespen (Polistinae). In
cinem unlingst dokumentierten Fall kehrten zwei Schmalbienenarten, die sich
beim Sammeln von Pollen vieler verschiedener Pflanzen auf einige wenige Pflan-
zen umstellten, auch von einer primitiven eusozialen zu einer solitiren Lebens-
weise zuriick. In der Umwelt, in der diese zur solitdren Lebensweise zurtickge-
kehrten Arten leben, ist die Spezialisierung auf eine begrenzte Zahl von Pflanzen
als Nahrungsquelle von Vorteil. Eine solche genetische Verinderung schrinkt die
jahreszeitliche Verfiigbarkeit von Nahrung ein und verhindert das Uberlappen von
Generationen (und damit die Bildung einer eusozialen Kolonie). Damit entfallen
auch die Vorteile, die sich aus dem Vorhandensein von Wichterinnen ergeben
kénnten. Eine Evolution in der umgekehrten Richtung ist ebenso leicht vorstell-
bar und hat mit ziemlicher Sicherheit stattgefunden: Eine Anpassung an ein brei-
teres Spektrum an Nahrungspflanzen bereitet den Weg fiir mehrere Generationen
mit Uberlappen der Generationen im selben Nest.” Ahnliche Beweise wurden

67

fiir primitive eusoziale Wespen erbracht.”” Durch das Uberqueren der Schwelle
zur Eusozialitit konnte ein einzelnes Allel (des Heterochronie-Gens), das Tochter
pradisponiert, im Nest ihrer Geburt zu bleiben, in der Population insgesamt fixiert
werden. Dazu muss der Vorteil durch die Kleingruppe gegentiber solitiren Tieren
die Vorteile aufwiegen, die eine solitire Arbeiterin hat, wenn sie das Nest verldsst
und versucht, sich alleine durchzuschlagen.

Daraus scheint als iibergeordnetes Prinzip zu folgen, dass sich die Reihenfol-
ge beim letzten Schritt zur Busozialitit dndern kann, wenn nur eines oder einige
wenige Allele ersetzt werden. Es gibt Prizedenzfille aus anderen Studien der Ge-
netik sozialer Insekten. So kommen beispielsweise bei simtlichen heute lebenden
Ameisenarten als grundlegendes Merkmal des Kolonielebens sowohl gefliigelte,
sich fortpflanzende Weibchen als auch fligellose Arbeiterinnen vor. Nach den
stammesgeschichtlich nicht nidher verwandten Zweifliiglern (Ordnung Diptera)
und Schmetterlingen (Ordnung Lepidoptera) zu urteilen, wird die Entwicklung

der Fliigel bei simtlichen gefliigelten Insekten durch ein unverindertes Netzwerk

66 | Danforth B (2002) Evolution of sociality in a primitively eusocial lineage of bees. Proc Natl
Acad Sci USA 99(1):286-290.

67 | Hunt JH, Amdam GV (2005) Bivoltinism as an antecedent to eusociality in the paper wasp
genus Polistes. Science 308:264—-267.

49

NOILNTOAI NITVIZOS 43d NIOVIANNYD IHDSILINIO



DER SUPERORGANISMUS

regulatorischer Gene gesteuert. Vor iiber 110 Mio. Jahren verinderten die ersten
Ameisen (oder deren unmittelbaren Vorfahren) ihr regulatorisches Netzwerk so,
dass einige der Gene unter dem Einfluss der Ernidhrung oder irgendwelcher ande-
ren Umweltfaktoren abgeschaltet werden konnten. Auf diese Weise entstand eine

fligellose Arbeiterkaste.®®

AUSGLEICHENDE KRAFTE DER SELEKTION

Eine gewisse Individualselektion kénnte zwar bei der Entstehung der Eusozialitit
eine Nebenrolle gespielt haben, die auf Erhaltung und Weiterentwicklung der Eu-
sozialitit ausgerichtete Kraft ist jedoch zweifellos die auf der Umwelt beruhende
Selektion zwischen Gruppen, die auf entstehende Eigenschatten der Gruppe als
Ganzes einwirkt. Wie sich bei Untersuchungen des Verhaltens der primitivsten
eusozialen Ameisen, Bienen und Wespen zeigte, sind diese emergenten Merkmale
zunichst Dominanzverhalten, eine Arbeitsteilung bei der Fortpflanzung und mit
hoher Wahrscheinlichkeit eine Form der Kommunikation tber Pheromone. Eine
Art im Anfangsstadium der Eusozialitdt kann man sich gewissermal3en als neuro-
genetische Mischform vorstellen, zumindest in folgender Hinsicht: Einerseits be-
glnstigen die neu entstechenden Merkmale die Gruppe; andererseits beglinstigt das
tbrige Genom, das Millionen von Jahre hindurch das Ziel der Individualselektion
war, die individuelle Ausbreitung und Fortpflanzung,

Damit die bindenden Krifte der Gruppenselektion (zwischen Gruppen) die
auflésenden Krifte der Individualselektion (innerhalb der Gruppe) aufwiegen,
darf die betreffende Insektenart natiirlich nur eine sehr kurze evolutionire Dis-
tanz zuriicklegen miissen, sodass lediglich eine sehr geringe Zahl von neuen Merk-
malen benétigt wird, um eine eusoziale Kolonie zu bilden. Voraussetzung hierfiir
ist ein Zusammenkommen bestimmter Priadaptationen. Dass diese Praadaptatio-
nen nur in Einzelfillen in genau der richtigen Kombination auftreten, kénnte zu-
sammen mit der hohen Hiirde zur Eusozialitit aufgrund der entgegenwirkenden
Individualselektion (innerhalb der Gruppe) als Erklirung dafiir ausreichen, warum

Eusozialitit stammesgeschichtlich so selten ist.

68 | Abouheif E, Wray GA (2002) Evolution of the gene network underlying wing polyphenism in
ants. Science 297:249-252.
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UBERSCHREITEN DES PUNKTES, AN DEM ES KEIN
ZURUCK MEHR GIBT

Im frihesten Stadium der Eusozialitit haben vermutlich die im Nest bleibenden
Nachkommen die Arbeiterrolle tibernommen, weil dies ganz einfach in Einklang
mit der bereits existierenden, von ihren pri-cusozialen Vorfahren geerbten Ver-
haltensgrundregel stand. Infolgedessen konnte durch eine weitere genetische Ver-
dnderung eine morphologische Arbeiterkaste entstehen. Dabei wurde die Expres-
sion der Gene fiir die miitterliche Brutpflege so umgesteuert, dass diese vor detr
Nahrungssuche auftrat und damit die normale Abfolge in der Entwicklung der
erwachsenen Tiere im Grundplan des Vorfahren umgekehrt wurde.”” Diese Um-
steuerung ist so programmiert, dass sie Teil der phinotypischen Plastizitdt der
Allele bleibt, die dem Grundplan insgesamt zugrunde liegen. Diese Entstehung
einer anatomisch abweichenden Arbeiterkaste markiert offenbar den Zeitpunkt in
der Evolution, an dem es ,,kein Zurtick mehr gibt“, an dem keine Umkehr von der
eusozialen Lebensweise mehr moglich ist.”

Nach Uberschreiten dieses Punktes miissen wir zwischen der evolutioniren
Entstehung der Eusozialitit und ihrer Aufrechterhaltung unterscheiden.”! Die
Okologischen Krifte der Selektion und die Verwandtschaftsstrukturen hoch ent-
wickelter Gesellschaften unterscheiden sich hiufig stark von jenen urspringlicher
cusozialer Gruppen. Dies verdeutlicht ein Modell der Individualselektion (Ge-
samtfitness), das Kern Reeve und einer der Autoren (Holldobler) entwickelten, um

die Selektionsoptionen unter bestimmten Umweltbedingungen im frithen Evolu-

69 | Amdam GV, Norberg K, Fondrk MK, Page RE Jr (2004) Reproductive ground plan may me-
diate colony-level selection effects on individual foraging behavior in honey bees. Proc Natl Acad Sci
USA 101(31):11350-11355; Amdam GV, Csondes A, Fondrk MK, Page RE Jr (2006) Complex social
behaviour from maternal reproductive traits. Nature 439:76—78; Page RE Jr, Amdam GV (2007) The
making of a social insect: developmental architectures of social design. Bioessays 29(4):334-343.

70 | Wilson EO (1971) The insect societies. The Belknap Press of Harvard University Press, Cam-
bridge; Wilson EO, Holldobler B (2005) Eusociality: origin and consequence. Proc Natl Acad Sci
USA 102(38):13367-13371.

71 | Bourke AFG, Franks NR (1995) Social evolution in ants. Princeton University Press, Princeton;
Crespi BJ (1996) Comparative analysis of the origins and losses of eusociality: causal mosaics and
historical uniqueness. In: Martins EP (ed) Phylogenies and the comparative method in animal beha-
vior. Oxford University Press, New York, pp 253—-287; Michener CD (2000) The bees of the world.

Johns Hopkins University Press, Baltimore.
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tionsstadium der Eusozialitit im Vergleich zum héher entwickelten Stadium eines
Superorganismus zu erforschen.”

Individuen stehen vor dem Problem, wie sie ihre Energie auf die Konkurrenz
zwischen Kolonien und die Konkurrenz innerhalb der Kolonie aufteilen sollen
— also auf das Tauzichen innerhalb der Gruppe um gemeinsame Ressourcen, die
sie durch Konkurrenz zwischen Gruppen erlangt haben (ein ,, Tauziehen® zwischen
Gruppen). Das Modell veranschaulicht deutlich: Wenn 6kologische und genetische
Faktoren eine Gesellschaft nahe dem oberen Extrem des Superorganismus-Konti-
nuums begiinstigen, kann eine nachfolgende Selektion dazu fithren, dass aufwendige
physiologische Strukturen, die fiir die Konkurrenz innerhalb der Gruppe bendtigt
werden, ginzlich verloren gehen. Dieses Modell zeigt also beispielhaft, wie man die
Bedingungen, die in der Evolution der Eusozialitit zu einem Punkt ohne Zuriick
fithren, prizisieren kann — also einen Punkt, an dem die Befihigung zum ,,Egois-
mus‘ unbedeutend geworden ist, weil die zugrunde liegenden, fiir die Konkurrenz
innerhalb der Gruppe wichtigen Organe (beispielsweise die Eierstocke und die Sa-
mentasche oder Spermathek) degenerieren oder vollig verloren gehen. Sind solche
Organe durch fortschreitende Auslese irgendwann hinfillig, so ist es unwahrschein-
lich, dass sie durch einen einzigen Mutationsschritt wiederhergestellt werden.

Die Konkurrenz zwischen Gruppen, die sich durch 6kologische Faktoren wie
eine fleckenartige Verteilung von Ressourcen ergibt, geht mit den am hochsten
entwickelten Kooperations- und Kommunikationssystemen einher. Nach dem
Modell des ,,verschachtelten Tauziehens von Reeve und Holldobler nimmt die
Kooperation innerhalb der Gruppe mit steigender Zahl konkurrierender Grup-
pen (und damit zunehmender Intensitit der Konkurrenz zwischen den Grup-
pen) zu, weil sich durch eine stirkere Kooperation die Konkurrenzfihigkeit der
Gruppe verbessert und eine groB3ere Zahl konkurrierender Gruppen den Druck
durch die Konkurrenz zwischen diesen Gruppen erhoht. An diesem Punkt in-
vestieren die Mitglieder ihre gesamte Energie in die Kooperation innerhalb der
Gruppe, um andere Gruppen auszustechen, und man kann die Gesellschaft in
uneingeschrinktem Sinn als ,,Superorganismus® betrachten. Ein hoher Ver-
wandtschaftsgrad innerhalb der Gruppe ist unbedeutend, solange die Verwandt-

schaft innerhalb der Gruppe enger bleibt als die zwischen den Gruppen. Bei einer

72 | Reeve HK, Hélldobler B (2007) The emergence of a superorganism through intergroup com-
petition. Proc Natl Acad Sci USA 104(23):9736-9740.
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derart hoch entwickelten sozialen Organisation wird die Kolonie im Grunde zum
Hauptziel der Selektion; das heil3t, sie wird zum zusammenhingenden, ,,erwei-
terten Phinotyp* der Gene der Koloniemitglieder. Daher optimiert die Selektion
die Demographie der Kasten, Muster der Arbeitsteilung und Kommunikations-
systeme auf Kolonieebene. So werden beispielsweise die Kolonien mit dem ef-
fektivsten Rekrutierungssystem zum Herbeischaffen von Nahrung oder mit der
wirkungsvollsten Verteidigung der Kolonie gegen Feinde und Riuber die gréBte
Zahl sich fortpflanzender Weibchen und Minnchen pro Jahr hervorbringen und
damit die grofite Fitness innerhalb der Population von Kolonien aufweisen. Wir
haben gerade erst behauptet, dass man zur Erklirung des extremen Ausmalies
an Kooperation, wie es hoch entwickelte eusoziale Insekten zeigen, letztendlich
die bindende Kraft der Selektion zwischen Gruppen anfithren muss und nicht
an der genetischen Verwandtschaft festhalten sollte; diese verstirkt lediglich 6ko-
logisch bedingte Selektionskrifte fiir die Kooperation, ohne diese jedoch zu ver-
ursachen.” Nach dieser Auffassung muss man sich auf die Selektion zwischen
Gruppen berufen, will man die Kooperation zwischen Insekten verstehen. Ein
allgemeines, ausschlieBlich auf der Gesamtfitness (des Individuums) beruhendes
Modell der Kooperation, vermittelt durch Selektion zwischen Gruppen, lisst sich
jedoch leicht erstellen. Das erstaunt nicht, da inzwischen ecindeutig geklirt ist,
dass Modelle der Merkmalsgruppenselektion mathematisch in Modelle der Ge-
samtfitness (Individualselektion) umgewandelt werden kénnen und umgekehrt,
sodass man die beiden Klassen von Modellen nicht als Alternativen zueinander
ansehen kann.” Das witklich interessierende Problem ist, herauszufinden (mit
Modellen zur Gesamtfitness oder entsprechenden Modellen der Merkmalsgrup-

penselektion), wie eine Konkurrenz zwischen Gruppen zunechmend dazu fithren

73 | Wilson EO, Hélldobler B (2005) Eusociality: origin and consequences. Proc Natl Acad Sci USA
102(38):13367-13371; Wilson EO (2008) One giant leap: how insects achieved altruism and colonial
life. Bioscience 58(1):17-25; Wilson DS, Wilson EO (2007) Rethinking the theoretical foundations
of socio-biology. Q Rev Biol 82(4):327-348; Wilson DS, Wilson EO (2007) Survival of the selfless.
New Sci 196:42—46; Wilson EO (2008) One giant leap: how insects achieved altruism and colonial
life. Bioscience 58(1):17-25.

74 | Dugatkin LA, Reeve HK (1994) Behavioral ecology and levels of selection: dissolving the group
selection controversy. Adv Study Behav 23:100-133; Traulsen A, Nowak MA (2006) Evolution of
cooperation by multilevel selection. Proc Natl Acad Sci USA 103(29):10952-10955; L.ehmann L,
Keller I, West S, Roze D (2007) Group selection and kin selection: two concepts but one process.
Proc Natl Acad Sci USA 104(16):6736—6739.
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kann, dass man Sozialgruppen als zusammenhingende Vehikel fiir die Verbrei-
tung von Genen — also als Superorganismen — betrachten kann.

Obgleich es sich bei dem gerade beschriebenen Modell des ,,verschachtelten
Tauzichens (wested tugs-of-war-Modell) um ein Modell der Individualselektion
(Gesamtfitnessmodell) handelt, kommt es nicht zu einem Widerspruch, wenn der
Evolutionsprozess aus Sicht der Gruppenselektion ausgedriickt wird, wobei die
Kraft zur Aufrechterhaltung und Weiterentwicklung der Eusozialitdt zwangsliufig
umweltbedingte Gruppenselektion (zwischen Gruppen) ist, die auf die entstehen-
den Merkmale der Gruppe als Ganzes einwirkt.”

Gelegentlich wurde behauptet, der hiufig niedrige Verwandtschaftsgrad der
Tiere innerhalb der Kolonien hoch entwickelter eusozialer Insekten sei ein Beweis
dafiir, dass der stammesgeschichtlichen Verwandtschaft bei der sozialen Evolution
kaum Bedeutung zukomme. Wie jedoch gerade aufgezeigt, ist ein hoher Verwandt-
schaftsgrad fir die Aufrechterhaltung fortschrittlicher eusozialer Gesellschaften
nicht erforderlich; daher sollte man eine groB3ere genetische Variabilitdt (und damit
einen geringeren Verwandtschaftsgrad) innerhalb solcher Kolonien nicht als Be-
weis daflir ansehen, dass der Verwandtschaftsgrad fiir die Evolution der Eusozial-
itdt keine Rolle spielt, zumindest in den evolutiondr hoher entwickelten Stadien.”
Nach cinhelliger Auffassung der meisten Entomologen handelt es sich bei der
mehrfachen Verpaarung sozialer Hautfliiglerarten um ein abgeleitetes Merkmal.

Die mehrfache Kopulation kénnte bei hoher entwickelten sozialen Insekten aus

75 | Wilson EO (2008) One giant leap: how insects achieved altruism and colonial life. Bioscience
58 (1):17-25; s. auch: Dugatkin LA, Reeve HK (1994) Behavioral ecology and levels of selection:
dissolving the group selection controversy. Adv Study Behav 23:100-133.

76 | Weiter diskutiert werden diese Fragen beispielsweise in: Wilson EO, Hélldobler B (2005) Euso-
ciality: origin and consequences. Proc Natl Acad Sci USA 102(38):13367—13371; Foster KR, Wen-
seleers T, Ratnieks FLW (2006) Kin selection is the key to altruism. Trends Ecol Evol 21(2):57—-60;
Reeve HK, Hélldobler B (2007) The emergence of a superorganisms through intergroup competi-
tion. Proc Natl Acad Sci USA 104(23):9736-9740; Wilson EO (2008) One giant leap: how insects
achieved altruism and colonial life. Bioscience 58(1):17-25; Wilson DS, Wilson EO (2007) Rethin-
king the theoretical foundation of socio-biology. Q Rev Biol 82 (4):327-348; Wilson DS, Wilson EO
(2007) Survival of the selfless. New Sci 196:42—406; Wenseleers T, Ratnieks FLW (2006) Comparative
analysis of worker reproduction and policing in eusocial Hymenoptera supports relatedness theory.
Am Nat 168(6):E163—-E179; Lehmann L, Keller L. (2006) The evolution of cooperation and altruism
—a general framework and a classification of models. ] Evol Biol 19(5):1365-1376, mit zusitzlichen

Diskussionen in derselben Ausgabe dieser Zeitschrift.
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mehreren Griinden evolviert sein.”” Nach Uberschreiten des Punktes, an dem kein
Zurick mehr méglich ist, kdnnen die Kolonien sich einen im Schnitt geringeren
Verwandtschaftsgrad innerhalb der Kolonie leisten. In diesem fortschrittlichen
Stadium der Eusozialitit, das wir als hdchste Stufe eines Superorganismus betrach-
ten, ist die gréflere genetische Variabilitit fiir die Kolonie als Ganzes sogar mit
ziemlicher Wahrscheinlichkeit adaptiv. So wurde beispielsweise argumentiert, die
mehrfache Kopulation der Kénigin verringere den Konflikt zwischen Kénigin und
Arbeiterinnen beziiglich der Investition in die Geschlechter und der Fortpflanzung
der Arbeiterinnen und erhéhe dadurch die Produktivitit der Kolonie insgesamt.”™

AuBlerdem kénnte eine erhdhte genetische Diversitit unter den Arbeiterin-
nen auch ganz einfach entstehen, um insgesamt die Resistenz gegen Krank-
heiten zu erhéhen.”” Genau diese Korrelation hat man in Kolonien der Blatt-

schneiderameise Acromyrmex echinatior zur Kontrolle eines infektidsen Boden-

77 | Page RE Jr (1980) The evolution of multiple mating behavior by honey bee queens (Apis mellife-
ra 1..). Genetics 96(1):263—-273; Crozier RH, Page RE Jr (1985) On being the right size: male contri-
butions and multiple mating in social Hymenoptera. Behav Ecol Sociobiol 18(2):105-115; Ratnicks
FLW, Reeve HK (1992) Conflict in single-queen hymenopteran societies: the structure of conflict
and processes that reduce conflict in advanced eusocial species. | Theor Biol 158(1):33—65; Brown
MJE, Schmid-Hempel P (2003) The evolution of female multiple mating in social Hymenoptera.
Evolution 57(9):2067-2081; Schliins H, Moritz RFA, Neumann P, Kryger P, Koeniger G (2005)
Multiple nuptial flights, sperm transfer and the evolution of extreme polyandry in honeybee queens.
Anim Behav 70(1):125-131.

78 | Starr CK (1984) Sperm competition, kinship, and sociality in the aculeate Hymenoptera. In:
Smith RL (ed) Sperm competition and the evolution of animal mating systems. Academic, New
York, pp 427-464; Moritz RFA (1985) The effects of multiple mating on the worker-queen con-
flict in Apis mellifera 1. (1985) Behav Ecol Sociobiol 16(4):375-377; Woyciechowski M, Lomnicki A
(1987) Multiple mating of queens and the sterility of workers among eusocial Hymenoptera. ] Theor
Biol 128(3):317-327; Pamilo P (1991) Evolution of colony characteristics in social insects, II: num-
ber of reproductive individuals. Am Nat 138(2):412—-433; Queller DC (1993) Worker control of sex
ratios and selection for extreme multiple mating by queens. Am Nat 142(2):346-351; Ratnieks FLW/
Boomsma JJ (1995) Facultative sex allocation by workers and the evolution of polyandry by queens
in social Hymenoptera. Am Nat 145(6):969-993.

79 | Schmid-Hempel P (1988) Parasites in social insects. Princeton University Press, Princeton; Shet-
man PW, Seeley TD, Reeve HK (1988) Parasites, pathogens, and polyandry in social Hymenoptera.
Am Nat 131(4):602—610; Traniello JFA, Rosengaus RB, Savoie K (2002) The development of immu-
nity in a social insect: evidence for the group facilitation of disease resistance. Proc Natl Acad Sci USA
99(10):6838-6842; Stow A, Briscoe D, Gillings M, Holley M, Smith S, Leys R, Silberbauer T, Turnbull
C, Beattie A (2007) Antimicrobial defences increase with sociality in bees. Biol Lett 3(4):422—424.
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pilzes sowie bei Honigbienen festgestellt.*”*' Weitere Hinweise auf solche
Zusammenhinge, die die Hypothese der Krankheitsresistenz stiitzen, erhielt
man von Ameisen und anderen sozialen Insektenarten, bei denen die Kénigin
die genetische Vielfalt ihrer Arbeiternachkommen erhdht, indem sie sich mit
mehreren Minnchen paart.’ (Unter den Pilzzucht betreibenden Ameisen der
Gattungsgruppe Attini — darunter auch viele Arten, deren Koniginnen sich nur
einmal paaren — und ungeachtet des zuvor erwihnten Falles von Acromyrmex
echinatior bleiben die Hinweise auf eine erh6hte Krankheitsresistenz durch ge-
netische Vielfalt jedoch insgesamt gesehen uneindeutig.”’) Untermauert wird
die Hypothese der Krankheitsresistenz durch die neuere Beobachtung, dass die
Wirksamkeit der Abwehr gegen Mikroorganismen in Bienenpopulationen von
solitiren iber semisoziale und weiter zu hoch entwickelten eusozialen Arten
steil ansteigt.%

Ebenfalls funktionell einzuordnen ist, dass eine Zunahme der genetischen Viel-
falt von Nestgenossinnen bei Honigbienen positiv mit einer erhéhten Stabili-
tit der Temperaturen im Bienenstock sowie einer gesteigerten Produktivitdt und
Fitness korreliert ist.* Diese homdoostatische Wirkung resultiert offenbar aus der
groBeren Flexibilitit von Kolonien, die Bienen mit unterschiedlichen angeborenen
Reaktionsmustern umfassen. Zu einer dhnlichen Folgerung gelangte man vorldu-

fig auch beziiglich der genetischen Variabilitit bei der Spezialisierung der Arbeite-

80 | Hughes WOH, Boomsma J] (2004) Genetic diversity and disease resistance in leaf-cutting ant
societies. Evolution 58(6):1251-1260.

81 | Tarpy DR, Seeley TD (2006) Lower disease infections in honeybee (Apis mellifera) colonies
headed by polyandrous vs monandrous queens. Naturwissenschaften 93(4):195-199; Seeley TD,
Tarpy DR (2007) Queen promiscuity lowers disease within honeybee colonies. Proc R Soc Lond B
274:67-72.

82 | Crozier RH, Fjerdingstad EJ (2001) Polyandry in social Hymenoptera — disunity in diversity?
Ann Zool Fenn 38:267-285; Denny AJ, Franks NR, Powell S, Edwards KJ (2004) Exceptionally high
levels of multiple mating in an army ant. Naturwissenschaften 91(8):396-399.

83 | Murakami T, Higashi S, Windsor D (2000) Mating frequency, colony size, polyethism and sex
ratio in fungus-growing ants (Attini). Behav Ecol Sociobiol 48(4):276—284.

84 | Stow A, Briscoe D, Gillings M, Holley M, Smith S, Leys R, Silberbauer T, Turnbull C, Beattie A
(2007) Antimicrobial defences increase with sociality in bees. Biol Lett 3(4):422—424.

85 | Jones JC, Myerscough MR, Graham S, Oldroyd BP (2004) Honey bee nest thermoregulation:
diversity promotes stability. Science 305:402—404.
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rinnen, dokumentiert an der Ameisenart Formica selysi*® Daruber hinaus kann eine
héhere genetische Variabilitit der Arbeitskrifte durch eine Selektion auf Ebene der
Gruppe (genauer zwischen Gruppen) begiinstigt werden, wie fur die Ernteameise
Pogonomyrmex: occidentalis vorgeschlagen. Kolonien mit einer gro3eren genetischen
Vielfalt sind durch eine extrem viel hohere Wachstums- und Fortpflanzungsrate
gekennzeichnet als solche mit geringerer Variation.” Dieser Anstieg der Fitness
kénnte auf eine verbesserte Arbeitsteilung zuriickzufithren sein, herbeigefithrt
durch die Ausbreitung genetischer Pridispositionen fiir eine Spezialisierung unter
den Arbeiterinnen. Beobachtet hat man eine solche Pridisposition bei den poly-
morphen Arbeiterkasten der Ernteameise Pogonomyrmex: badins aus Florida. Hier
ist eine gewisse Erblichkeit der Grof3e adulter Arbeiterinnen festzustellen: Durch
allometrisches Wachstum der Imaginalscheiben im letzten Stadium der Larvalent-
wicklung differenzieren sich Koloniemitglieder zu kleinkdpfigen und grof3képfigen
Arbeiterinnen (als Minor beziechungsweise Major bezeichnet).® Andererseits konn-
te man in Versuchen mit der Argentinischen Ameise, Linepithena humile, keinen Zu-
sammenhang zwischen der Effizienz der Kolonie und dem Verwandtschaftsgrad

feststellen.®

86 | Schwander T, Rosset H, Chapuisat M (2005) Division of labour and worker size polymorphism
in ant colonies: the impact of social and genetic factors. Behav Ecol Sociobiol 59(2):215-221.
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893.

88 | Rheindt FE, Strehl CP, Gadau J (2005) A genetic component in the determination of worker
polymorphism in the Florida harvester ant Pogonomyrmex: badius. Insectes Soc 52(2):163-168.

89 | Rosset H, Keller I, Chapuisat M (2005) Experimental manipulation of colony genetic diver-
sity had no effect on short-term task efficiency in the Argentine ant Linepithema humile. Behav Ecol
Sociobiol 58(1):87-98.
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