VORWORT

ohn Maynard Smith und Eérs Szathmary haben in ihrem viel beachteten Buch
,»The Major Transitions in Evolution®' die aus ihrer Sicht wichtigsten evolutio-
niren Uberginge aufgelistet. Dazu gehoren unter anderem die Ubergiinge von
sich replizierenden Molekilen zu Molekilpopulationen in Kompartimenten;
von Prokaryoten zu BEukaryoten; von Einzellern zu Mehrzellern; von asexuel-
len Klonen zu sexuellen Populationen; von solitiren Individuen zu Kolonien;
und schlieBlich von Primatengesellschaften zu menschlichen Gesellschaften.
Einer der erstaunlichsten evolutioniren Uberginge ist die Entstehung von eu-
sozialen Gruppen, welche die komplexesten Tiergesellschaften darstellen, in
denen sich nur wenige Individuen fortpflanzen, wihrend die tberwiegende
Mehrheit der Gruppenmitglieder dauerhaft steril bleibt, um als Arbeiter fir die
Nahrungsbeschaffung, Verteidigung und Aufzucht der Brut zu sorgen.

Vorstufen zur Eusozialitit gibt es bei vielen Tierarten, doch nur bei einem ver-
gleichsweise geringen Anteil aller Arten hat der evolutionire Ubergang zur voll
entwickelten Eusozialitit stattgefunden. Man findet sie insbesondere bei den In-
sekten. Vor allem eine Reihe von Hautfliiglern (z. B. alle Ameisenarten, einige Bie-
nen- und Wespenarten) und Termiten leben in eusozialen Organisationen. Bei
Sdugetieren gibt es Husozialitit beim Nacktmull und bei der Zwergmanguste. Ob-
gleich also die eusozialen Arten nur einige Prozent aller Tierarten ausmachen, so
haben sie doch eine sehr grof3e 6kologische Bedeutung. Ameisen stellen z. B. nur
etwa 2% aller bisher bekannten Insektenarten, aber in vielen Landékosystemen

macht ihre Biomasse ungefihr 70% der gesamten Insektenbiomasse und 25-30%
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der gesamten tierischen Biomasse aus. Diese groe 6kologische Bedeutung be-
ruht mit Sicherheit auf der eusozialen Organisation, die auf einem erstaunlichen
Arbeitsteilungssystem beruht, das nicht nur die schon erwihnte reproduktive
Arbeitsteilung, sondern auch eine komplexe Arbeitsteilung unter den sterilen
Arbeiterkasten beinhaltet. Wihrend ein solitirer Organismus meist nur wenige
Aufgaben gleichzeitig verrichten und zur gegebenen Zeit nur an einem Ort sein
kann, ist eine Ameisenkolonie aufgrund des Arbeitsteilungssystems befdhigt, viele
Aufgaben gleichzeitig zu bewerkstelligen und an mehreren Orten aktiv zu sein.
In der Tat, eine evolutiondr hoch entwickelte Ameisenkolonie funktioniert wie
ein grofler Organismus, der durch vielfiltige Interaktionen von Hunderten, Hun-
derttausenden oder gar Millionen kleiner Organismen zu einem Superorganismus
wird. Wie normale Organismen sind Superorganismen hochkomplexe Systeme,
zusammengesetzt aus Teilen, die so funktionieren, dass das Uberleben und die
Fortpflanzung des Ganzen sichergestellt sind. Die reproduktiven Individuen, die
Kéniginnen, sind gleichsam die Fortpflanzungsorgane, die sterilen Arbeiterinnen
sind die somatischen Teile, die wiederum in verschiedene Funktionsbereiche auf-
geteilt sind, und im Kollektiv fiir die optimale Fortpflanzung der Geschlechtstiere
sorgen. Kann man aber alle Insektenstaaten als voll entwickelte Superorganismen
ansehen?

Bei einigen primitiv eusozialen Ameisenarten kann sich jedes Individuum in der
Sozietit voll reproduzieren, das heilit, auch Arbeiterinnen haben noch gut entwi-
ckelte Ovarien und eine funktionierende Samentasche. Zu unserer gro3en Uber-
raschung — die Entdeckung ist noch gar nicht so lange her — zeigte sich, dass bei
einigen Arten manchmal 80% der Individuen einer Kolonie begattet waren. Nach-
dem also nahezu jedes Individuum das Potential hat, sich zu reproduzieren, sollten
Verhaltensprogramme in den Individuen von der Selektion geférdert werden, die
einer Spezialisierung zur Arbeiterin entgegenwirken. Genau dies stellt man bei die-
sen Ameisenarten fest. Die Arbeitsteilung ist nicht sehr gut ausgeprigt, das Kom-
munikationssystem vergleichsweise primitiv, und die Kolonien sind relativ klein
und hierarchisch organisiert, mit hdufigen Konkurrenz- und Dominanzkonflikten.
Kann man also in diesen Fillen von Superorganismen sprechen? Wenn man den
Beginn der Eusozialitit als wesentliches Definitionskriterium fiir den Superorga-
nismus ansieht, muss man die rhetorische Frage bejahen. Ohne Zweifel haben
diese urspriinglichen eusozialen Systeme superorganismische Merkmale, doch rei-
bungslos funktionierende Superorganismen sind sie nicht. Es war ein wichtiger

Schritt fiir die Weiterentwicklung hin zum wahren Superorganismus, als die hier-



archische Struktur, die sicher urspriinglicher Natur ist, von einigen Ameisenarten
im Laufe der Evolution Giberwunden wurde und die Sozietdten sich zunehmend zu
»egalitiren, netzartigen Organisationen entwickelten. Diese Kolonien konnten
nun erstaunliche GroBen erreichen und viele 6kologische Nischen neu erschlie-
Ben. Sie zeichnen sich durch hervorragende Arbeitsteilungs- und Kommunika-
tionssysteme aus. Die Arbeiterinnen sind hoch spezialisiert; sie haben nahezu kein
Reproduktionspotential. Diese oft riesigen Kolonien kann man zu Recht als hoch
entwickelte Superorganismen bezeichnen. Innerhalb einer Kolonie gibt es nahezu
keine Konflikte, dagegen sind territoriale Konflikte zwischen Nachbarkolonien
sehr ausgeprigt. Man kann allgemein feststellen: Je grofer die Kolonien, desto
stirker der Konkurrenzkampf mit Nachbarkolonien, desto besser funktioniert
die Kooperation und Arbeitsteilung innerhalb der Kolonie, und desto weniger
bedeutsam sind kolonieinterne Konflikte. Daraus kann man schlieBen: Konflikte
zwischen verschiedenen Gruppen férdern die Evolution von Kooperation und
Altruismus innerhalb der Gruppe.

Da die Selektion an mehreren Phinotyp- Ebenen angreift (,,Multi-Level-Selecti-
on“), ist offensichtlich nicht nur das Individuum, sondern zunehmend die Kolonie
oder Sozietit der Hauptangriffspunkt der Selektion. Die Kolonie (der Superorga-
nismus) ist sozusagen der erweiterte Phinotyp, wie das Richard Dawkins treffend
ausgedriickt hat. Nattrlich werden am Ende nur die phinotypischen Merkmale
durch die Selektion verdndert, die auf genetischen Programmen beruhen, die den
Arbeiterinnen von der Kénigin und ihren Paarungspartnern vererbt wurden, und
die im Phinotyp der Arbeiterinnen in Erscheinung treten. Letztlich bewertet aber
die Selektion die emergenten Merkmale des Superorganismus (etwa die angepasste
Verteilung der Arbeiterinnen- Subkasten, Arbeitsteilungs- und Kommunikations-
systeme), die durch das Zusammenwirken dieser genetisch kodierten Verhaltens-
weisen der Arbeiterinnen zustande kommen.

In den ersten Kapiteln dieses Buches beschreiben wir die theoretischen Grund-
lagen zur Evolution der Eusozialitit und der Superorganismen. Einige wichtige
Aspekte zur sozialen Evolution werden kontrovers diskutiert, und selbst die Au-
toren sind sich nicht in allen Punkten einig. Wihrend ich den 6kologischen Selek-
tionsdruck und die genetische Familienverwandtschaft fir den Beginn der Evo-
lution der BEusozialitit fiir ganz entscheidend halte, argumentiert mein Koautor
Edward O. Wilson neuerdings, genetische Familienverwandtschaft sei von gerin-
ger oder gar keiner Bedeutung fiir die Evolution der Eusozialitit. Wir haben uns

geeinigt, dass im zweiten Kapitel, in dem die genetischen Grundlagen zur sozialen
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Evolution behandelt werden, zu diesem Punkt meine Sicht dargestellt wird, wo-
bei an den entscheidenden Stellen auf Veréffentlichungen meines Koautors ver-
wiesen wird, in denen er seine Sicht vorstellt. Ich muss aber betonen, dass diese
Kontroverse unsere gemeinsame Uberzeugung zur Bedeutung der ,,Multi-Level-
Selection“-Theorie und zum Superorganismus Konzept nicht in Frage stellt. Sonst
hitten wir dieses Buch, das ja auf einer langjahrigen Zusammenarbeit aufbaut, gar

nicht schreiben koénnen.

Wiirzburg und Tempe, Arizona Bert Holldobler
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