Bernhart Ruso

Evolution der Kooperation — Multilevel Selektion
am Beispiel Biene und Mensch

1. Einfiihrung

Der Mensch ist ein Produkt der Evolution und somit der natiirlichen Selekti-
on unterworfen, so wie sie von Charles Darwin beschrieben wurde. Zu den
vielen Kontroversen, zu denen ,,die Entstehung der Arten durch natiirliche
Selektion* gefiihrt hat, gehoren insbesondere zwei Streitfragen:

e Ist auch das menschliche Verhalten und somit die menschliche Kultur
ein Produkt der natiirlichen Selektion?

e Auf welche Einheiten greift die Selektion zu? Auf Gene, Individuen
oder Gruppen?

Der folgende Beitrag beschiftigt sich mit beiden Fragen. Die Evolution der
Kooperation ist ein spannendes Thema, um die Mechanismen der natiirli-
chen Selektion zu beleuchten. Denn wie soll im ,,unerbittlichen Kampf* um
das Dasein kooperatives Verhalten entstehen konnen!? Tatsédchlich wirft die
Evolution der Kooperation etliche Fragen auf. Wéhrend Darwin selbst, der
sich auch intensiv mit der Bienenhaltung beschiftigte, davon ausging, dass
sich Gruppen welche sich kooperativ verhalten, gegeniiber anderen Gruppen
durchsetzen wiirden (Gruppenselektion), wurde diese Sichtweise aufgrund
von mathematischen Uberlegungen in der Mitte des 20. Jahrhunderts zu-
gunsten der Kin-Selection (Verwandtenselektion) verworfen. Genetische
Arbeiten an Hautfliiglern und anderen staatenbildenden Organismen zeigen
jedoch, dass die Verwandtenselektion kein hinreichendes Erklarungsmodell
fiir die Entstehung kooperativen Verhaltens sein kann. Alternativ dazu wird
die Multilevel-Selektion vorgestellt, welche ebenfalls auf einer mathemati-
schen Modellierung (Price-Gleichung) beruht.

2. Darwin als Ausgangspunkt

Die natiirliche Selektion, welche von Darwin der kiinstlichen Selektion
(Zucht) gegeniibergestellt wurde, beruht darauf, dass jede Population einen
Nachkommensiiberschuss produziert, der sich in seinen Merkmalen unter-
scheidet. Da bei stabiler PopulationsgréBe nur ein Teil der Nachkommen
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iiberleben kann, muss eine Selektion durch die Umwelt (unbelebte Faktoren,
wie Temperatur oder Luftfeuchte und belebte Faktoren, wie Parasiten, Fress-
feinde etc.) stattfinden. Die neue Population besteht daher aus Organismen,
die, im Vergleich zu den anderen Nachkommen, angepasster an die gegebe-
nen Umweltverhdltnisse sind. Die Merkmale, die zu dieser Anpassung fiih-
ren, sind zum Teil genetisch bestimmt. Es gibt daher einen Zusammenhang
zwischen den Genen, die an die Nachkommen weitergegeben werden, und
den Merkmalen der Nachkommen. Man kann also davon ausgehen, dass gut
angepasste Organismen Nachkommen produzieren, die ebenfalls gut an die
Umweltverhiltnisse angepasst sind, so sich diese nicht zwischenzeitlich
veriandert haben. Die Gesamtheit aller Gene (Genpool) einer Population wird
sich daher im Laufe der Zeit so verdndern, dass gehiduft Gene vorkommen,
die zu Merkmalen fiihren, die besser an die Umwelt angepasst sind. Die ent-
scheidende ,,Wihrung* der natiirlichen Selektion ist nicht das Uberleben des
Individuums, sondern die Anzahl der Nachkommen eines Individuums, wel-
che ihrerseits das reproduktive Alter erreichen. Alle heute lebenden Orga-
nismen sind somit Nachkommen von Organismen, die sich erfolgreicher
fortgepflanzt haben als ihre Artgenossen (Darwin, C. 1859).

3. Die Kontroverse um Selektionsebenen

Die Beobachtungen, welche Darwin zu der Formulierung der Regeln der
natiirlichen Selektion gebracht hatten, bezogen sich auf Individuen, Gruppen
und Arten. Er hatte keine Kenntnis tiber die Vererbung von Chromosomen
oder gar den Aufbau der DNA. Grundsitzlich sollten alle Gene zu Merkma-
len fithren, welche den Fortpflanzungserfolg erhéhen. Zu diesen Merkmalen
gehort neben dem direkt reproduktiven Verhalten (Sexualitdt, Produktion
von Nachkommen, Brutfiirsorge etc.) auch Verhalten, welches indirekt zur
Fortpflanzung beitriagt (Erndhrung, Immunsystem, Konkurrenz etc.). Scheint
der Mechanismus der natiirlichen Selektion auf Individual-Niveau noch sehr
naheliegend zu sein, wenn man individuellen Fortpflanzungserfolg betrach-
tet, so werden die Implikationen der natiirlichen Selektion auf Chromoso-
men- und DNA-Niveau komplexer.

Wenn man die Ebene des Individuums verlédsst und die Dynamik des Gen-
Pools untersucht, kommt man zu tiberraschenden Einsichten. Unterschiede
im Fortpflanzungserfolg von genetisch unterschiedlichen Individuen fiihren
zu Verdnderungen der Genfrequenzen in Genpool. Gene von nachkommen-
reichen Individuen werden hiufiger vorkommen als Gene von Individuen
mit wenig Nachkommen. Auf der Ebene von Genen kann man daher von
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erfolgreichen und weniger erfolgreichen Genen sprechen. Erfolgreiche Gene
replizieren sich hdufiger als weniger erfolgreiche Gene. Erfolgreiche Gene
filhren dazu, dass sich die Triager der Gene (Individuen) erfolgreicher ver-
mehren. In diesem Sinne ist nicht die DNA als Triger der Erbinformation
das Werkzeug von Organismen, sondern die Organismen mutieren zu Tra-
gern von Genen, deren einziges Ziel es ist, sich selbst zu replizieren. Richard
Dawkins hat in diesem Zusammenhang den Begriff des ,,egoistischen Gens*
gepragt (Dawkins, R. 1996). Diese genzentrierte Sichtweise der biologischen
Evolution ist die vorherrschende Lehrmeinung der Soziobiologie. Demnach
wiren die Individuen die einzige Angriffsfliche und Modelliermasse der
Selektion und die Gene wiren das Medium, welches vererbt wird (Voland,
E. 2009).

Insbesondere zur Erkldrung der Kooperation wurde schon sehr friih die Se-
lektion auf Gruppenebene ins Spiel gebracht (Gruppenselektion). In dieser
Sicht wurden Gruppen wie Individuen betrachtet, die sich vermehren. Grup-
pen mit Merkmalen, die besser an die Umwelt angepasst sind und unter Um-
stinden besser kooperieren, vermehren sich schneller und setzen sich gegen
andere Gruppen durch. Auf diese Weise lieBen sich Gruppenphinomene
erkldren, die sich scheinbar den Grundsitzen individual-selektionistischer
oder gen-egoistischer Modelle widersetzen (Wilson, D.S./ Sober, E. 1994).

Wir haben also zunichst drei Selektionsebenen vor uns:

e Selektion auf Gen-Niveau
e Selektion auf Individual-Niveau
o Selektion auf Gruppen-Niveau

Die Idee der Gruppenselektion wurde etliche Jahrzehnte von der Selektion
auf Gen-Niveau verdringt. In den letzten Jahren findet jedoch eine ertragrei-
che wissenschaftliche Kontroverse statt, die versucht die Gruppenselektion
gen-egoistisch zu erklédren, als eigenstdndiges Selektionsniveau zu rehabili-
tieren oder auf einen gemeinsamen Nenner zu bringen (Okasha, S. 2003;
Foster, K.R. et al 2006; Taylor, C./ Nowak, M. 2007, Traulsen, A. 2009).

4. Selektionsebenen bei der Evolution der Kooperation

Kooperation und Altruismus sind Verhaltensweisen, bei denen andere Orga-
nismen unterstiitzt werden. Je nach Kosten- und Nutzenerwartung wird un-
terschieden in (Voland, E. 2000):
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e Mutualismus (Kooperation): Organismen helfen sich gegenseitig.
Beide haben sofort einen Nutzen aus der Kooperation. Es handelt sich
um einen direkten Fitnessabtausch.

e Reziproker Altruismus: Ein Organismus hilft dem anderen in Erwar-
tung, dass der andere diese Hilfeleistung zu gegebenen Zeitpunkt er-
widert. Es handelt sich also um einen Tausch momentaner Fitness ge-
gen spitere Fitness.

e Nepotistischer Altruismus: So wird die Kooperation zwischen Ver-
wandten genannt. Um einen Fitnessgewinn im Sinne Darwins zu ma-
chen, ist es nicht unbedingt nétig eigene Nachkommen (direkte Fit-
ness) zu haben. Stattdessen kann auch in die Nachkommen von Ver-
wandten investiert werden (indirekte Fitness). Dieser Selektionsme-
chanismus wird Verwandtenselektion genannt. Die Fitness, die so-
wohl direkte Fitness als auch indirekte Fitness einschliefit, wird als in-
klusive Fitness bezeichnet (Hamilton, W.D. 1964).

Fiir die weiteren Uberlegungen zur Verwandtenselektion ist es nétig, sich
einige Gedanken zu den Verwandtschaftsverhiltnissen zu machen. Die eige-
nen Kinder haben einen Verwandtschaftsgrad von 0,5. Das bedeutet: 50%
ihrer Gene stammen von je einem Elternteil. Zwischen den Geschwistern
besteht ebenfalls ein Verwandtschaftsgrad von 50%. Die Kinder von Ge-
schwistern haben einen Verwandtschaftsgrad von 0,25 zu Onkel/ Tante.
Enkel haben ebenfalls einen Verwandtschaftsgrad von 0,25. Die Verwand-
tenselektion geht nun davon aus, dass es Situationen geben kann, in denen es
sinnvoller erscheint, in die Geschwisterkinder oder Enkel zu investieren statt
(weiter) eigene Nachkommen zu produzieren. Dies kann gegeben sein, wenn
ein Organismus nicht geniigend Ressourcen bereitstellen kann, um eigene
Nachkommen zu haben, oder wenn die eigene reproduktive Phase bereits
abgeschlossen ist (Hamilton, W.D. 1964). Kooperatives Verhalten bei Orga-
nismen ldsst sich grofteils durch diese drei Mechanismen (Mutualismus,
reziproker Altruismus und Verwandtenselektion) erkliren.

Als alternativer Mechanismus wird die Gruppenselektion vorgestellt. Sie
geht davon aus, dass altruistisches Verhalten, welches der Gruppe niitzt, aber
Kosten fiir das Individuum verursacht, zu einem Selektionsvorteil fiihren
kann, wenn die Gruppe als Gesamtheit durch das kooperative Verhalten eine
erhohte Uberlebenswahrscheinlichkeit hat (Wynne-Edwards, V.C. 1962).
Das Problem der Gruppenselektion ist allerdings, dass auch das Merkmal
Kooperation in einer Population in einer Variation vorkommen muss. Wenn
aber innerhalb der Gruppe sich die weniger Kooperativen auf Kosten der
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stiarker Kooperativen besser fortpflanzen konnen, dann fiihrt dies zu einer
Verringerung der Haufigkeit der Gene, welche die Kooperation verursacht
haben. Demnach wire also eine Kooperation, die nicht gen-egoistisch ist,
nicht moglich (Williams, G.C. 1992).

Ein letzter Mechanismus soll an dieser Stelle genannt werden, obwohl er in
der wissenschaftlichen Diskussion bislang unbeachtet geblieben ist. Es muss
gar nicht jedes kooperative Verhalten als Anpassung verstanden werden. So
hob Williams, der die Gruppenselektion kritisierte, hervor, dass nicht alle
Merkmale Anpassungen sein miissen. Es gibt auch Merkmale, die als Ne-
benprodukt anderer Anpassungen entstehen, aber selbst keine Anpassung an
ein evolutiondres Problem darstellen. So kann kooperatives Verhalten als
Nebenprodukt der Mutter-Kind-Beziehung entstehen. Das Kindchen-Schema
ist aggressionshemmend und fordert Kooperation, ohne dass eine Verwandt-
schaft mit dem Kooperationspartner bestehen muss. Auch wenn diese Ko-
operation Kosten verursachen wiirde ohne einen direkten oder indirekten
Fitnessgewinn, so konnte dieses Verhaltensmerkmal als Nebenprodukt trotz-
dem bestehen bleiben, wenn das primdre Merkmal, ndmlich die Investition
der Mutter in das Kind, einen hohen Fitnessgewinn bringt. Das kooperative
Brutpflegeverhalten bliebe also bestehen, auch wenn als Nebenprodukt Ko-
operation ohne Fitnessgewinn entsteht. Dies ist allerdings nur moéglich, wenn
die Kosten des Nebenproduktes gering sind.

5. Die Haplodiploidie-Hypothese: Ein Erklirungsmodell fiir die Evolu-
tion der Kooperation bei Bienen

Ein besonderer Fall von Altruismus kann bei staatenbildenden Insekten (z.B.
Bienen, Ameisen) beobachtet werden. Hier kommt es zu einem Fortpflan-
zungsverzicht der Arbeiterinnen zugunsten der Konigin. Die Arbeiterinnen
investieren ausschlieflich in ihre Schwestern, also die Nachkommen der
Konigin. Dieser Fortpflanzungsverzicht wird durch eine genetische Beson-
derheit der Fortpflanzung der staatenbildenden Insekten erklédrt. Hier werden
die besonderen Verwandtschaftsverhiltnisse innerhalb des Insektenstaates
herangezogen, um tliber inklusive Fitness die Entstehung der Kooperation zu
erklidren. Staatenbildende Insekten haben eine haplodiploide Fortpflanzung.
Man bezeichnet einen einfachen Chromosomensatz als haploid, einen dop-
pelten als diploid. Beim Menschen sind alle K&rperzellen dipoid, nur die
Geschlechtszellen (Eizellen, Spermien) sind haploid. Bei der Bildung der
Geschlechtszellen werden die Chromosomen aufgeteilt. Durch verschiedens-
te Kombinationen entstehen Geschlechtszellen, die genetisch alle unter-
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schiedlich sind. Durch die Verschmelzung zweier haploider Geschlechtszel-
len bei der Befruchtung entsteht wieder ein diploider Chromosomensatz des

Kindes.

Bei den Bienen (Apis mellifera) ist die Situation anders gelagert. Die Ko6ni-
ginnen und die Arbeiterinnen sind diploid. Die Drohnen (ménnliche Bienen)
jedoch entstehen aus unbefruchteten Eizellen. Sie sind daher haploid. Die
Spermien einer Drohne sind ebenfalls haploid. Bei der Entstehung der Sper-
mien ist aber keine Neukombination von Chromosomen moglich. Alle
Spermien sind daher genetisch ident. Dies hat auf den Verwandtschaftsgrad
innerhalb eines Bienenvolkes weitreichende Konsequenzen. Wenn alle Ar-
beiterinnen von einer Drohne abstammen, dann ist dieser Teil des Chromo-
somensatzes fiir alle vollkommen gleich. Sie sind daher schon von viterli-
cher Seite zu 50% verwandt. Dazu kommen noch die Chromosomen der
unterschiedlichen Eizelle. Durchschnittlich die Hilfte der Gene der Eizellen
sind gleich. Damit erhoht sich die Verwandtschaft um 25%. Das ergibt einen
Verwandtschaftsgrad von 75%. Im Vergleich dazu sind Geschwister bei
Menschen zu 50% verwandt, wobei durchschnittlich 25% der gleichen Gene
von der Eizelle und 25% der gleichen Gene von der Spermienzelle kommen.
Die Arbeiterinnen sind also mit ihren Schwestern ndher verwandt (0,75), als
mit ihren eigenen Kindern verwandt wiren. Und somit ergibt es, dem inklu-
sive Fitness Modell folgend, Sinn auf eigene Nachkommen zu verzichten
und in die Geschwister zu investieren.

6. Warum das Modell der Haplodiploidie unzureichend ist

Die Haplodiploidie-Hypothese geht allerdings von falschen Annahmen aus.
Die besonderen Verwandtschaftsverhiltnisse innerhalb des Bienenvolkes
entstehen, weil alle Nachkommen eines Bienenvolkes denselben haploiden
Vater haben.

In der Natur kommen bei den Hochzeitsfliigen der Bienenkoniginnen fast
ausschliesslich Mehrfachpaarungen mit 20-25 Drohnen vor (Tautz, J. 2007).
Diese Mehrfachpaarungen sind fiir die Vitalitdt des Volkes von grofter Be-
deutung, da die genetische Vielfalt des Volkes eine hohere Anpassungsfi-
higkeit an Umweltbedingungen erlaubt. Dazu gehoren beispielsweise die
Fahigkeit zur Temperaturregulierung und Krankheitsresistenz (Jones, J. et al
2004, Seeley, T./ Tarpy, D. 2007). Das bedeutet allerdings, dass die Ver-
wandtschaftsverhidltnisse im Bienenstock komplizierter sind. Die Schwes-
tern, die von der gleichen Drohne abstammen, haben tatsichlich ein Ver-
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wandtschaftsverhiltnis von 0,75. Zu den Halbschwestern besteht allerdings
lediglich ein Verwandtschaftsverhiltnis von 0,25. Man konnte vermuten,
dass die Arbeiterinnen zur Kooperation gezwungen sind, da sie ihre Schwes-
tern nicht von den Halbschwestern unterscheiden konnen. Aber auch diese
Vermutung ist unrichtig: Arbeiterinnen unterscheiden Schwestern und Halb-
schwestern am Geruch und kooperieren dennoch mit ihnen (Tautz, J. 2007).

Nach erfolgreicher Paarung bleibt das ausgerissene Begattungsorgan der
Drohne in der Geschlechtsoffnung der Konigin zuriick. Dieses sogenannte
,Begattungszeichen verhindert jedoch nicht weitere Verpaarungen der Ko-
nigin mit anderen Drohnen. Ganz im Gegenteil; es handelt sich dabei um ein
optisches Signal, welches die Paarungschance fiir andere Drohnen noch er-
hoht (Tautz, J. 2007). Auch dies widerspricht einer gen-egoistischen Sicht-
weise, nach der eine Drohne weitere Verpaarungen verhindern sollte, um
moglichst viele eigene Nachkommen zu haben.

Des weiteren geht die Haplodiploidie-Hypothese davon aus, dass Arbeiterin-
nen keine eigenen Nachkommen haben. Tatséchlich kommt es aber nicht
selten vor, dass auch Arbeiterinnen unbefruchtete Eier legen, aus denen
schliesslich Drohnen schliipfen.

Wenn man zu anderen staatenbildenden Insekten sieht, ist die Situation nicht
anders. Ameisenkoniginnen (Formicidae) werden von bis zu 40 Minnchen
begattet und bei Wespen (Vespinae) kommt es sogar vor, dass mehrere Ko-
niginnen gemeinsam ein Volk griinden. Und schlieBlich gibt es zwei be-
schriebene staatenbildende Organismen, die nicht haplodiploid sind. Dies
sind die Nacktmulle (Heterocephalus glaber) und Knallkrebse (Synalpheus
regalis).

Man kann also zusammenfassend sagen, dass die Haplodiploidie nicht ohne
weiteres geeignet ist, um den Fortpflanzungsverzicht bei staatenbildenden
Organismen zu erkldren. Das bedeutet nicht, dass das der Haplodiploidie-
Hypothese zugrundeliegende inklusive Fitness Modell falsch wire. Es miis-
sen allerdings Erklarungsmodelle fiir die Kooperation staatenbildender Or-
ganismen gefunden werden.

7. Losungsansatz Multilevel-Selektion

Einen Versuch, die verschiedenen Selektionsebenen zusammenzufiihren,
unternahmen David Sloan Wilson und Elliott Sober. Sie stellten 1999 die
sogenannte Multilevel-Selektionstheorie vor, die den weiter verbreiteten
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Ansatz der Selektion auf der Ebene der Gene sowie die Selektion auf Ebene
der Individuen einschliefit und als gleichberechtigte Elemente neben die
Gruppenselektion stellt (Wilson, D.S./ Sober, E. 1994). In diesem Modell
bleiben die Gene die ,,Datentriger®, iiber die sich Eigenschaften von Genera-
tion zu Generation iibertragen. Individuen und Gruppen sind die Vehikel
dieser Gene, durch die jene miteinander in Wechselwirkung treten konnen.
Die Wechselwirkung zwischen Individuen wire die natiirliche Selektion, wie
sie von Darwin beschrieben wurde. Die Wechselwirkung zwischen Gruppen
wire genau genommen eine Form von Konkurrenz. Mathematisch wird die
Multilevel-Selektionstheorie durch die Price-Gleichung gestiitzt. Dieses
mathematische Modell zeigt, dass sowohl durch Individualselektion, als
auch durch Gruppenselektion stabile Gruppen entstehen kdnnen. Wenn sich
Individuen der Gruppe stédrker voneinander unterscheiden, als sich die Grup-
pen voneinander unterscheiden, dann iiberwiegt die Individualselektion.
Wenn sich jedoch die Individuen einer Gruppe &@hneln, die Gruppen aber
stark voneinander unterscheiden, dann iiberwiegen die Effekte der Gruppen-
selektion (Price, G.R. 1970).

Es ist durchaus denkbar, dass bei der Entstehung von Superorganismen ur-
spriinglich Verwandtenselektion eine Rolle gespielt hat. Waren die Gruppen
aber einmal etabliert, dann kann Selektion auf Gruppenniveau weitergehen.
In diesem Sinne ist anzunehmen, dass die ersten staatenbildenden Insekten
tatsdchlich keine Mehrfachpaarungen vollzogen. Spiter setzten sich jedoch
Koniginnen mit Mehrfach-Paarungen durch, da diese einen groBen Vorteil
gegeniiber den einfach Verpaarten hatten (Jones, J. et al 2004; Seely, T./
Tarpy, D. 2007).

8. Losungsansatz Kybernetik

Unter Umstinden ist aber der Versuch, die verschiedenen Ebenen der Selek-
tion auf einen Nenner zu bringen, von vorneherein ein unmogliches Unter-
fangen. Die natiirliche Selektion ist schlieflich kein Gesetz, an das sich Ge-
ne, Individuen oder Gruppen halten miissen. Es handelt sich vielmehr um ein
Phénomen, welches Darwin an Individuen beobachtet hat, wenn gewisse
Voraussetzungen, ndmlich Uberschuss an unterschiedlichen Nachkommen
und Vererblichkeit der Merkmale, gegeben sind. Unter selektionistischen
Umwelteinfliissen kommt es bei den folgenden Generationen zu Anpassun-
gen an eben jene Umwelteinfliisse. Allerdings sind diese Effekte nicht auf
Organismen oder iiberhaupt die Natur beschrinkt. Mit Computerprogram-
men oder mathematischen Modellen lassen sich relativ einfach dhnliche
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Effekte erzielen, die dann oft verbliiffende Ahnlichkeit mit den Effekten der
natiirlichen Selektion haben (z.B. Thompson 1998). Es ist daher zu vermu-
ten, dass alle komplexen dynamischen Systeme, in denen Systemkomponen-
ten variable Nachkommen haben, deren Merkmale auf den urspriinglichen
Systemkomponenten beruhen (Vererblichkeit) und die unter einem Selekti-
onsdruck stehen, solche Phinomene hervorrufen. Damit sind selektionisti-
sche Prozesse sowohl auf Gen-Niveau, Individual-Niveau und Gruppen-
Niveau zu erkldren. Aber treffen die vorausgesetzten Systemeigenschaften
tatsdchlich auf alle Ebenen zu? Ist die Vererblichkeit nicht auf das Gen-
Niveau beschrankt? Nicht ausschlieBlich. Epigenetische Vererbung findet
auf der somatischen Bahn zwischen Eltern und deren Nachkommen statt.
Die Keimbahn bleibt davon unberiihrt. Epigenetische Faktoren sind Proteine,
die an der DNA liegen und bestimmte Gene aus- bzw. einschalten. So zeigt
sich beispielsweise, dass gestresste Ratten im Laufe ihres Lebens Anpassun-
gen des Hormonsystems erwerben. Diese Anpassungen werden auf die Kin-
der iibertragen, da offenbar die Stresshormone plazentagingig sind und so
das Hormonsystem der ungeborenen Kinder beeinflussen (Murgatroydl, C.
et al 2009). Auch bei Bienenvolkern sind Phinomene bekannt, bei denen
Merkmale auflerhalb der Keimbahn iibertragen werden. So verdndern sich
die Physiologie und das Verhalten der Arbeiterinnen in Abhidngigkeit von
der Bruttemperatur, der sie im Larvenzustand ausgesetzt waren (Tautz, J. et
al 2003; Groh, C. et al 2004). Die Brutnesttemperatur wird jedoch vom Volk
selbst reguliert (Tautz, J. 2007). Die Korpergrofie wiederum hidngt von der
ZellgroBe' der Brutwabe ab und die KorpergroBe ihrerseits hat einen Ein-
fluss auf die Arbeitsaufgaben der Biene. Es kommt also zu einer Riickwir-
kung des Bienenvolkes auf die Merkmale der Nachkommen. Sind diese Ver-
dnderungen in der Zeit stabil, so kann von einer Vererbung des Merkmals
gesprochen werden. Vererbung von Verhaltensweisen durch Lernen und
Weitergabe von Kultur konnten in diesem Zusammenhang ebenfalls disku-
tiert werden.

! Die GroBe der Zellen ist nur dann variabel, wenn der Imker keine Mittelw4nde mit
fixen ZellgroBen vorgibt, sondern Naturbau zuldsst.
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9. Das Gen ist nicht egoistisch

Der Begriff des egoistischen Gens ist von Richard Dawkins (1996) geprigt
worden. So wichtig es war, auf die zentrale Bedeutung der DNA als Tréger
der Erbinformation hinzuweisen, so ist der anthropozentrische Begriff ,,ego-
istisch® irrefiihrend, weil er den Genen eine Intention unterstellt. Aus diesem
Grund sollen die Zusammenhidnge zwischen Genen und Verhalten hier in
mechanistisch objektiver Form dargestellt werden: Die DNA ist ein (an den
Basen) veridnderliches, replizierbares Molekiil, welches Auswirkungen auf
Zell-, Organismus-, Gruppen-, und Kulturniveau hat. Mutationen fiihren zu
Verdnderungen der DNA. Unterschiedliche Fortpflanzungserfolge von Indi-
viduen fithren zur Verénderung der Genfrequenzen (Héufigkeit von DNA-
Varianten) einer Population. Die Veridnderung der DNA hat Auswirkungen
auf Zell-, Organismus-, Gruppen-, und Kulturniveau. Dawkins spricht in
diesern Zusammenhang von einer Wirkung der Gene auf den Phénotyp (also
die korperlichen Merkmale eines Individuums) und den erweiterten Phino-
typ (Merkmale auBerhalb des Korpers, die ebenfalls von Genen beeinflusst
werden). Allerdings schliet dieser Begriff bei Dawkins den Begriff der
Gruppe nicht ein, da jedes Individuum aus gen-egoistischen Motiven han-
delt. Diese Uberlegung greift allerdings zu kurz. Jeder Imker wird bestiti-
gen, dass das Gruppenverhalten eines Biens sehr wohl von den Genen beein-
flusst wird und vererbbar ist. Viele Zuchtinteressen (z.B. Sammelfleif,
Schwarmtrégheit) der Bienenziichter zielen gerade auf das Verhalten des
gesamten Bienenvolkes ab. Das Verhalten der Einzelbiene kann nicht nur
gen-egoistisch interpretiert werden. Ihr Verhalten muf3 vielmehr auch kom-
patibel mit dem Gesamtinteresse des Biens sein. Das Verhalten der einzelnen
Bienen eines Volkes steht in genetischem Zusammenhang, da die Bienen
miteinander verwandt sind, und es steht in einem Verhaltenszusammenhang,
da das Verhalten der Einzelbiene einen Einfluss auf alle anderen Bienen des
Volkes hat (Seeley, T. 1997). In gleicher Weise liegt auch das Verhalten
eines anderen Menschen in dem Gen des Interaktionspartners. Es besteht
eine (wenn auch geringe) Verwandtschaft und das Verhalten des einen Men-
schen bestimmt das Verhalten des anderen. Gruppen sind daher immer auch
als Gesamtheit zu sehen, auf die die Selektion zugreift. Aus diesem Grund
muss eine Gruppe auch als erweiterter Phanotyp gesehen werden. Das Inter-
aktionsverhalten ihrer Mitglieder ist genetisch verankert. Das gilt sowohl fiir
Kooperation, als auch Nicht-Kooperation (Betrug) und Sanktionen gegen
Nicht-Kooperation. Diese Verhaltensweisen machen letztendlich die Gruppe
aus. Genetische Verdnderungen fiihren zu unterschiedlichem Interaktions-
verhalten der Mitglieder. Gruppen, in denen die Interaktionsverhaltensten-
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denzen ihrer Mitglieder nicht zusammenpassen, haben einen Selektionsnach-
teil. Gruppen sind keine Nebenerscheinungen individueller Lebens- und
Reproduktionsinteressen, wie Soziobiologen annehmen (z.B. Voland, E.
2009), sondern eigenstindige Phinomene, die auf Genen beruhen (genauso
wie Zellen, Individuen usw.). Und all diese Phinomene sind der Selektion
ausgesetzt.

Die natiirliche Selektion auf molekularem Niveau hat bereits in den Ozeanen
des Priakambriums, noch vor der Entstehung der ersten Organismen stattge-
funden. In der chemischen Evolution entstanden zufillig RNA-Molekiile.
Diese Einzelstrang-Molekiile hatten die Eigenschaft der Replikation. An
dem Einzelstrang konnte ein zweiter Strang aufgebaut werden. Wenn sich
diese voneinander 16sten, waren zwei Einzelstrange entstanden. Die RNA-
Molekiile konnten sich allerdings unterschiedlich schnell replizieren. Jene
Molekiile, die sich schneller replizieren konnten, kamen deshalb haufiger vor
als andere. Durch Replikationsfehler konnten neue RNA-Molekiile entste-
hen, die sich noch besser replizieren konnten. Spiter entwickelten sich
RNA/Proteinkomplexe, welche sich noch besser vermehren konnten.
Schlieflich entstand die Fahigkeit, die benotigten Proteine selbst herzustel-
len, und die Stoffwechselprozesse verlagerten sich in Phospholipid-
Hohlkugeln: die ersten Bakterienzellen waren entstanden (Schuster, P.
1995). Die natiirliche Selektion ist also kein Prozess, der auf Individuen
angewiesen ist; ganz im Gegenteil: Organismen sind erst durch molekulare
Selektionsprozesse moglich geworden.

Dawkins spricht bei den Genen von den Replikatoren und allen hoheren
Niveaus als Vehikeln, welche die Gene tragen. Die chemische Evolution
zeigt jedoch, dass die Replikatoren auch nicht unverinderlich sind. Zunéchst
waren es RNA-Molekiile und erst spater DNA-Molekiile. Auch die Proteine,
welche sich an die DNA anlegen sind unabdingbarer Bestandteil der DNA.

Gene sind laut gingiger Lehrmeinung Abschnitte auf der DNA, die Grundin-
formationen zur Herstellung einer biologisch aktiven RNA enthalten, welche
dann z.B. zur Proteinsynthese genutzt werden konnen. Das bedeutet, dass es
schon eine natiirliche Selektion von RNA gab, bevor es Gene gab.

Bei der Entwicklung der hoheren Einzeller, der Eukaryoten, kam es zu einer
symbiotischen Einwanderung von kleineren Zellen mit speziellen Stoff-
wechseleigenschaften in groere Wirtszellen. Auf diese Endosymbiose ge-
hen z.B. die Mitochondrien zuriick, die in allen Zellen aller Organismen (mit
Ausnahme der Bakterien) zu finden sind. Manche Einzeller schliessen sich
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noch im Prakambrium zu Kolonien und vielzelligen Organismen zusammen.
Schon anhand dieser Uberlegungen ergeben sich vier Selektionsniveaus:

o Molekulares Niveau (zundchst RNA, spiater DNA)

o Bakterien (einfache Einzeller)

¢ Eukaryotische Einzeller (Symbiosen von ,,Bakterien‘)
e Vielzeller

Weitere denkbare Selektionsniveaus wiren:

e Organismengruppen (Gruppenselektion)

e Okosysteme (Gruppen von Organismen verschiedener Arten)

e Kulturelle Selektion (Weitergabe und Verdnderung von geistigen
Merkmalen auf Sprachebene)

Darwin hat die Selektionsprozesse auf Individualniveau erkannt und be-
schrieben. Auf der einen Seite scheint die Begrenzung auf das Individuum,
ohne die Ausweitung auf hohere Ebenen (Gruppe usw.) nicht schliissig, da
die Individualebene selbst schon drei Niveaus iiber dem urspriinglichen mo-
lekularem Niveau liegt. Auf der anderen Seite ist es fragwiirdig, die natiirli-
che Selektion auf das Gen-Niveau zu beschrianken. Schliellich wurde die
natiirliche Selektion am Beispiel der Individuen erkannt und beschrieben. Es
ist fragwiirdig, eine Gesetzmassigkeit, die bei der Evolution von Organismen
erkannt wurde, fiir eben jene Organismen fiir ungiiltig zu erkldren. Wenn
man aber fiir Organismen eine Evolution auf Basis der natiirlichen Selektion
annimmt, dann wire es willkliirlich, sie auf Molekular-, Bakterien-, Eukaryo-
ten- und Vielzeller-Niveau zu beschranken. Vielmehr liegt die Vermutung
nahe, dass es sich um einen Mechanismus handelt, der allen komplexen dy-
namischen Systemen, welche bestimmte Eigenheiten aufweisen, zu eigen ist.

10. Kulturethologie: Evolution der Kultur

Was bedeuten diese Uberlegungen fiir die Evolution der Kultur im allgemei-
nen und die Kulturethologie im speziellen? Gen-zentrierte Evolutionsfor-
scher kritisieren die Kulturethologie, da die natiirliche Selektion nur auf
Gene zugreifen konne. Ahnlichkeiten zwischen biologischer und kultureller
Evolution wéren demnach nur Analogien ohne urséchlichen Zusammenhang.
Dieser Sichtweise wire nun entgegenzuhalten, dass dieser Argumentation
folgend auch die Selektion auf Organismen-Niveau nur eine Analogie zur
molekularen Evolution wire. Es- gibt logischerweise einen Zusammenhang
zwischen Genen und den Merkmalen von Organismen. Der gleiche Zusam-
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menhang besteht jedoch auch zwischen Genen und dem menschlichem Geist
(Heschel, A. 1998), dem Verhalten und der Fzhigkeit zu lernen.

Kulturelle Merkmale sind zweifach selektionistischen Mechanismen unter-
worfen: Einerseits hat die Selektion auf Molekular-, Zell-, Organismus- und
Gruppen-Niveau einen Einfluss auf die Kultur. Andererseits sind auch kultu-
relle Einheiten’ (Ideen, Traditionen, Geschichten usw.) selbst Veridnderun-
gen und Vermehrungsprozessen unterworfen, wenn sie von Menschen wei-
tergegeben werden (Blackmore, S. 2005). Die menschliche Kultur selbst ist
daher ein komplexes dynamisches System, welches zu einer Evolution von
kulturellen Einheiten fiihrt.
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Abstract

The origin of superorganisms — evolution of social animals exemplified by
bee and man

by Dr. Bernhart Ruso

The origin of the cooperation in well-functioning social organisms, such as
honey bees, is a chapter in evolution which is not completely explained.
Originally, Darwin assumed an insect colony to be a superorganism. He
assumed in this case the unity of selection to be the group and thereby laid
the foundation for group selection. Later on, considerations prevailed which
permitted only gen-egoistical cooperation. They became known as the con-
cepts of ‘kin-selection’ and ‘inclusive fitness’. It became apparent in recent
years that these models cannot explain the evolution of cooperation satisfac-
torily. Under the supertitle ‘multilevel selection’ the synthesis of inclusive
fitness and group selection is attempted.
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