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Gruppenselektion:
wenn Sozialparasiten trotz Selektionsvorteil den Kizeren ziehen

A. TIEFENBRUNNER M. TIEFENBRUNNER& W. TIEFENBRUNNER

Abstract:Group selection: cheaters and the survival of sé#fss behavior
The origin of genetically prescribed selfless béhawvby natural selection is seemingly
an antithesis because altruistic behaviour may $eriaus disadvantage for the selfless
individual. To solve the paradox, C.ABWIN assumed that selection operates on
different hierarchical levels and the higher oneyrha more important. Later on this
theory was criticized with the argument that atmiis susceptible to "cheaters" (social
parasites) that take advantage of the selflessvimhreof the others without offering a
sacrifice of their own and thus they achieve aciigle benefit. On the other hand, the
spreading of cheaters leads to shrinkage of thelptipn fitness.

Here we show that the general validity of this angat takes an unrealistic assumption
for granted, that is that the population cannotobse extinct, for instance because its
size is supposed to be constant. However, if etxtincof the local population is
possible, e.g. as consequence of a high relateguéncy of the cheaters and the
resulting shrinking of the mean fitness, altruistaly be successful against social
parasites.

Keywords:group selection, kin selection, Hamil®nile, cooperation, altruism.

Einleitung

Bereits C. DRwWIN erkannte, wie schwer es zu erklaren ist, dass duatiirliche Aus-
lese selbstloses Verhalten entstehen kann. Kooperatt im Tierreich und sogar bei
Mikroorganismen kein seltenes Ph&nomen, steht areneintlich im Widerspruch zur
Selektion, die — zumindest oberflachlich betrachtetgoistisches Benehmen foérdern
sollte. "Diese scheinbar untberwindliche Schwierigkeid meines Erachtens vermin-
dert oder gar ganz beseitigt, wenn wir bedenken, dasZuchtwahl sowohl bei der
Familie wie beim Individuum hervortritt ..." @ERwIN 1963), denn fur die Gruppe als
Ganzes ist kooperatives Verhalten auch dann vorfeilvann es fur die einzelnen Indi-
viduen oder einen Teil davon nachteilig issaAWvIN nimmt also an, dass die Selektion
auf verschiedenen hierarchischen Ebenen wirkt, wdeeiEffekt auf einer héheren
Ebene gegenuber dem auf einer niedrigeren oft Ubgtwiir seine Ausfihrungen wahl-
te er das Beispiel der Ameisenarbeiterinnen, dieldden Verzicht auf Reproduktion im
Sinne der Selektion einen Nachteil erleidemrRIIN ging es bei seinen Ausfihrungen
aber nicht primar um Kooperation sondern um dablEno, wie "... allmahlich erwor-
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bene Abanderungen des Kdrperbaus oder des Instinkidachkommen tbertragen ..."
(DARWIN 1963) werden kdnnen, wenn man — wie im Fall der Arbieiten — gar keine
hat. Deshalb wird die Gruppenselektions-Theorie maathwnch anderen Autoren, z. B.
WYNNE-EDWARDS (1962) oder brReENz (1963), der von der "arterhaltenden Funktion"
eines Verhaltens spricht, zugeschrieben (sielgvdiNs 1978). Jedenfalls brachten
Kritiker dieses Erklarungsversuchs fir die Entstehwon Kooperation zurecht den
Einwand, dass es in jeder Gruppe von Altruisten slicheBetriiger gibt, die diesen
Altruismus ausniitzen, ohne selbst bereit zu seineiQpf bringen. Wenn es sich dabei
um eine erbliche Eigenschaft handelt, werden sietBéiriiger, die einen Vorteil gegen-
Uber den anderen haben und daher eine hdheregsibesser vermehren und schlief3lich
die Oberhand gewinnen, auch wenn das bedeutet, dag#miss der gesamten Gruppe
damit — vielleicht sogar betréchtlich — abnimmt.

Aufgrund derartiger Argumente wurde die Gruppenselakéits Erklarung fur die Ent-
stehung von selbstlosem Verhalten zu Gunsten derriehder Verwandtenbeglnsti-
gungd (kin-selection) fiir mehrere Dekaden fast ganzlisfgegeben, bis die Diskussion
zwischen den Autoren eines Buches Uber Insektensi@#beLDOBLER & WILSON 2009)
die alte Kontroverse wieder aufflammen lie3.

Interessanter Weise hat diese Debatte wenig Neues Giogpenselektion gebracht,
wohl aber gezeigt, dass einige als unumstoRlichsahgme Aussagen der Verwandten-
selektionstheorie abgeandert werden mussen. Dik Koitussiert sich auf "WMILTON's
rule” (HAmMILTON 1964), die besagt, dass sich Kooperation dann ekemiavird, wenn
rb-c>0, wobei siclr aus der Verwandtschaft zwischen einem handelndemidodm
und seinem Gegentiber ergibt, b den Vorteil der Kadjmer und c ihre Kosten fur die-
ses Individuum bedeutet. In einem Artikel voowak et al. (2010) findet sich die Uber-
schrift "HAMILTON’s rule almost never holds" und die Autoren erkléaass es nicht nur
unmoglich ist diesen Ansatz mit der Standard-Sedaktheorie in Ubereinstimmung zu
bringen, sondern dass diese auch ein einfacher@siibarlegenes Erklarungsmodell
darstellt. sTH et al. (2010) hingegen suchen nach einer Verallgemeinenomy
"HAMILTON’s rule” und kommen zu der Erkenntnis, dass Verwahéts bei der Resis-
tenz von aus selbstlos agierender Individuen bestidn Populationen gegeniber Be-
trigern vergleichsweise weniger wichtig ist als jerfeele, die sich ergeben, wenn
Fitness eine nichtlineare Funktion des sozialen Uateist.

Trotz der Schwéachen der Verwandtenselektionstheohieirsicfir die Theorie der Grup-
penselektion in der modernen Soziobiologie und Btfie kein Platz mehr zu sein.
Zwar gibt es populationsgenetische Modelle, die mithreren Ebenen der Selektion
arbeiten, aber es handelt sich dabei nur um Ansclggwereinfachungen. Bei solchen
Modellen wird die Selektion innerhalb und zwischen @uppen betrachtet. Aber auch
hier kdnnte man ebenso gut mit nur einer Ebene,dderindividuen, das Auslangen

13.B.S. HALDANE wies als erster darauf hin, dass sich Gene fiiisiische Verhaltensweisen — z.B. die,
andere Menschen vor dem Ertrinken zu retten, auehnwdabei die Gefahr des eigenen Ertrinkens
besteht — wegen des Nachteils, die sie fir dasehaael Individuum bringen, nur in ziemlich kleinen
Populationen ausbreiten kénnen. Denn nur dortiesstdahrscheinlichkeit hoch, dass dieses Verhalten
einem Trager des Gens zu Gute kommt. ,In einer Gesokaft wie der eines Bienenstocks oder eines
Ameisennestes waren die Voraussetzungen dafurlichtbesser, denn alle Mitglieder sind im wahrsten
Sinne des Wortes Bruder und SchwesterrSi{thoBLER & WILSON 2009;HALDANE 1955).
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finden — mathematisch sind die verschiedenen Rrktisversuche ineinander Uberfihr-
bar(DUGATKIN & REEVE1994).

In dieser Arbeit wollen wir uns mit der fundamental&itik, die gegen die Gruppense-
lektionstheorie vorgebracht wurde, auseinanderset#éa bereits erwahnt, besagt sie,
dass sich in einer Population von Altruisten Betrisgech dann durchsetzen werden (wir
setzen Erblichkeit des Verhaltens voraus), wenn deimé& — u. U. bedeutende — Reduk-
tion der mittleren Fitness der Population einhetg8ber ist das wirklich stets so? Wir
werden zeigen, dass das nicht immer der Fall istdas$ es daher Situationen gibt, in
denen die Dynamik innerhalb der Population von denétlerer Fitness und nicht von
der Fitness der einzelnen Individuen bestimmt wird.

Selektion

Bereits 1930 ist es R.A.$HER gelungen, sehr viele der wesentlichen Erkenntrisse
DARWINS und A.R. WALLACES zur natirlichen Auslese in einer einzigen Formel zu
komprimieren. Da wir eine leichte Modifikation dem8tlardgleichung bendtigen, sollen
die Grundgedanken an einem anschaulichen Beisgielr ggebracht werden.

Als "Selektionsmaschine"”, die die Umwelt repréasentier@l, nehmen wir ein allgemein
bekanntes Gerat, eine Radarfalle vom modernen,refekthen Typ, die sehr viele
Bilder machen kann. Allerdings muss sie insofern steigenartig sein, als sie nicht bei
Uberschreiten einer bestimmten Geschwindigkeit reggiendern dass ganz allgemein
die Wahrscheinlichkeit, dagsn Fahrzeug ,geblitzt’ wird, mit dessen Geschwindigke
zunimmt (in der Praxis wirde sich eine derart magfie Radarfalle keiner besonderen
Beliebtheit erfreuen). Das ist deshalb erforderligiejl ja auch die allergrof3te Fitness
ein Uberleben nicht garantiert und umgekehrt eimige Fitness nicht immer — sondern
eben nur wahrscheinlicher — zum Tod ohne WeiterglveGene fihrt. In unserem an-
schaulichen Beispiel entspricht "Geschwindigkeit" d&igenschaften, die die Fitness
beeinflussen und die Autos auf der Stral3e repr&sentidie Individuen in der Populati-
on. Zur weiteren Vereinfachung nehmen wir Geschwindigkkissen i an (i=1,...,n). Es
sei x die relative Haufigkeit von Autos der Geschwindigkdédsse i (daher gilEx=1).
Fur ein Auto der Klasse i betragt die Wahrscheimdgity fotografiert zu werden ;vjw;
entspricht der Fitness). Eine hdhere Geschwindidleziieutet wie gesagt, dass augh w
groRer ist. Als Resultat entsteht letztlich ein Filbie relative Haufigkeit von i-Autos
auf dem Film — sie reprasentieren die IndividuenrdEhsten Generation — betréagt dann
X‘= XWi. ZX‘=Zxw; ist dabei kleiner oder gleich eins, weikw gil’. Das ist im Allge-
meinen unerwinscht, weil es Ublich ist mit konstarRepulationsgré3e zu arbeiten
(oder jedenfalls nicht mit immer kleiner werdendeop®&ationen). Es sollte daher
>x;'=2x; sein. Deshalb skaliert man, indem manm; xnit 1/>xw; multipliziertund erhalt
dann:

2 w; wird oft als Differenz zwischen Reproduktionund Mortalitat gdargestellt: vebi-ci. Dann kann w
auch groRer als eins sein. Aber das eigentlichkl€&rm namlich dass fiiriwl x letztlich nach null und
fur wi>1 nach unendlich geht, bleibt bestehen.
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[1] x = xiWi/ijWj
J

Damit ist erreicht, dass

[2] in’ =1

i

Die PopulationsgréRe bleibt daher konstant. Gl. Histdiskrete Selektionsgleichung,
das stetige Pendant dazu hat die Form:

[3] dx;/dt =x;| w; —ijwj

J

Diese Gleichungist in erweiterter Form (siehe auch Gl. 11) in dep#ationsdynamik
und -6kologie, bei der Beschreibung der prébiogscEvolution und eben auch in der
Soziobiologie als spieldynamische Gleichung¥BAUER & SIGMUND 1984) von fun-
damentaler Bedeutung. Dennoch ist die Forderung Kadistanz der Populationsgrof3e
eine entscheidende Schwachstelle. Sie hat insbesodaeunrealistische Konsequenz,
dass die Population als Ganzes niemals aussterben(é&s gilt eben stets GlI. 2), gleich-
glltig wie gering der Anpassungsgrad an die Umwelt aath mag. Damit beschreibt
Gl.1 eine Populationen, die von den thermodynamischBeschrankungen
(TIEFENBRUNNER1995), die in der Realitat nun einmal gegeben diedjst. Des Weite-
ren folgt daraus, dass ihr Verhalten vom Wert, denSkalar des Fitnessvektossan-
nimmt, nicht beeinflusst wird. Anders formuliert: eizen wir alle wdurch w, wobei
gilt, dass w=uw; und u eine Konstante ist (die z.B. einem sehnkleiWert entsprechen
kann, sagen wir 1/1000), andert sich gar nicht§(irl; in Gl. 3 @ndert sich lediglich die
Geschwindigkeit, mit der ein bestimmter Zustand ehteivird).

Fir unsere Uberlegungen ist es von entscheidendaueng, dass die Population auch
als Ganzes aussterben kann. Wir suchen daher naeh aternativen Selektionsglei-
chung, die aber natirlich alle wesentlichen Eigeafieh, wie etwa dass sich der Fitteste
durchsetzt, beibehélt. Alles was dazu erforderlichist eine andere Skalierung. Wir
wollen nicht mehr, dasEx;'=2x; sein muss. Wohl aber ware es schén, wenn wir einen
Vergleich mit der vorhergehenden Generatibr)(haben. Daher multiplizieren wirv
diesmal mit 1Zx; und erhalten:

4] x = xiWi/ij
J

3 Gl. 3 ist geeignet, die Dynamik der Genselektimiiaplontenpopulationen oder bei asexuellen Orga-
nismen zu beschreiben, nicht jedoch die von Diglont
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Daraus folgt, dass:

(5] Z xi' = Tlsz XiW;

L

Die PopulationsgroRe schwankt also in Abh&ngigkeit #en Fitnesswerten und wird
umso grol3er sein, je groRer diese sind (die LaregeRitnessvektors spielt hier eine
Rolle). Hat sich eine i-Variante (i=1) durchgesegzteicht die uniforme Population eine
stabile GréR3e, wennwx,, da in diesem Fall nach Gl. 4=xX1/X;=X; ist.

Das stetige Pendant zu GlI. 4 ist gegeben durch:

[6] dx;/dt =x;|w; —ij

J

Eine Variante ist ausgestorben, wenn das letzteithdivn stirbt. Besteht eine Populati-
on aus P Individuen, gilt eine Variante als ausgbstn wenn ihre relative Haufigkeit x
den Wert p=1/P unterschreitet. Fir Gl. 1 kann debtrfiir alle Varianten der Fall sein,
weil sie ja anfangs mit wenigstens einem Individuwrhenden sein missen und Gl. 2
gilt. Gl. 4 erlaubt aber, dass auch alle Variantemierschreiten. Es muss nur fir alle w
gelten, dass ykleiner als p ist (aber naturlich erlaubt Gl. 4sslauch Varianten ausster-
ben, deren wgroRer als p ist).

Soziale Umwelt

Ein Lebewesen muss sich nicht nur der unbelebtenrd&glien, sondern ist in zahllose
Interaktionen mit Individuen der gleichen Art uncchwanderer Spezies verwickelt. Der
Einfachheit halber geht man davon aus, dass eiged@eing zwischen zwei Individuen
— etwa ein Streit um Ressourcen — im Mittel fur lbkéden stets den gleichen Vor- oder
Nachteil erbringt; Lernen ist nicht moglich. Dann kén wir fir jede Interaktion zwi-
schen zwei Individuen den beiden Beteiligten "Irtdomsfitnesskostanten” zuordnen.
Mit anderen Worten: wir kreieren eine InteraktionsimaA und ersetzen vdurch:

71 w; = Z a;j X

j
(der Index steht jetzt fur unterschiedliche, etidic/erhaltensweisen, auch ,Strategien’
genannt). Wir missen die Skalierung entsprechepassen; Gl. 6 wird dann ersetzt
durch:
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2
[8] dx;/dt=x; Zaijxj—Zxkxl =x; Z%’%"(Zxk)

j Il j 3

Wir wollen das fir ein einfaches Beispiel, an dem zwei Strategien (i,j=1,2) beteiligt
sind, erlautern. In diesem Fall folgt aus Gl. 7:

[9] wy =aj1x1 +agpx;
und
[10] wy = az;x; + azx,

Betrachten wir nun den Fall einer groRen Populaiivmer es fast nur Strategie 1 Indi-

viduen gibt (x=1) und nur ganz wenige Individuen der anderen Sfi@tge=0). Dann

ist nach Gl. 9 w=a;; und nach GI. 10 wa,;. Diese beiden Interaktionswerte bestimmen
also das Verhalten in einer fast zur Ganze durchegiml dominierten Population, was

folgende Interpretation der Interaktionsmatrix ebie(Tab. 1).

Tabelle 1 Interaktionsmatrix fiir zwei Strategien (i,j=1,2)duihre Interpretation.
in einer Population von
All 2 i
ein Individuum 1| & Qo

der Strategie 2 ,a =)

Weisen wir anun konkrete Werte zu (Tab 2a & 2b):

Tabelle 2a & 2h Verschiedene Interaktionsmatrizen.

a b
All 2 j All 2
1104]1 1 04 1
210,703 2 0,3 0,8
i i

In Tab. 2a liegt eine Situation vor, in der einilnduum der Strategie 1, wenn die Popu-
lation fast ausschlie3lich aus Tragern der Strat@gbesteht, Vorteile genief3t, so dass
sich die Strategie 1 ausbreiten kangXa,). Umgekehrt kann sich in einer Population



91

die nahezu ganzlich aus Strategie 1 IndividuenebhésStrategie 2 ausbreitenfa ;).
Als Folge davon werden beide Strategien in der Pdipualdiberdauern (das Gleichge-
wicht ist gegeben, wenn alle Individuen die gleicitedss aufweisen, also,ww,=0,58
bzw. x= /5 %,; die maximale mittlere Fitnessw;=0,6025 erreicht die Population aber
bei %= "5 X,).

Dem bekannten Falken/Tauben-Gedankenexperiment VAAYNARD SMITH 1982, mit
dem er erklaren wollte, warum sich bei bewehrten Tiengraspezifische Aggression
Uberwiegend durch Kommentkampfe und nicht durch Bédigungskampfe ausdrickt,
liegt eine Interaktionsmatrix dieser Art zugrunde.

Ganz anders liegt der Fall bei Tab. 2b. Hier istt8gi@ 1 sowohl dann tUberlegen, wenn
die Population fast ausschlie3lich aus Stratediedlviduen besteht (@>&,), als auch
dann, wenn sie nahezu géanzlich aus Strategie 2 ithidim zusammen gesetzt ist
(ay>>a9y). Strategie 1 ist also immer Uberlegen und wirdh slaher unabhéngig von der
anféanglichen Haufigkeit durchsetzen, wenn man dieeldymamische Gleichung
(HOFBAUER& SIGMUND 1984) zur Beschreibung der Populationsdynamik vedetn

[11] dx;/dt = x; Z a;x — Z A X1 X

i Kl

Daran dass sich Strategie 1 durchsetzt, &ndertdachatsache nichts, dass eine Popu-
lation, die nur aus Strategie 1 Individuen besteite nur halb so grof3e Fitness (0,4)
besitzt, wie eine, die nur aus Strategie 2 Tragefgebaut ist (0,8). Es ist Ubrigens ty-
pisch fur egoistische oder "sozialparasitische" Gelass sie sich auf Kosten der allge-
meinen Fitness ausbreiten. Sie sind geradezu dliesle Eigenschaft definiert. Sie tun
das in einem kooperativen Umfeld oder einem, wo "belned Leben lassen” die allge-
meine Maxime ist.

Verwenden wir Gl. 8 statt Gl. 11, setzt sich zwar aucht&gie 1 unter Verdrangung
von Strategie 2 durch. Dabei sinkt aber mit derdssnder Population auch deren Dichte
und bei geeigneter Wahl von p kann das deren Bitimkbedeuten, sodass letztlich
beide Strategien eliminiert sind.

Lebensumstéande
Die biotische und abiotische Umwelt kann lokal unteiesdlich sein, was wir ebenfalls
noch bertcksichtigen wollen, indem wir annehmen, diasg wo die Lebensumsténde

harsch sind, die Fitness allgemein niedriger ist. &setzen adurch g, wobei g =ug,
(u ist eine Konstante<@ <1). Aus Gl. 7 folgt dann:

[12] w; =Zuaijxj =uz a;; x;

J J

Damit wird Gl. 8 zu:
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[13] dx;/dt=x;lu ) a;x — ( xk>

und GI. 11 zu:

[14] dx;/dt = ux; z a;x; — z QA X1 X

i Kl

Natiirlich wird eine Anderung der Umweltbedingungen afeeviel komplexere Ande-
rung der Interaktionswerte zur Folge haben uyndiah nicht so einfach aug ergeben.
Aber fur unseren Zweck — zu zeigen, unter welchen iBgaigen "Betriiger’(Cheater)-
Gene aus einer Population eliminiert werden kénnanh avenn sie stets die Fitteren
sind — ist es wichtig, dass die Interaktionsmathive iwesentlichen Charakteristika bei-
behalt.

Das Modell

Wir gehen von einem "Spielfeld" aus, auf dem Sulpetipnen (Zellen) schachbrettar-
tig angeordnet sind. Wir nehmen an, dass die Ptpnlaus Individuen besteht, die
jeweils eine von zwei Strategien verwenden und das#ntiraktionsmatrix aus Tab. 2b
die Interaktionen festlegt. Die Dynamik innerhalb @arbpopulation wird entweder
durch GI. 13 oder durch GI. 14 bestimmt, wobei zur etschen Lésung das Euler-
Verfahren zur Anwendung kommt. h ist die Schrittwailie, natirlich fir alle Subpopu-
lationen die Gleiche ist. Jede Subpopulation weist éndividuenanzahl P auf, falls Gl.
13 angewendet wird. Fur Gl. 14 ist P die maximaleviddienanzahl. P ist fur alle Zellen
gleich.

Den Subpopulationen mit den Indizes r,s (r,s=1,...,10dizes fur die beiden Flachen-
achsen) kommen ein xind ein %, aulerdem ein Wert u zu. Ist in einer Subpopuiatio
oder % kleiner als p=1/P wird der Wert auf null gesetz{.legt die lokalen Lebensum-
stande fest und errechne sich nach:

1+ cos [n (J[(r/SO —1DZ+(s/50 - D2]/2 + 1)]
2

[15] Ups = Upyp + (1 - umin)

Am Rand des Spielfeldes hat;den Wert 1, im Zentrum bei r=s=50 den Weft.Die
Lebensumstande sind daher im Zentrum besondershh@ru,,<1). Wie unfreundlich
sie tatsachlich sind, hangt vop,1ab.

Die Subpopulationen sind nattrlich nicht voneinanideliert, die Varianten diffundie-
ren zwischen benachbarten Zellen. Fir die Diffusisindias Spielfeld torusartig ge-
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schlossen um Randeffekte zu vermeiden. Dabei idDiffesion der Dichte proportional
(Proportionalitatskonstante v). ¢ = -1,0,1:

[16] Xirs = xi,r,s(l - U) t VX ics4c

Und fur den korrespondierenden Nachbarn:

[17] Xir+es+e = xi,r+c,s+c(1 - U) + VXir,s

Die Auswahl der Zellpaare erfolgt zuféllig.

Zu Simulationsbeginn wird in jeder Zelle eine voridndglichen Anfangsbedingungen
mit gleicher Wahrscheinlichkeit zufallig gewahlt;=0, %=0; x=1, %=0 oder x=0,
Xzzl.

0 100
Indexr,s

Abb. 1: Zustand der Subpopulationen entlang der Diagor=dedurchs Spielfeld nach Erreichen
eines stabilen Gleichgewichts. Untere Bildhalfte: @bere Bildhélfte: xund ». h=0,5; w=0,4;
v=0,1; P=20.
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Bei geeigneter Wahl der Randbedingungen lasst githr Verwendung von Gl. 13
beobachten, dass sich zunachst groRere Clustenbild denen eine der beiden Varian-
ten dominiert. Am Rand des Spielfeldes werden diest€lumit x-Dominanz aber rasch
kleiner und verschwinden letztlich vollstandig. Irerdrum, wo y besonders klein ist,
tritt aber bemerkenswerter Weise der gegenteiligekEauf (Abb. 1): x dominiert und
setzt sich schlieBlich gegen ®urch, obwohl die Variante in jeder sozialen Umwelt
unterlegen ist. Offenbar sterben bei entsprechegidédn u beide Varianten aus. Kommt
es zur Neubesiedlung durch Strategie 2 — Individnenmt deren Haufigkeit rasch zu,
wahrend bei Mischbesiedlung oder Besiedlung durchte&jie 1 abermals Extinktion
erfolgt. Letztlich ist die Spielflache im Zentrumsschlie3lich durch Strategie 2, in der
Peripherie aber nur durch Strategie 1 — Individbesiedelt. Der Ubergang ist sehr
scharf.

Index r,s

Abb. 2: Zustand der Subpopulationen entlang der Diagor=dedurchs Spielfeld nach Erreichen
eines stabilen Gleichgewichts. Untere Bildhalfte: @bere Bildhalfte: xund %. Im Vergleich zu
Abb. 1 ist yin kleiner.



95

Die in Abb. 2 dargestellte Simulation unterscheidet son der in Abb. 1 gezeigten nur
durch den niedrigeren Wert von,ii In diesem Fall entsteht eine zentrale, unbesiedel
Zone, um diese ein Ring aus Strategie 2 ZelleripPer besteht die Population nur aus
Strategie 1 Individuen.

Verwendet man fir die Simulation Gl. 14, setzt sigissStrategie 1 auf dem gesamten
Spielfeld durch.

Wir haben gezeigt, dass die Behauptung der Grupletismsgegner, dass sich in einer
Population von Altruisten Betrliger auch dann durtdese werden, wenn damit eine
Reduktion der mittleren Fitness der Population eigbht, nicht immer korrekt und
Folge einer unrealistischen Einschrankung ist (Gl.Frmulieren wir die Selektions-
gleichung derart, dass auch die Population als Gaaassterben kann, wenn ihre An-
passung an die Umwelt niedrig ist, so kann sich bgemein schwierigen Umweltbe-
dingungen eine Population herausbilden, die gedeateS§ien, die andere ausnitzen
(,cheater’) resistent ist. Dies ist deshalb seherggsant, weil hoch kooperative Gesell-
schaften oft in Zusammenhang mit einer AnderungLebensumstiande entstehen. Die
Hominiden entwickelten sich z. B. in Zusammenhang eiriem Wechsel des Lebens-
raumes — vom Regenwald zur Savanne — wobei die ghysidnpassung an den neuen
Lebensraum zunéachst eher bescheiden war. Auch AmedsarBienen haben eine radi-
kal andere Lebensweise als Grabwespen und Termitenagidere als Schaben. Die
Grunderpopulationen konnten den neuen Lebensraum muwhdann erobern, wenn sie
frei von internen Querelen waren und die Individuamlasslich kooperierten. Aber
naturlich kénnen verschiedene Effekte bei der Egalohg eines altruistischen Verhal-
tens eine Rolle spielen und die unterschiedlichéd&Eingsversuche schlief3en einander
nicht aus. Gruppenselektion, Verwandtenbeglnstigund) kitness als nichtlineare
Funktion des sozialen Umfeldes sind wohl gleichermafe der Entstehung, Etablie-
rung und Bewahrung von Kooperation beteiligt.

Zusammenfassung

Die Entstehung von altruistischem Verhalten durefel&ion ist nicht einfach zu erklaren. Wie
schon CDARWIN erkannte, kann sich ein Verhalten, das zum Wobkte@emeinschaft, aber zum
Nachteil einiger ihrer Mitglieder ist, herausbildemenn man annimmt, dass Selektion auf ver-
schiedenen hierarchischen Ebenen wirkt, wobei dieete Ebene entscheidend ist (Gruppenselek-
tion). Spater wurde dieses Modell mit dem Argunieitisiert, dass Altruismus gegen "Betriiger"
(Sozialparasiten) anféllig ist, die das selbstMeehalten der anderen ausnitzen ohne selbst Opfer
zu bringen und dadurch einen Selektionsvorteilngiga. Dies geschieht auf Kosten der allgemei-
nen Fitness, die sinkt, wenn sich die Betrligert&gia in der Population ausbreitet.

In der vorliegenden Arbeit wird gezeigt, dass digesneine Giltigkeit dieses Arguments eine
unrealistische Annahme voraussetzt, namlich diss diéee Population nicht aussterben kann, z. B.
weil ihre GrolRe konstant gesetzt wird. Wenn hingeBgtinktion der lokalen Population méglich
ist, z. B. als Folge einer hohen relativen Haufigkler Betriiger und der damit verbundenen Sen-
kung der mittleren Fitness, kdnnen sich letztlickchadie Altruisten gegen die Betriiger durch-
setzen.
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