Hans Peter Kollar
Innerartliche Konflikte und Selektion: Beispiele

Die Mauerbiene Osmia adunca (Abb. 1) ist eine von etwa 17 000 Bienenarten,
die nicht wie unsere bekannte Honigbiene staatenbildend, sondern solitar lebt
(Batra 1984). Die Weibchen legen ihre Nester in vorhandenen Hohlrdumen in
senkrechten Geldndeanrissen wie Sand-, Lehm- und LoBwinden und in mor-
schem Holz, in der Kulturlandschaft aber auch in Mauerwerk und Holzpfosten,
an (Schmiedeknecht 1886, Malyshev 1937). Meist benutzen sie verlassene
Nester anderer steilwandbewohnender Hymenopterenarten oder der eigenen
Art. Die Bienen erweitern den Hohlraum und mauern darin Zellen aus, in die
sie Pollen und Nektar der einzigen Futterpflanze, dem Gemeinen Natternkopf
Echium vulgare, eintragen und ihr Ei daran legen. Die schliipfende Larve lebt
dann von diesem Futtervorrat. Die Zelle wird verschlossen, und zwar mit dem
gleichen Mortel, aus dem die Zellwinde bestehen: Sand, den die Biene in den
Mundwerkzeugen eintrégt und mit Speichel vermischt. Ist der verfiigbare Hohl-
raum mit Zellen angefiillt, das sind meist 1 bis 7, im Mittel 4 Zellen (Kollar
1986, Westrich 1988), verschlieBen die Mauerbienen auch den Nesteingang mit
einem Deckel und gleichen ihn so der Umgebung an, daf} er in der Steilwand
praktisch nicht mehr sichtbar ist (Kollar 1986).

Abb 1: Eine Mauerbiene
Osmia adunca sitzt vor dem
Nesteingang in einer Steil-
wand aus LoB (Aufnahme
H. P. Kollar).

112



Die Weibchen erscheinen (kurz nach den Minnchen) etwa Mitte Juni und
fliegen bis Ende August. Bereits in den ersten Tagen nach dem Schliipfen kann
man in groferen Steilwédnden die rege Bautitigkeit zumeist gleich mehrerer
Mauerbienenweibchen beobachten. Zwischen den Fliigen zur Baumaterial-
und Futterbeschaffung sitzen die Bienen oft minutenlang im Nesteingang. Sie
fiillen die Offnung fast vollig aus, drehen den Kopf in Richtung voriiberflie-
gender Insekten und 6ffnen und schlieBen die Mandibeln. Dieses Verhalten
1463t den Beobachter bald an Verteidigung des Nestes denken. Und so ist es:
Osmia-adunca-Weibchen verteidigen ihre Nester gegen Artgenossinnen. Auf
der Suche nach geeigneten Nisthohlen treffen frisch geschliipfte oder aber
solche, die bereits ein Nest fertiggestellt und verschlossen haben, auch auf
gerade in Arbeit befindliche Nester und versuchen, diese zu iibernehmen.

Hiufig kommt es zum Kampf zwischen Nestbesitzerin und Eindringling.
Die meisten Kdmpfe sind sehr kurz und tragen eher den Charakter einer
kurzen informativen Begegnung. Seltener kommt es jedoch auch zu sehr
langen, sehr erbittert ausgetragenen Auseinandersetzungen. Besonders wenn
eine zu ihrem Nest zuriickkehrende Biene eine andere im Nest vorfindet,
entspinnen sich minutenlange Kiampfe unmittelbar am Nesteingang, aber
auch im Luftraum davor. In rund 80% der Fille echter Kampfe blieb die
Nestbesitzerin siegreich (Kollar 1986). Kampfe, aus denen die Angreiferin
als Sieger hervorging, dauerten signifikant ldnger als Kémpfe, bei denen sich
die Nestbesitzerin durchsetzte.

Wozu diese Kdmpfe? Oder, anders gefragt, welchen evolutiven Anpas-
sungswert haben diese innerartlichen Konflikte?

LoBwande und andere Geldndeanrisse, Abbruchkanten u. dgl. sind meist
von Hymenopterenbauten formlich durchlochert (vgl. Kollar 1988), und es
scheint dem menschlichen Betrachter nahezu unmoglich, nicht innerhalb
kiirzester Zeit eine geeignete leerstehende Nisthohlung fiir Bienen zu finden.
Tatsichlich ist stets ein Angebot an verlassenen Hymenopterenbauten vor-
handen, das von den Bienen auch héufig inspiziert und nach Tagen dann doch
bezogen wird. Dennoch suchen Osmia-adunca-Weibchen oft tagelang die
Steilwand ab, bis sie in ein bereits begonnenes Nest einer Artgenossin
schliipfen und den Kampf mit der Nestbesitzerin aufnehmen. Wire dieses
Verhalten nicht adaptiv, gibe es keine Kdmpfe: Selektion hitte einen geringe-
ren Fortpflanzungserfolg aggressiver Weibchen bewirkt und fiir ihr Ver-
schwinden aus den Populationen gesorgt.
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Nestraub bedeutet fiir die Angreiferin Zeit- und Energieersparnis. Sie
erspart sich zumindest das Sdubern und Herrichten des Nestes, meist aber
auch das Ausmauern einer eigenen Zelle und deren Verproviantierung. Tat-
sdchlich brauchten in der untersuchten Aggregation Nestrauberinnen zur
Fertigstellung des geraubten Nestes bedeutend weniger Zeit als Nestbesitze-
rinnen. Nestraub bringt also sehr wohl einen Vorteil, vor allem, wenn man
zuvor schon ein eigenes Nest fertiggestellt hat. Denn in diesem Fall kann das
entsprechende Individuum nur noch gewinnen: Es hat seinen »reguldren«
Beitrag zur Verbreitung seiner Gene in der Population wihrend der folgenden
Generationen ja bereits geleistet und kann seinen Fortpflanzungserfolg durch
eskalierende Konflikte mit Artgenossinnen nicht mehr wesentlich senken,
wohl aber auf recht billige Art erhdhen. Der Nutzen in dieser Kosten-Nutzen-
Rechnung ist hier wie stets in solchen Betrachtungen der Fortpflanzungser-
folg des Individuums (vgl. Darstellungen z. B. bei Dawkins 1987, 1989).

Die Selektion sollte also im Lauf der Evolution jene Individuen begiinstigt
haben (d. h. die Verbreitung ihrer Gene im Gesamtgenom der Population
gefordert haben), die etwa nach der folgenden Strategie verfahren: Stelle
zunichst (nach dem Schliipfen) moglichst rasch ein eigenes Nest fertig und
verteidige es mit vollem Einsatz gegen Artgenossinnen, dann schmeif3, wenn
die Gelegenheit giinstig ist, eine Artgenossin aus ihrem Nest und iibernehme
dieses (oder schmeif} sofort eine Artgenossin aus ihrem Nest, wenn du keine
eigene leerstehende Wohnung findest). Die Sache ist jedoch komplizierter:
Neben Nestraub kommt nidmlich auch das Wiederer6ffnen bereits verschlos-
sener und von ihren Besitzerinnen verlassener Nester vor. Die Osmia-adun-
ca-Weibchen spiiren diese gewohnlich ausgezeichnet getarnten und fiir das
menschliche Auge so gut wie unsichtbaren Nestverschliisse offensichtlich
olfaktorisch auf, 6ffnen den Nestdeckel, beseitigen das Ei in wahrscheinlich
nur einer Zelle, legen ihr eigenes Ei darin ab und verschlieBen das Nest
wieder. Dies erscheint als eine noch billigere Methode, den eigenen Fort-
pflanzungserfolg aufzufetten. Allerdings mit geringerem Effekt, denn es wird
ja nur eine Zelle gedffnet, und zudem mit geringerer Wahrscheinlichkeit:
denn Nester, die bereits zum zweiten Mal verschlossen worden sind, werden
in der Folge mit groflerer Wahrscheinlichkeit wiederentdeckt und nochmals
geoffnet (Kollar 1986).

Hier taucht die Frage auf, ob es sich nicht lohnen konne (im Hinblick auf
Fortpflanzungserfolg natiirlich), sich auf das Rauben und Wiederer6ffnen
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von Nestern zu spezialisieren. Das wire selbstverstiandlich nur fiir einen Teil
der Population moglich, denn wenn alle diese aggressive »Falkenstrategie«
spielten, blieben keine »Tauben, die also friedlich und regulir nisten, iibrig,
und die Population wiirde sehr rasch mangels Fortpflanzungserfolg der Se-
lektion zum Opfer fallen (Maynard Smith 1974).

Solche obligate Nestrauberinnen sind jedoch bei keiner der Bienenarten,
bei denen Nestraub vorkommt, nachgewiesen (Batra 1978, Eickwort 1975).

Allerdings bestehen dennoch groe Unterschiede im Fortpflanzungserfolg
der Individuen der untersuchten Aggregation von Osmia adunca. In drei
aufeinanderfolgenden Jahren stellten 61, 77 und 100% der Weibchen eines
oder mehrere Nester ungestort fertig und sorgten fiir die Halfte bis drei
Viertel aller Nestverschliisse (einschlieBlich Nestraub und -wiedereroff-
nung). Auf den Rest der Weibchen entfielen zwar immer noch 1,3 bis 2 Nest-
verschliisse/Individuum, sie kamen jedoch alle nicht zur Fertigstellung eines
kompletten Nestes. In Summe entfielen in den drei Jahren 1,2, 1,5 und 1,8
Nestverschliisse auf jedes Weibchen, also deutlich iiber 1. Der Fortpflan-
zungserfolg scheint somit gesichert, die Strategie ist erfolgreich.

Keine andere Strategie, weder obligate Nestrauberei noch Beschrankung
auf einmaliges Nisten und dann Nichtstun bis zum Tod im Herbst, konnte
erfolgreicher sein und diese Strategie verdringen. Das aber ist genau die
Definition einer »evolutionsstabilen Strategie« (EES; Maynard Smith 1974).

Der Begriff »Strategie«, der sich mittlerweile auch in der deutschsprachi-
gen Literatur eingebiirgert hat, kann vielleicht mit dem von Tinbergen (1953)
verwendeten Begriff der »Instinkttitigkeit« gleichgesetzt werden. Die In-
stinkttétigkeit ist der dem Instinktverhalten iibergeordnete Begriff und be-
zeichnet die Gesamtheit aller Instinktverhaltensweisen oder Instinkthandlun-
gen, die zu einem Funktionskreis gehoren (z. B. Fortpflanzung). Sie fiihrt
also zu einem Ziel, in diesem Fall der Sicherstellung des Fortpflanzungser-
folges, und schlieBt eine Reihe von Verhaltensweisen ein, die einzeln auch im
Dienste anderer Funktionskreise stehen konnen (z. B. fliegen). Der Begriff
»Strategie« betont nun die Variabilitdt der stammesgeschichtlich entstande-
nen Methoden, zum selben Ziel zu kommen, und die Anpassung dieser Wege
an verschiedene Umweltbedingungen, seien diese durch abiotische Faktoren,
unterschiedliche Selektionsdrucke wéhrend der Ontogenese oder unter-
schiedliche Populationsdichten bedingt.

Eines der ersten beschriebenen Beispiele fiir Strategien oder variable In-
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stinkttitigkeiten war die Grabwespe Sphex ichneumoneus. Auch hier gibt es
Weibchen, die ihr Nest selbst graben und versorgen (»diggers«), und andere,
die in fremde Nester eindringen (»enterers«). Die beiden Rollen sind, wie bei
Osmia adunca, nicht bestimmten Individuen fix zugeteilt, sondern jedes
Individuum durchléuft in seinem Leben eine Reihe von Wahlmoglichkeiten
zwischen den beiden Strategien. Kdmpfe zwischen den Weibchen kommen
auch hier vor, und wieder sind sie sehr ausdauernd und konnen bis zur
Fertigstellung des Nestes dauern. Erst dann entscheidet sich jedoch, welche
der beiden Konkurrentinnen ihr Ei im Nest ablegt, denn oft arbeiten beide
Grabwespen am selben Nest weiter und bekdmpfen einander, wann immer sie
zusammentreffen (Brockmann et al. 1979). Die Schere zwischen Kosten und
Nutzen klafft hier demnach weit auseinander. Dennoch konnten Brockmann
et al. (1979) und Dawkins & Brockmann (1980) zeigen, daB sich diese Stra-
tegie fiir beide in Summe lohnt, zumal die Wespe, die weniger in das Nest
investiert hat, meist auch eher den Kampf aufgibt als die andere. Sind Kosten
und Nutzen wie in diesem Fall bekannt, 146t sich der Ausgang von evolutiven
Wettbewerben vorausberechnen und die beste Strategie herausfinden. Inner-
artliche Konflikte dienen héufig als Weichenstellungen fiir die Realisierung
variabler Instinkttitigkeiten.

Der einfachste Fall eines Konfliktmodells ist Maynard Smiths (1974)
Falken-Tauben-Modell, das bei den Ausfiithrungen iiber Osmia adunca bereits
angedeutet worden ist. Es wird in diesem Modell angenommen, dafl nur zwei
mogliche Strategien in einer hypothetischen Population vorkommen: »Fal-
ken« und »Tauben«: Falken kimpfen immer und mit vollem Einsatz, Tauben
(entgegen ihrer wahren Natur) ziehen sich bei Angriff stets zuriick. Den
einzelnen Strategien konnen nun Punkte zugeordnet werden, um eine »Wih-
rung« einzufilhren und den Ausgang des Spiels zu quantifizieren. Fiir be-
stimmte Populationen mit verschiedener Ausgangszusammensetzung, Muta-
tionsrate, Gendrift usw. kénnen nun verschiedene Evolutionslinien nachge-
spielt werden, und es kann u. a. gezeigt werden, daf3 sich Populationen unter
bestimmten Bedingungen auf eine um einen Gleichgewichtspunkt oszillie-
rende Mischung aus Falken und Tauben hinentwickeln. '

Eine Ausweitung dieser Modelle ist das im Amerikanischen als »Priso-
ner’s Dilemma« bekannte Spiel, das in etwa mit unserem »Knobeln« ver-
gleichbar ist. Hier stehen zwei Strategien zur Auswahl: »Kooperieren« und
»Schidigen«. Jeder Strategie ist eine bestimmte Punktezahl zugeordnet, und

116



zwar so, daf} jeder Spieler beim »Schidigen« des anderen am meisten ge-
winnt, beim »Geschidigtwerden« ebensoviel verliert und beim »Kooperie-
ren« etwas weniger gewinnt als beim »Schidigen«. Wie beim Knobeln weif3
keiner der Spieler, was der andere als ndchstes spielen wird. Die Karten
werden zugleich auf den Tisch gelegt. Die entscheidende Anderung zum
Falken-Tauben-Modell ist jedoch, dafl beide Spieler Langzeitstrategien ent-
wickeln konnen, die auch auf dem bisherigen Verlauf der Auseinanderset-
zung beruhen. Spielen etwa beide vorwiegend auf Schiadigen, werden sich
Verluste und Gewinne mehr oder minder ausgleichen. Den groften Gewinn
konnen beide machen, wenn sie sich auf lange Sicht fiir das Kooperieren
entscheiden: Beide gewinnen zwar nicht so viel wie einer bei dauernder
Schéadigung des anderen, aber mehr als bei wechselseitigem Schidigen. Da
jedoch beide nicht wissen, was der andere vorhat und daher dauerndes MiB3-
trauen und Vorsicht sowie Versuchung zum Schidigen entsteht, ist eine
solche Einigung sehr unwahrscheinlich. Computersimulationen haben nun
gezeigt, daBl unter solchen Voraussetzungen eine Tit-for-Tat-Strategie auf
lange Sicht die erfolgreichste ist, eine Strategie also, bei der jeweils komple-
mentédr auf die gerade vorangegangene Entscheidung reagiert wird (nach
Dawkins 1989; vgl. aber Farell 1989).

WAS DU TUST
kooperieren schidigen
Recht gut Sehr schlecht
. BELOHNUNG UNDANK ALS LOHN
kooperieren fiir Zusammenarbeit
3 Punkte 0 Punkte
WAS ICH TUE
Sehr gut Recht schlecht
o VERSUCHUNG STRAFE
schadigen zu schidigen fiir gegenseitige Schiadigung
5 Punkte 1 Punkt

Axelrods Computerbewerb: Was fiir mich herausschaut. Nach Dawkins 1989.
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Konzepte der Kosten-Nutzen-Rechnung enthalten zwar viele vereinfa-
chende Voraussetzungen, helfen jedoch, Selektion als Triebkraft der Evolu-
tion niichtern und basalen Naturgesetzlichkeiten gehorchend zu sehen und
Vorstellungen verwaschener iiberindividueller Steuerungsmechanismen der
Evolution zu iiberwinden.

Die Beispiele, an denen Voraussagen etwa der Spieltheorie in der Natur
nachgepriift und bestitigt wurden, sind zwar spirlich, aber vorhanden. So
entsprachen beim nordamerikanischen WeiBkopfseeadler Haliaeetus leucoce-
phalus die Anteile der beiden Instinkttatigkeiten Futterstehlen und Selberja-
gen den aus Kosten-Nutzen-Rechnungen ermittelten Werten (Hansen 1986).

Bisher war von innerartlichen Konflikten die Rede, die in unmittelbarer
korperlicher Auseinandersetzung ausgetragen werden. Unter bestimmten Be-
dingungen kann Selektion jedoch Formen der Konfliktaustragung férdern,
die auf dem moglichst anhaltenden und intensiven Zur-Schau-Tragen von
Signalen beruhen (»Zermiirbungstaktik«, »war of attrition«, Maynard Smith
1974). Dies wird vor allem dort der Fall sein, wo von vornherein eine
Asymmetrie unter den Kontrahenten besteht, etwa in Korpergrofie, Farbung
oder anderen korperlichen Merkmalen. Diese Asymmetrie kann signalisiert
werden, und Beschéddigungs- oder Abniitzungskdmpfe werden vermieden.
Aber auch der auf dem Spiel stehende Einsatz, das, was es zu erringen oder
verlieren gilt, kann ungleich verteilt sein und eine Asymmetrie herstellen, der
man besser durch gefahrloses Imponieren bzw. geordneten Riickzug Rech-
nung triagt. SchlieBlich kann die Asymmetrie auch mehr oder weniger zufél-
lig entstehen: z. B. einfach dadurch, wer zuerst da ist.

Beim Waldbrettspiel Pararge aegeria, einem Schmetterling, verteidigen
die Minnchen Sonnenflecken auf dem Waldboden, wo sie Weibchen anlok-
ken. Bei Auseinandersetzungen zwischen Besitzern von Sonnenflecken und
Nichtbesitzern gewinnen stets die Besitzer (Davies 1978). Der Rest der
Minnchen patroulliert die Baumkronen ab oder wartet einfach auf einen
freien Platz an der Sonne. Das Abfliegen der Baumkronen oder Verweilen im
Schatten ist energetisch aufwendiger als das Balzen an der Sonne, abgesehen
vom verminderten Fortpflanzungserfolg. Wo liegt also der Anpassungswert
dieses Verhaltens? Er liegt einerseits darin, dal 90% der Nicht-Sonnenfleck-
besitzer zu einem spiteren Zeitpunkt selbst Sonnenfleckinhaber werden (die
Sonne wandert ja), und andererseits darin, daf} auf diese Art eine nahezu
optimale freie Verteilung der Médnnchen im Raum gewihrleistet wird, die das
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Auffinden und rasche Nutzen neu entstehender Sonnenflecken sicherstellt
(»ideale freie Verteilung«).

Wozu aber iiberhaupt Kampfe? Korona (1989) weist darauf hin, daf die
kurzen Auseinandersetzungen zwischen Sonnenfleckinhabern und Nichtin-
habern kaum als Kadmpfe bezeichnet werden konnen. Sie dienen eher als
Mittel zur Informationsiibertragung und dazu, die Schmetterlinge im Raum
zu verteilen. Dafiir spricht auch, daf} in gréeren Sonnenflecken sehr wohl
mehr als ein Miannchen anzutreffen ist (Davies 1978). Dariiber hinaus dnder-
te sich das Verhalten in Abhéngigkeit von Witterungsbedingungen: Bei kal-
tem Wetter traten tatsdchlich langere Kampfe auf, wohl aus Griinden des
Energiehaushaltes der Schmetterlinge. Unter verschiedenen dufieren Bedin-
gungen, die den Energichaushalt beeinflussen, aber auch unter den Bedin-
gungen unterschiedlicher Populationsdichten, die iiber Nahrungs- und Raum-
konkurrenz ebenfalls die Energiebilanz verschieben, kdnnen unterschiedli-
che evolutionsstabile Strategien zur Ausprigung kommen. Das ist die
Variabilitdt in den Instinkttatigkeiten (Tinbergen 1953). Die Entscheidung,
ob etwa ein Territoriumsinhaber Eindringlinge duldet oder nicht, oder ob er
sogar selbst das Gebiet verlidt, obwohl er z. B. der Stérkere ist (paradoxe
Strategie), wird durch das Zusammenspiel mehrerer endogener und exogener
Faktoren bestimmt, wie Kampfkraft, Populationsdichte, rdumlich-zeitliche
Verfiigbarkeit von Ressourcen usw. sowie unterschiedliche abiotische Um-
weltverhiltnisse wie Wetter und Jahreszeit.

Im Falle des Schmetterlings Pararge aegeria dienten kurze Auseinanderset-
zungen zur Informationsiibertragung. Innerartliches Konfliktverhalten als Si-
gnal, also Anzeigeverhalten (»advertising«) ist bei Insekten weit verbreitet
(West-Eberhard 1974). Eines der geldufigsten Beispiele dafiir, dal zwei po-
tentielle Kontrahenten einander ihre Kampfstéirke signalisieren und dadurch
entscheiden, ob gekdmpft wird oder nicht, ist der Rothirsch Cervus elaphus.

Bevor Rothirsche kdmpfen, sind in ihrem Imponierverhalten zwei Schritte
eingeschalten, die es ihnen erlauben, sich rechtzeitig zuriickzuziehen: das Roh-
ren und der Parallelmarsch (Clutton-Brock et al. 1982). Nur in einem kleinen
Prozentsatz aller Herausforderungen kommt es tatsdchlich zum Kampf, und
nur Haremsbesitzer im besten Alter (7-10 Jahre) kdmpfen lingere Zeit und
intensiv. Kédmpfe sind teuer: Es besteht hohe Verletzungsgefahr, und beide
kdmpfenden Hirsche konnen infolge Verletzung, Erschopfung oder zu langer
Kampfdauer Hirschkiihe aus ihrem Harem verlieren. Der Selektionsdruck auf
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verlaBliches Abschitzen der gegnerischen Kampfstiarke muf3 daher gro8 sein.
Allgemein wird angenommen, daf} die Kampfkraft iiber die relative Grofle des
Geweihs angezeigt wird. Wie Clutton-Brock et al. jedoch herausfanden, korre-
liert die Geweihgrole weder mit dem Kampferfolg noch mit dem Fortpflan-
zungserfolg. Sehr wohl stehen diese Parameter aber mit dem Korpergewicht
der Hirsche in Beziehung. Dieses wieder verdndert sich im Verlauf der Brunft-
zeit, im Gegensatz zur GeweihgroBe natiirlich. Die augenblickliche korperliche
Kondition ist also ein verlaBlicheres Kriterium zum Abschétzen der Kampf-
kraft als die Geweihgrofle, wenn diese auch sicher in einem bestimmten Rah-
men mit jener korreliert. Sie ist aber eben nur ein grobes Signal, wihrend die
entscheidenden feinen Signale anders vermittelt werden. Offensichtlich ist es
das Vorspiel zum Kampf, dem diese Funktion zukommt. Experimente zeigten,
daf die Entscheidung, ob der Kampf aufzunehmen ist oder nicht, durch das
Anbieten verschiedener Intensititen des Rohrens beeinflufit werden konnte
(Clutton-Brock & Albon 1979). Geht der Rohrwettbewerb unentschieden aus
(im wahrsten Sinne des Wortes), dient der Parallelmarsch als zweite Stufe.
Wihrend die Tiere langsam in knappem Abstand aneinander voriiberparadie-
ren, schitzen sie vermutlich optisch anhand der korperlichen Verfassung, viel-
leicht auch olfaktorisch, die Kampfstirke des Kontrahenten ab.

Das Beispiel des Rothirsches zeigt, wie verschiedene Wissensbereiche und
ihre Methoden integriert werden, um Aussagen liber stammesgeschichtliche
Entstehung, Funktion und Stellung von Verhaltensweisen im Verhaltensre-
pertoire der Art und ihren evolutiven Anpassungswert treffen zu konnen.
Gerade Fragen, die mit dem Hausverstand so einfach beantwortbar scheinen
wie die Frage nach dem Anpassungswert der Austragung innerartlicher Kon-
flikte, sind oft nur unter Einbeziehung einfacher Kosten-Nutzen-Uberlegun-
gen und ihrer Verkniipfung mit Ergebnissen aus der Verhaltensforschung zu
beantworten. Diese aber, die ethologische Feldarbeit unter Beriicksichtigung
okologischer Rahmenbedingungen, Oko-Ethologie also, steht immer an der
Waurzel der evolutiven Betrachtungen. Die Forderung nach dieser gewissen-
haften Langzeitbeobachtung im Freiland ist oft erhoben worden (z. B. Tin-
bergen 1958). Sie ist Grundlage fiir weitere Uberlegungen. Evolutives Den-
ken verbindet heute zunehmend klassische Verhaltensforschung, Oko-Etho-
logie, Populationsbiologie, Physiologie, Physik, Biochemie, Genetik und
Mikrobiologie sowie Mathematik und weitere Wissensgebiete miteinander.

Die Wissenschaft von der Natur ist sehr integrativ geworden.
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