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ZeLfopoffering kent zeven verkLaringen ... 
• ALTRU ISME 
Door Lucas Wenniger 

The Altruism Equation 
verhaalt hoe evolutiebi­
ologen anderhalve eeuw 
lang worstelden met 
dieren die goed voor 
anderen zorgden. 

Eekhoorns waarschuwen elkaar 
met gevaarvoor eigen leven voor 
naderende predatoren. maar alleen 
als ze met verwanten samenwonen. 
Molratten graven als darren tun­
nels voor de clan. terwijl aileen de 
koningin nakomelingen produ­
ceert. Homoseksualiteit is mis­
schien geevolueerd als altruistisch 
helpergedrag. omdat niet-reproduc­
tieve individuen voordeel hebben 
van hun hulp aan verwanten. 
Altrui'sme is overal. Toch heefthet 

langgeduurd voordatwetenschap­
pers de evolutionairevoordelen van 
onbaatzuchtig handelen konden 
verklaren. Waarom helpen aUe 
werksters in een bijenkorfmee aan 
de reproductievan een koningin? 
Volgens de theorievan natuurlijke 
selectie zou gedrag dat nadelig.is 
voor het individu direct wegevolue­
ren en vervangen worden door het 
ongebreideld nastreven van het ei­
genbelang. 
In The Altruism Equation beschrijft 
dr. Lee Alan Dugatkin, gedragsbio­
loog aan de universiteit van Louis­
ville, de zoektocht van zeven weten­
schappers naar de theoretische ver­
klaringvan altruistisch gedrag. De 
grote namen Darwin. Huxley, Hal­
dane en Hamilton, maar ook de Rus­
sische prins Kropotkin, de Quaker 
Warder Allee en het borderline ge­
nie George Price worden gepresen­
teerd. 
Darwin was de eerste die in het ka­
dervan zijn theorie over natuur-

lijke selectie grondig over onbaat­
zuchtigheid nadacht. Het bestaan 
van steriele werkers in bijenvolken 
en kamikazeachtige verdedigings­
acties van het nest baarde hem zo­
veel zorgen dat hij initieel dacht dat 
'dit speciale probleem onoverkome­
lijkwas, en zelfs dodelijkvoorde 
hele theorie: Hij verklaarde de 
ogenschijnlijke paradox uiteinde­
lijk door aan te nemen dat er ook 
selectie plaatsvindt op familieni­
veau, waarbij bijenvolken met veel 
altrulstische werkers succesvoller 
zouden zijn dan concurrerende vol­
ken. Als je verwanten helpt te over­
leven komje er zelf ook beter af: een 
eerste stap in de richting van de kin 
selection theorie. 
De theoretid van altrulsme wisten 
dat hun modellen ook maatschap­
pelijk relevant waren, en Dugatkin 
laat mooi zien dat ze andersom ook 
bij hun denken beinvloed werden 
door het milieu waarin ze hun ge­
dachten vormden. Tijdens de roe-

rige laatste decennia van de negen­
tiende eeuw werd er veel gedacht 
over de inrichting van samenlevin­
gen, en gedragsbiologen mengden 
zich in de discussie over solidariteit 
en cooperatie. Prins ?etr Kropotkin 
reisde door Siberie en concludeerde 
dat ~e staatsinrichting gebaseerd 
moest worden op onderlinge sa­
menwerking tussen aIle mensen. 
Als bekendste anarchist en proto­
communist was hij niet alleen in 
het tsaristische Rusland een ge­
vierd wetenschapper, maar gafook 
in het Westen talloze goedbezochte 
voordrachten. 
Thomas Henry Huxley leefde onder­
tussen in het overbevolkte Londen, 
en zag de natuur als een permanent 
bloedbad, waarbij aIleen familie­
banden tot altrulsme konden lei­
den. Hij geloofde dat volkeren ook 
op wereldschaal concurreerden. en 
dat ertussen rassen een perma­
nente struggle of the fittest plaatvond. 
Rond 1880 sloot dat naadloos aan bij 

het liberale gedachtegoed van het 
Britse Imperium. 
Ondanks het vele denken over de 
achtergronden van samenwerking 
en zelfopoffering duurde het tot 
1963 voordatWilliam David Hamil­
ton zijn wiskundige verklaringvan 
aitrulstisch gedrag publiceerde. AI­
trulstische genen evolueren vol­
gens zijn model aIleen als het voor­
deel (Benefit) dat het altruistisch 
gedrag voor de verwant oplevert, 
vermenigvuldigd met de kans dat 
de begunstigde en de altruIst ver­
want zijn (Relative) groter is dan het 
nadeel (Cost) dat de altruist ervan 
ondervindt (b x r > c). Altrulsme ont­
staat dus grofweg als het ofwel 
enorm gunstig is, of als het niets 
kost ofbij dieren die met veel ver­
wanten samenleven. 

LeeAlanDugatkin, The Altruism 
Equation, Princeton University Press, 
ISBN 0-691-12590·2, l88p, 19,63eu",. 

••• en nog een achtste: sociaLe controLe 
• ALTRU ISME 
Door WiUyvan Strien 

De Belg Tom Wenseleers 
komt nu met een achtste 
verklaring voor altru­
isme: sociale controle. 
De bijenkolonie is een 
politiestaat. 

In kolonies van bijen, wespen en 
mieren planten de werksters zich 
als regel niet voort. Ze helpen hun 
moeder, de koningin, door hun 
broertjes en zusjes groot te brengen 
en het nest op orde te houden. Maar 
bij sommige soorten houden niet 
aUe werksters zich aan hun ro1. En­
kele werksters werken niet, maar 
leggen eieren die ze door hun col­
lega's laten verzorgen. Waarom zijn 
er enerzijds veel altrulsten en an­
derzijds enkele profiteurs? 
De altrulsten zien vrijwillig afvan 
voortplanting. is het klassieke idee. 
Want door hun verwanten hulp te 
bieden, behalen ze indirect vol­
doende voortplantingssucces, in 
overeenstemming met de theorie 
van 'verwantenselectie' van de 
Britse bioloog William Hamilton. 
Maar dr. Tom Wenseleers. verbon­
den aan de Katholieke Universiteit 
Leuven, zet een streep door dat idee 
van vrijwilligheid. Werksters dwin­
gen elkaar om te werken. betoogde 
hij donderdag tijdens hetwinter­
symposium van de Nederlands­
Vlaamse Vereniging voor Ecologie 
(Necov) in Nijmegen. 
Het idee van indirect voortplan­
tingssucces - dewerksters - stoelt 
op de bijzondere verwantschapsre­
laties bij deze groep insecten, de 
vliesvleugeligen. Mannen ontstaan 
uitonbevruchte eitjes en hebben 
een set chromosomen, vrouwtjes 
komen van bevruchte eitjes en heb­
ben twee chromosoomsets. De ver­
wantschap tussen zussen is daar­
door ongewoon groot. Van hun va-

Een honingbijwerkster (onder) eet een eitje (wit) van een profiterende collega op. 

der erven ze al zijn genen en van 
hun moeder de helft; zo hebben ze 
driekwart van hun genen gemeen. 
Daarom kunnen werksters beter 
zussen grootbrengen dan zelf doch­
ters krijgen, waarmee ze een ver­
wantschapvan 0,50 zouden hebben. 
'Maarvoor zonen ligt dat anders,' 
zegt Wenseleers. 'De verwantschap 
tussen zus en broeris slechts 0,25. 
Minder dan de verwantschap van 
werksters met eigen zonen zou zijn. 
namelijkO.5. Resultaat is dat bij de 
meeste soorten de werksters niet 
kunnen paren, maar weI functio­
nele ovaria bezitten en onbe­
vruchte mannelijke eitjes kunnen 
afzetten. Oat sommige werksters 
ditdoen, is logisch: hun zonen be­
zitten alleen maar genen van hen­
zelf. Maar bij de ene soort zijn erwel 
veel meer eierleggende werksters 
dan bij de andere. en mijn vraag 
was waarom dat zo is.' 
Ais brave werksters van eieren leg­
gen afzien vanwege het indirecte 

voortplantingssucces dat ze al wer­
kend boeken, dan zouden er meer 
profiteurs moeten zijn naarmate de 
gemiddeldeverwantschap tussen 
werksters lager is. Die gemiddelde 
verwantschap is bijvoorbeeld laag 
als er een moederkoningin is die 
met meerdere mannen paart; half­
zussen zijn voor slechts 0,25 ver-

Werksters straffen hun 
eileggende coUega's af door 
hun eitjes op te eten. 

want. Zonen krijgen is dan een goed 
alternatiefvoor zusters grootbren­
gen. Om te kijken of dit klopt, vena­
melde Wenseleers samen met de 
Engelse onderzoeker Francis Rat­
nieks (universiteit van Sheffield. 
Engeland) gegevens over negen 
soorten wespen en de honingbij. 
'We keken hoeveel werksters ac­
tieve ovaria hadden en zetten dat 

aantal profiteurs aftegen de gemid­
delde verwantschap tussen werk­
sters. afgeleid uithet aantal part­
ners van de koningin. Tot onze ver­
rassing waren er meer zelfzuchtige 
beestjes naarmate hun onderlinge 
verwantschap juist h6ger was. Pre­
cies het tegengestelde van watwe 
verwachtten dus.' 
De meesteveelprofiteurs had de 
Chinese veldwesp (Polist" chinensis) , 
waar de koningin slechts eenmaal 
paart: daar gaat een op de drie werk­
st~rs aan de leg. Het andere uiterste 
was de honingbij (Apis mellifera), 

waarbij zo'n tien mannen de konin­
gin bevruchten, en waar slechts een 
op de duizend werksters darren 
produceert. 
De bravewerksters houden zich dus 
niet in vanwege indirectvoortplan­
tingssucces. Wat houdt hen dan wei 
in toom? Sociale controle, ontdek­
ten Wenseleers en Ratnieks door 
ondermeer het diergedrag te obser­
veren. Werksters straffen hun eileg-

gende collega's vaak af door hun ei­
tjes op te eten, en dan is voortplan­
ting zinloos. Naarmate dat 'politie­
gedrag' sterker was,liet een verge­
lijkingvan de tien soorten zien, wa­
ren er minder profiteurs. Werksters 
van de honingbij peuzelen prak­
tisch elkei van hun (half)zussen op, 
maarwerksters van de Chinese 
veldwesp laten die meestal met 
rust. 'Dan is er anarchie: zegtWen­
seleers. 'Tot nadeel van de kolonie, 
want er is minderwerkkracht: De 
onderzoekers publiceerden hun 
verhaal in Nature (2 november 
200·6). 
Maarwaarom verschilt de sociale 
dwang zo sterk van soort tot soort? 
Wenseleers en Ratnieks verklaren 
dat met de verwantschap van werk­
sters met hun neefjes. Deverwant­
schap van een werkster met de zoon 
vaneen volle zus is 0.375, dus groter 
dan die van 0,25 met een broer; de 
verwantschap metde zoon van een 
halfzus is 0,125, dus juist kleiner 
dan met een broer. Werksters zijn 
bereid neven groot te brengen als 
deverwantschap tussen werksters 
groot is. vandaar de tolerantie bij de 
Chinese veldwesp. Wenseleers: 
"Maar anders. zoals bij de honingbij 
waar de koningin meermalen 
paart. proberen ze elkaars repro­
ductie te stoppen: 
Literatuurgegevens over ruim hon­
derd soorten bijen, wespen en mie­
ren bevestigen dat sociale controle 
strengeris naarmate de werksters 
'minder verwant zijn, schrijven 
Wenseleers en Ratnieks in American 
Natura/tst(december 2006). Bij soor­
ten met een lage onderlinge ver­
wantschap in de kolonie komt poli­
tiegedragveel vooren is gemiddeld 
slechts 0,14 procent van de mannen 
de zoon van een werkster. De theo­
rie van verwantenselectie is dus weI 
van toepassing. maar ze leidt eerder 
tot de evolutie van sodale controle­
mechanismen dan tot echt vrijwil­
lig altrulsme. 'Het is allemaal iets 
minder rooskleurig dan we dach­
ten: zegt Wenseleers. 


