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Ein Seebédren-
weibchen vertei-
digt ihr Neuge-
borenes gegen
sein einjdhriges
Geschwister.
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Die Verhaltensékologie von Geschwisterbeziehungen

Konflikt und Kooperation
in der Kernfamilie

FRITZ TRILLMICH

chon die Bibel berichtet, dass Kain seinen Bruder Abel
Serschlug. Mirchen und auch die Historie sind voll von
heftigen Streitigkeiten zwischen Geschwistern oder zwi-
schen Eltern und Kindern, z. B. um das Erbe. Wieso treten
solche Konflikte auf, wenn doch Kinder Fitnesstriger der
Eltern sind und (Voll-)Geschwister im Mittel die Hilfte
ihres Erbgutes gemeinsam haben (zur Erliuterung der so-
ziobiologischen Grundlagen sieche Kasten ,Hamiltons Er-
kenntnisse iiber die Bedeutung von Verwandtschaft)?
Sollte man dann nicht hohe Gemeinsamkeit der Fitnessin-
teressen und somit Kooperation erwarten? Allerdings nut-
zen Familienmitglieder dieselben Ressourcen, und Kon-
kurrenz um limitierte Ressourcen ist eine wichtige Ursache
vieler zwischenartlicher und innerartlicher Konflikte bei
Tier und Mensch.

Bedingungen fiir das Auftreten von
Konflikten
Gerade die Versorgung der Nachkommen belastet Eltern
zeitlich und energetisch maximal. Uberall konnen wir be-
obachten, dass Tiere (und Pflanzen) die Fortpflanzung
saisonal einpassen, da nur bestimmte Jahreszeiten (fiir die
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Viele Tiere wachsen gemeinsam mit Ge-
schwistern auf und so erwarten wir, dass
Geschwister als Umwelt in ihrer Entwicklung
eine enorm wichtige Rolle spielen. Da in
einer gemeinsamen Umwelt Ressourcen
geteilt werden miissen, kénnen trotz naher
Verwandtschaft leicht Konflikte auftreten.
Daher ist es nicht verwunderlich, dass es in
Familien zu Streit kommt - und das nicht
nur bei Tieren. Allerdings bietet das erzwun-
gene Zusammensein Geschwistern auch
Gelegenheit zur Kooperation. Hamiltons
verhaltensékologische Theorie der sozialen
Interaktion zwischen Verwandten bietet
Erkldrungen dafiir, was dariiber entscheidet,
wie sich Geschwister zueinander verhalten.

meisten Arten Frihling und Sommer) ausreichend Res-
sourcen bieten, um sich iiberhaupt in das aufwendige
Unternehmen ,Fortpflanzung“ stiirzen zu konnen. Um
welche Ressourcen geht es hier? Da geht es zum einen um
einen sicheren Platz, an dem man Jungtiere aufziehen
kann. Er sollte auch in der Nihe von Nahrungsquellen
sein, mit denen ein Tier sich selbst und seine Jungen ver-
sorgen kann, und es diirfen nicht zu viele Artgenossen
oder sonstige Konkurrenten dieselben Nahrungsquellen
nutzen. Ist das alles vorhanden, gilt es immer noch, die
Arbeit fiir die Aufzucht der Nachkommen zwischen den
Eltern aufzuteilen (Abbildung 1). Bei Siugetieren geht das
meist auf Kosten der Weibchen, da nur bei wenigen Arten
wie etwa Wolfen und Bibern (und auch dem Menschen)
die Minnchen sich tiberhaupt an der Jungenaufzucht be-
teiligen.

Bei jenen Sdugetieren, die immer nur ein Jungtier pro
Wurf haben, gibt es noch eine andere Art der Geschwis-
terkonkurrenz. Zwischen aufeinander folgenden Wiirfen
kann Konkurrenz auftreten, selbst ohne dass sich die Jung-
tiere begegnen: Da die Miitter hohen Aufwand fiir die
Aufzucht eines Jungtieres oder eines Wurfes treiben, wirkt
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sich unter Umstinden die Brutpflege fiir den einen Wurf
oder in einem Jahr auf die Moglichkeit zur Aufzucht eines
weiteren Wurfes oder eines Jungtieres im nichsten Jahr
aus. So kann es z. B. bei knapper Nahrung dazu kommen,
dass es einem Muttertier nicht moglich ist, nach einem
Wurf gentigend korperliche Reserven fiir die nichste Fort-
pflanzung aufzubauen. Dies kann zum Konflikt zwischen
Mutter und Jungtier fithren, etwa durch eine frithere Ent-
wohnung des Jungtieres [1]. Ich werde im Folgenden je-
doch tiberwiegend Konflikte und Kooperation innerhalb
einer Brut thematisieren.

Selektierende Faktoren, die das Konfliktpotenzial inner-
halb einer Brut bestimmen, sind (1) die Anzahl der Nach-
kommen in einer Brut oder in einem Wurf, (2) die Nah-
rungsmenge, die Eltern ihren Jungen zur Verfiigung stel-
len konnen, (3) Unterschiede in der Grof3e oder dem Alter
der Jungtiere und (4) bei einigen Arten auch Merkmale,
die als Waffen im Geschwisterkonflikt eingesetzt werden
konnen (scharfe, spitze Schnibel bei Vogeln oder Zihne
bei Siugetieren). Wurf- oder Gelegegeschwister sitzen im
selben Nest und miissen mit dem auskommen, was die
Eltern an Nahrung anliefern. Das fiihrt zur Konkurrenz,
wenn die Eltern nicht beliebig viel Nahrung beschaffen
oder sich zuriickhalten, um eventuell noch eine zweite
Brut im selben Jahr aufziehen zu konnen oder sich - ins-
besondere bei langlebigen Arten - fiir spitere Fortpflan-
zungszyklen zu schonen. Hier kann man also die Situation
als 0kologische Konkurrenz um eine begrenzte Ressource
beschreiben und die Frage ist, inwieweit solche Konkur-
renz durch die Verwandtschaft unter den Beteiligten ab-
gemildert wird. Insofern muissen wir zum Verstindnis der
Interaktionen in einer Geschwistergruppe beides kennen
- die Verwandtschaftsbeziehungen und die Konkurrenz-
situation, um die Evolution des Verhaltens der Beteiligten
zu verstehen [2].

Beispiele fiir Geschwisterkonkurrenz
Das Phinomen todlicher Geschwisterkonkurrenz fiel zu-
nichst an Adlern auf, die oft zwei Eier legen, aber immer
nur ein Junges aufziehen. Gargett hat dies am Verreaux’s
Adler (Black Eagle; Aquila verreauxii), einer afrikanischen
Art, detailliert untersucht [3]. Bei dieser Art hackt das zu-
erst geschliipfte Jungtier mit seinem scharfen Schnabel
sofort auf das etwa drei bis vier Tage spiter schliipfende
Geschwister ein und totet es meist im Verlauf weniger
Tage. Warum legen diese Adler dann nicht von vornherein
nur ein Ei, wenn das Jungtier aus dem zweiten doch nicht
uberlebt? Beobachtungen an vielen Adlerhorsten haben
gezeigt, dass es in etwa 20 Prozent der Fille vorkommt, dass
das erste Ei unbefruchtet ist oder der Embryo wihrend der
Entwicklung abstirbt. Gibe es kein zweites Ei, wire ein
Jahr der Fortpflanzungszeit der Elternvogel verloren, da
ein Nachgelege bei der langen Bebriitungszeit von Adlern
im selben Jahr nicht moglich ist. Ein zweites Ei zu legen
stellt also eine effektive Versicherung gegen einen volli-
gen Ausfall der Fortpflanzung innerhalb eines Jahres dar.
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ABB. 1 | DIE STRUKTUR VON KONFLIKTEN INNERHALB DER FAMILIE

Sexueller Konflikt:
Wie viel soll jeder
flr Brutpflege
aufwenden?

Mutter —

Vater

Eltern-Kind-Konflikt:

bekommen?

Pl

Wie viel Brutpflege sollte jedes Kind

Geschwisterkonflikt:
Welchen Anteil der
Ressourcen sollte Kind
1, 2, 3 erhalten?

Eine dhnliche, wenn auch nicht immer todliche Kon-
kurrenzsituation unter Jungtieren hat Douglas Mock am
Silberreiher (Casmerodias albus) und verwandten Reiher-
arten detailliert untersucht [4]. Hier legen die Eltern meist
drei Eier, die im Abstand von wenigen Tagen schliipfen.
Dadurch bekommt das zuerst geschliipfte Kiiken einen
Vorsprung vor seinen Geschwistern: Es ist bereits gefiit-
tert worden und entsprechend gewachsen, wenn seine
Geschwister schliipfen. Damit ist es grofer und stirker
und kann sich dem Elternvogel, der mit Futter zum Nest
kommt, hoher entgegenrecken als seine Geschwister. Das
erhoht die Wahrscheinlichkeit, dass es das Futter aus dem
Schnabel des Elters direkt abnehmen kann, ohne dass die

IN KURZE

- Trotz enger Verwandtschdft treten (nicht nur) in Tier-
familien Konflikte unter Geschwistern hdufig auf.

- Hamiltons soziobiologische Theorie der sozialen Inter-
aktionen beschreibt die genetischen Bedingungen fiir
das Auftreten von Konflikt und Kooperation.

- Die ékologischen Bedingungen der zwangsldéufig ge-
meinsamen Nutzung von limitierten Ressourcen, die
die Eltern zur Verfligung stellen kénnen (Nahrung,
Wadrme etc.), sind selektierende Faktoren, die tiber die Art
der Interaktion zwischen Geschwistern bestimmen.

- Elterntiere produzieren vielfach groRe Bruten, die sie nur
unter besten Bedingungen groRziehen kénnten, und
tiberlassen es der Konkurrenz unter den Jungen, die
Jungtieranzahl an die herrschenden 6kologischen Bedin-
gungen anzupassen.

- Invielen Fdllen verstehen wir heute die Evolution hin zu
genetisch bedingter tédlicher Konkurrenz oder Koope-
ration unter den Jungtieren. Aber — wie (iberall in der
Biologie - gibt es auch hier noch immer unverstandene
Phdnomene.
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ABB. 2 Silberreiher-Nestlinge kampfen miteinander wihrend der Altvogel
zuschaut, ohne einzugreifen. Foto: Douglas Mock.

52 | Biol. Unserer Zeit

jungeren Geschwister das Futter im Schnabel des Eltern-
vogels erreichen konnen. Obendrein kann es die kleine-
ren Geschwister am Betteln hindern, indem es mit seinem
spitzen Schnabel auf sie einsticht und sie dazu bringt, den
Hals und Kopf einzuziehen, um nicht verletzt zu werden.
Das schiitzt zwar, fiihrt aber dazu, dass die jiingeren Ge-
schwister kaum Gelegenheit haben, vom Elternvogel Fut-
ter zu erhalten und oft verhungern oder vor den Angriffen
des ilteren Geschwisters fliehend iiber den Nestrand fal-
len und dann auBerhalb verhungern oder Riubern zum
Opfer fallen. Mock hatte zunichst erwartet, dass die El-
ternvogel den Streit unter den Geschwistern verhindern,
indem sie die Aggression des idlteren Jungtieres unterbin-
den. Das konnte ein Elternvogel erreichen, indem er das
iltere Jungtier ablenkt, das Futter direkt einem Jiingeren
anbietet oder sich auf die Jungtiere setzt, um sie warm zu

1/2025 (55) www.biuz.de

halten. Zu seiner Uberraschung taten die Altvogel aber
nichts dergleichen, sondern standen nur wie unbeteiligt
am Nestrand und schauten zu (Abbildung 2). Abhingig
von der Nahrungssituation tiberlassen sie es den Jungvo-
geln, die Brutgrofie auf die Verfiigbarkeit von Nahrung
anzupassen. Bringen die Altvogel sehr viel Nahrung, kon-
nen die spiter geschliipften Junge auch gefiittert werden,
wenn ihr dlteres Geschwister so satt ist, dass es weniger
intensiv auf die kleineren Geschwister einhackt. Trotzdem
hat sich herausgestellt, dass die ilteren Geschwister auch
bei bester kiinstlicher Nahrungsversorgung durch mensch-
liche Zieheltern immer gegen die Jiingeren aggressiv blei-
ben.

Eine weitere Studie am Kanadareiher (Ardea hero-
dias) hat gezeigt, dass diese Aggressivitit auch vom Nah-
rungstyp abhingt: Kanadareiher in Texas fiittern ihre Jun-
gen mit groRen Fischen, die sie auf den Nestboden aus-
wiirgen. Dort kann keines der Jungen die Nahrung direkt
ubernehmen, sondern sie miissen das Futter stiickweise
vom Nestboden aufnehmen. Hierbei kann das ilteste Jung-
tier das Futter nicht effektiv monopolisieren und dement-
sprechend lohnt sich eine aggressive Verteidigung gegen
die Geschwister weniger. Mock und Mitarbeiter [5] haben
diese Hypothese dadurch getestet, dass sie Jungtiere von
Kanadareihern durch Silberreiher haben aufziehen lassen
und umgekehrt Junge von Silberreihern in Kanadareiher-
nester gesetzt haben. In Silberreihernestern, zu denen die
Eltern kleine Fische bringen, die sie direkt als Futterklum-
pen aus dem Schnabel verfiittern, werden auch die Jungen
der Kanadareiher aggressiv. Junge Silberreiher in Kana-
dareihernestern bleiben allerdings unverindert aggressiv
gegen ihre Geschwister [5]. Hier hat sich also eine unbe-
dingte Aggressivitit evoluiert.

Ohne die Hamiltons Theorie konnten wir ein so
extremes Verhalten, wie es beim Wiedehopf auftritt, erst
gar nicht verstehen. Hier legt das Weibchen ein Gelege
von 4-6 Eiern. Es beginnt, das Gelege schon zu bebriiten,
che alle Eier gelegt sind, so dass die Jungvogel zeitversetzt
schliipfen. Ist Nahrung wihrend der Zeit der Eiablage sehr
reichhaltig vorhanden (oder fiittert ein Experimentator
kiinstlich zu), legt das Weibchen mehr Eier. Die Jungen,
die aus diesen zusitzlichen Eiern schliipfen, haben kaum
eine Chance grof3 zu werden. Erstens reicht die Nahrungs-
verfiigbarkeit normalerweise nicht aus, um so viele Jung-
tiere zu fiittern, und zweitens sind diese spit schliipfen-
den Jungtiere so viel kleiner und schwicher als ihre frith
geschliipften Geschwister, dass sie hiufig direkt von der
Mutter an die dlteren Geschwister verfiittert oder - wenn-
gleich selten - auch von der Mutter selbst kurz nach dem
Schlupf verschluckt werden (sieche dazu die Videos unter
https://t1p.de/zvyik und https://t1p.de/n7kul). Die spit
geschliipften Jungtiere stellen also entweder eine Versi-
cherung dar fiir den Fall, dass aus einem der zuerst geleg-
ten Eier kein Jungtier schliipft, oder sie dienen als Reserve
aus der nahrungsreichen Zeit der Eiablage, die dann hilft,
die ilteren Jungtiere durchzufiittern. Dass der Nutzen
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dieses Verhaltens fiir die Eltern grofer ist als die Kos-
ten, zeigt sich daran, dass aus solchen Bruten mehr Jun-
ge usfliegen als aus kleineren Bruten ohne ,Reserveeier”

[6].

Eltern manipulieren die Konkurrenz

Forbes hat mit seiner Arbeitsgruppe iiber viele Jahre
das Brutpflegeverhalten des Rotfliigelstirlings (Agelaius
phoeniceus) untersucht [7]. Bei diesem Vogel beteiligt
sich das Miannchen nicht an der Versorgung der Brut, da
es mit der Verteidigung eines Territoriums, auf dem (mog-
lichst mehrere) Weibchen ihr Nest bauen und briiten kon-
nen, vollauf beschiiftigt ist. Auch hier beginnen die Weib-
chen zu briiten, bevor das Gelege vollstindig ist. Das fiihrt
dazu, dass einige Junge gleichzeitig schliipfen (die Forbes
als ,Kernbrut“ definiert, Abbildung 3), weitere aber erst
einen Tag spiter (,marginale Brut“). Forbes konnte zei-
gen, dass die Jungvogel der Kernbrut meist gut iiberleben
und ausfliegen, wihrend bei Nahrungsmangel die Jungen
der marginalen Brut als erstes verhungern. Hier zeigt sich,
dass Elterntiere, die die Bedingungen zur Zeit der Jungen-
aufzucht nicht gut voraussagen konnen, sich in beide
Richtungen absichern: Gibt es mehr Nahrung als im Mittel
zu erwarten ist, konnen sie zusitzliche Junge der margi-
nalen Brut aufziehen. Ist die Nahrung aber knapp, werden
diese Jungen schnell in der Konkurrenz mit der Kernbrut
zuruckfallen und sterben, so dass dann eine verkleinerte
Brut erfolgreich aufgezogen werden kann [8].

ABB. 3 Asynchrones Schliipfen beim Rotfliigelstarling.
Zwei Jungvdgel sind nahezu gleichzeitig am ersten Tag
geschliipft (Kernbrut), die Eier 3 und 4 (zum Zeitpunkt
der Eiablage markiert) schliipfen erst einen Tag spéter
(marginale Brut). Foto: Scott Forbes.

Bei Tiipfelhyinen (Crocuta crocuta) in der Serengeti
treten in etwa neun Prozent der Zweierwiirfe todliche
Geschwisterkonflikte auf. Die Intensitit solcher Geschwis-
terkonflikte (Abbildung 4) hingt davon ab [9], wie gut die

ABB. 4 Hydnenmutter sdugt ihre Jungtiere. Das dominante Jungtier liegt antiparallel am Bauch der Mutter, wahrend
das subdominante seine Unterwiirfigkeit durch leicht ge6ffnetes Maul und angelegte Ohren zeigt und von hinten
zwischen den Beinen der Mutter hindurch versucht, an die Zitze zu gelangen. Foto: Marion L. East und Heribert Hofer.
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HAMILTONS ERKENNTNISSE UBER DIE BEDEUTUNG VON VERWANDTSCHAFT

In getrenntgeschlechtlichen diploiden Arten, zu denen Vigel,
Sdugetiere und damit auch wir Menschen gehéren, wird bei der
Bildung der Keimzellen (Ei- und Spermienzellen) durch die
Meiose jeweils nur die Hdlfte des Erbgutes (ein zufdllig verteil-
ter Chromosomensatz) an die Nachkommen weitergegeben.
Damit erben Kinder von Mutter und Vater je die Hdlfte ihrer
genetischen Ausstattung (wenn man von den Geschlechts-
chromosomen absieht). Demnach sind Kinder (iber die Mutter
V5 x V5 =Y4 verwandt (da jedes Kind derselben Mutter die Hdlfte
seines Erbgutes — aber nicht notwendig dieselbe Hdlfte — von
der Mutter bekommen hat) und ebenso (iber den Vater. Ge-
schwister sind damit im Mittel ¥4+ V4= Y5 miteinander ver-
wandt. Sie teilen also miteinander genau so viel genetisches
Material wie mit Mutter oder Vater. Diese Verwandtschaft wird
durch den Verwandtschaftskoeffizienten ,r“ charakterisiert.

Nahrungsversorgung ist. Miitter greifen in die Geschwis-
terkimpfe ein und versuchen, entweder die Jungtiere zu
trennen oder sie beiflen eines oder beide Jungtiere sanft.
Dabei versorgen Miitter im in der Serengeti gelegenen Na-
turschutzgebiet Masai Mara unterlegene Jungtiere anschei-
nend besonders, indem sie diese bevorzugt siugen oder
sie wegtragen und getrennt siugen. Selten trennen sie
ihre beiden Jungen dauerhaft, indem sie eines in eine an-
dere Hohle bringen. All dies fiihrt aber meist trotzdem zur
Vernachlissigung des weggebrachten Jungtieres und

schlies3lich zu seinem Tod [10].

ABB. 5 Ein Weibchen des Galapagos-Seebiren sdugt das einjdhrige Jungtier,
wahrend das Neugeborene vor ihr sitzt. Foto: Fritz Trillmich.
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Da Darwin’sche Fitness (iber die Weitergabe von genetischem
Material bestimmt wird, sollte also fiir Kinder die Selektion auf
das Uberleben ihrer Geschwister (r=13) ebenso stark sein wie
die Selektion auf Eltern, fiir das Uberleben ihrer Kinder zu
sorgen (mit denen sie ja ebenfalls r="15 verwandt sind). Da
jedes Individuum aber Trdger eines je eigenen genetischen
Materials ist, also mit sich selbst zu r=1 verwandt ist, wird es
seine eigene Fitness doppelt so hoch bewerten wie die eines
Geschwisters, Kindes oder eines Elternteils. Damit kann es zu
Konflikten kommen, wenn r-b-c<0, also die Kosten (c) einer
Aktion gegeniiber einem Verwandten gleich oder gréRer sind
als der Nutzen (b) multipliziert mit dem Verwandschaftskoeffi-
zienten (r). Diese ,Hamiltonsche Regel“ [18] hilft uns, altruis-
tisches Verhalten gegentiber Verwandten (r-b-c>0), aber
auch den Ubergang zur Konkurrenz zu verstehen.

Die Nutzen-Kosten-Bilanz in dieser Konfliktsituation
hingt von der Nahrungsverfiigbarkeit ab: Wenn Jungtiere
gut wachsen, weil sie reichlich Milch bekommen, gibt es
kaum Todesfille in Zweierwlirfen - ein klarer Nutzen fiir
die Mutter. Wohl deshalb sind Geschwisterkonflikte in der
Population des Ngorongoro-Kraters zwanzigmal seltener
als in der Serengeti [11]. Im Ngorongoro-Krater wachsen
Zwillinge gleich gut wie Einzeljungtiere. Das hingt damit
zusammen, dass Miitter nah am Bau in ihrem Territorium
jagen konnen, denn die Beutedichte im Ngorongoro-
Krater ist etwa 50mal hoher als in der Serengeti. Aus die-
sem Grund kommen Miitter viel ofter zu ihren Jungen
zuriick als Miitter in der Serengeti, wo sie oft weit laufen
missen, um Beute zu finden, was bedeutet, dass die Kos-
ten fir die Aufzucht eines zusitzlichen Jungtieres sehr
hoch sind. Dementsprechend gibt es viel mehr aggressive
Konflikte zwischen Jungtieren in der Serengeti als im
Ngorongoro-Krater, wo es keine Nachweise von Ge-
schwistertotung gibt.

Geschwisterkonflikte konnen auch zwischen ver-
schiedenen Alterskohorten auftreten. Die Pelzrobben
(Arctocepbalus galapagoensis) der Galapagos-Inseln am
Aquator - auch Galapagos-Seebiren genannt (Abbil-
dung 5) - leben in einer sehr variablen, nur miRig pro-
duktiven Umwelt. Obendrein bricht diese Produktivitit
etwa alle 4-7 Jahre stark ein, wenn ein El Nifio zur Er-
wirmung des Meeres und dadurch zu weiter verringerter
mariner Produktivitit fiihrt. Unter diesen Bedingungen
haben Miitter grofite Schwierigkeiten, ihre Jungtiere mit
ausreichend Milch zu versorgen. Das fiithrt zu stark verrin-
gertem Wachstum der Jungtiere. Nun miissen Jungtiere
aber eine gewisse Grofde erreichen, um zu guten Tau-
chern zu werden und sich selbst ernihren zu konnen.
Trotzdem kommt es vor, dass ein Weibchen ein weiteres
Jungtier gebiert, ehe das vorherige selbstindig geworden
ist (Abbildung 5). Dann kommt es zu heftiger Konkurrenz
zwischen dem ilteren und dem neugeborenen Jungen um
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die Milch der Mutter. Da das Neuge- ABB. 6 | UBERLEBEN NEUGEBORENER GALAPAGOS-SEEBAREN IM ERSTEN LEBENSMONAT
borene kleiner, schwicher und weni-

ger mobil ist als das einjihrige Jung- 100 7 =
tier, hat es in der Konkurrenz um 90 - e S
Zugang zur Milch der Mutter kaum c 380 4
eine Chance. Hiufig verteidigt die I 20 -
Mutter das jiingere Kind gegen sein %
ilteres Geschwister, indem sie das g 60 -
iltere abweist und manchmal sogar = 50 -
direkt beifdt. Da das iltere Jungtier T 40 -
aber um die Ressource ,Mutter- ﬂ 30 -
milch®, die es fiir sein Uberleben un- E
. o ) a 20 A
bedingt bendtigt, ausdauernd kimpft,
lasst es sich meist nicht abweisen, 10 A1
sondern versucht immer wieder, an 0 T T T T T 1
der Mutter zu trinken. Die Verteidi- 0 5 10 15 20 25 30
gung des Neugeborenen durch die Alter (Tage)

Mutter schiebt dann dessen Tod
durch Unterernihrung meist nur um
wenige Tage oder Wochen auf [12]
(Abbildung 6). Hier ist der Nutzen
weiterer Versorgung durch die Mut-

Gezeigt ist das Uberleben ohne Geschwister (griine Linie), mit einjahrigem Geschwister in einem
Jahr iiberdurchschnittlich kiihler Meerestemperatur (braune Linie), in einem normalen Jahr (hell-
blaue Linie) und in einem warmen Jahr (rote Linie).

ter (sein eigenes Uberleben) fiir das
iltere Jungtier viel hoher als die Fitnesskosten durch den  im Nest verbleiben und mit um Futter betteln. Allerdings

Verlust des kleinen (Halb-)Geschwisters. dringen sich die Kuhstirlinge vor und erhalten so etwa
55 Prozent allen Futters, das die Eltern bringen, wenn sie
Gemeinsam sind Geschwister stark mit zwei verbliebenen Wirtsjungen im Nest zusammen

Neben Konkurrenz tritt allerdings, wie theoretisch zu er-  sind [14]. Begrenzte Kooperation durch gemeinsame Sti-
warten, auch oft Kooperation zwischen Geschwistern auf.  mulation der Eltern kann also selbst fiir Stiefgeschwister
Eltern passen ihren Aufwand fiir eine Brut an den Bedarf  durchaus entscheidend sein.

der Brut an. Kleine Bruten, die weniger Fitnessertrag brin-
gen, werden dementsprechend weniger intensiv gefiittert.
Mehrere Jungtiere sind dann eher in der Lage, die Eltern
zu Hochstleistungen der Futterversorgung zu stimulieren.
Sehr kleine Bruten werden deshalb manchmal - besonders
am Beginn der Brutsaison - von den Eltern sogar aufgege-
ben, da eine gute Chance besteht, in einer Ersatzbrut mehr
Jungtiere aufzuziehen.

Ausreichende Stimulation der Wirtseltern ist auch ein
Problem des Kuckucks, der alle Wirtsjungen aus dem Nest
wirft und nur aufgrund seines sehr groen Rachens und
Lubertrieben“ intensiven Bettelns die Pflegeeltern dazu
bringen kann, ihn ausreichend zu fiittern [13]. Nordame-
rikanische Kuhstirlinge, die bei iiber 100 Vogelarten para-
sitieren, sind toleranter [14]. Zwar werfen auch Kuhstir-
linge oft ein Fi aus dem Wirtsnest, wenn sie ihr eigenes
einschmuggeln, und auch die geschliipften Jungvogel
werfen regelmiflig einzelne der Wirtsjungen nach dem
Schliipfen aus dem Nest. Dennoch bleiben hiufig Wirts-
jungvogel am Leben (Abbildung 7) und fliegen gemeinsam
mit den Parasiten aus. Hier lohnt sich Kooperation mit
Nestgeschwistern, mit denen die jungen Kuhstirlinge ja
nicht verwandt sind, weil eine grolere Brut die Eltern zu

ABB. 7 Das parasitische Kuhstdrling-Junge ist bereits
geschliipft, das Wirtsjunge schliipft gerade. Zwei Jung-
vogel im Nest stimulieren die Elternvégel zu hoheren
wachsen in Nestern des Weibauch-Phoebetyranns (S@)-  Fijtterleistungen, als wenn der Parasit allein im Nest

ornis phoebe) am besten, wenn ein oder zwei Wirtsjunge  bettelte. Foto: Scott Forbes.

vermehrtem Fiittern stimuliert. Die jungen Kuhstirlinge
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ABB. 8 | THERMOGRAFISCHE AUFNAHME EINES
KANINCHENBAUS

Junge Kaninchen eines Wurfes dringen immer wieder in
die Mitte des Jungtierklumpens, um sich warm zu halten.
Das verbessert die Verdauung der Milch und maximiert
dadurch auch das Wachstum bis zur Entwéhnung. Die
Zahlen bezeichnen ein groRes, warmes Jungtier (1) und
ein kleines, kiihles Jungtier an der Peripherie (6).

Abb.: A. Bautista and Y. Fernandez.

Ebenso ist fiir das Uberleben und schnelles Wachstum
von jungen Kaninchen Kooperation wesentlich. Die Ar-
beitsgruppen von Hudson und Bautista [15, 16] haben das
schon zeigen konnen. Kaninchenweibchen lassen ihre
Jungtiere nach dem Wurf allein in der Hohle, die die Mut-
ter zuvor gut mit ihrer Bauchwolle ausgepolstert hat, und
kommen nur einmal am Tag vorbei, um die Jungtiere zu
siugen. So miissen sich die Jungen von Geburt an selber
warmbhalten und schaffen das nur, wenn sie sich dicht
beieinander halten und so gegenseitig wiarmen (Abbil-
dung 8). Dabei wiihlen sich die auen Liegenden immer
wieder nach innen und durch diesen Wechsel halten sich
alle gegenseitig warm. Wer am lingsten innen liegt (meist
die Grofleren), wichst am besten.

Es gibt aber auch - wie fast immer in der Biologie -
unverstandene Konfliktfille. Ein extremes Beispiel bieten
die Schopf-Pinguine (Eudyptes spp.). Hier legt das Weib-
chen zwei Eier, von denen das erste Ei deutlich kleiner
ist als das zweite. Hiufig werfen die Eltern das erstgelegte
Ei aber bereits vor dem Schliipfen aus dem Nest. Wenn
das nicht geschieht, vernachlissigen sie das geschliipfte
kleine Junge immer, so dass es schnell umkommt [17].
Warum legen diese Arten ein Ei, das keine Chance bietet,
zu einem selbstindigen Jungtier zu werden? Moglicher-
weise sind diese Pinguine in der Evolution hin zu einem
Einergelege und wir beobachten diesen Ubergang. Eine
wissenschaftlich tiberzeugende Erklirung fiir dieses Phi-
nomen haben wir bisher jedenfalls nicht.
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Eltern folgen also einer optimistischen Fortpflanzungs-
strategie: Sie produzieren Gelege oder Wiirfe, die sie nur
unter besten Nahrungsbedingungen aufziehen konnen.
Sie iiberlassen es dann weitgehend den Jungtieren, die
Brutgrole an die vorherrschenden 6kologischen Bedin-
gungen anzupassen. Das ist eine selektiv vorteilhafte
Strategie, weil Eltern auf diese Weise mit geringem Auf-
wand zu einer Brutgrofle kommen, die sie unter den ge-
gebenen oOkologischen Umstinden erfolgreich aufziehen
konnen. Der Streit zwischen den Geschwistern ist damit
eine evolutive Anpassung an die Unvorhersagbarkeit
der Nahrungssituation zum Zeitpunkt des hochsten Nah-
rungsbedarfs und wird durch die enge Verwandtschaft
unter den Beteiligten nur geringfiigig abgemildert. Ande-
rerseits ist Kooperation mit den Geschwistern z.B. durch
gemeinsame Thermoregulation oder die Stimulation der
Eltern zu Versorgungshochstleistungen vorteilhaft und
ermoOglicht schnelles Wachstum bis zur Selbstindigkeit
sowie einen guten Start in das Leben unabhingig von
den Eltern. Nur eine detaillierte Analyse der 6kologischen
Vor- und Nachteile der Brutgrofie und der Interaktionen
zwischen Nestgeschwistern fiihrt im Zusammenhang
mit der Dokumentation der unvorhersagbaren Variabilitit
im Nahrungsangebot der Umwelt zu einem Verstindnis
der selektiven Krifte, die die Interaktionen in der Familie
bestimmen.

Zusammenfassung

Uberall finden wir in Familien Konkurrenz und Kooperation
zwischen Geschwistern. Okologische Faktoren (z.B. Nah-
rungsverfiigbarkeit) selektieren darauf, ob Konkurrenz oder
Kooperation (iberwiegen. Hamiltons Theorie zeigt, dass die
Balance zwischen Kooperation und Konflikt von der geneti-
schen Verwandtschaft innerhalb einer Brut mitbestimmt
wird. Eltern produzieren oft ,,optimistische* BrutgréBBen, als
ob reichlich Nahrung verfligbar wire, und (iberlassen es der
Konkurrenz innerhalb der Brut, die Jungtieranzahl an die
herrschenden Gkologischen Bedingungen anzupassen. An
Beispielen von verschiedenen Vogel- und Sdugetierarten
wird deutlich, wie Geschwister um limitierte Ressourcen
konkurrieren, die die Eltern bieten kénnen (wie Nahrung
oder Wdrme). Das kann einerseits zu tddlichen Konflikten
flihren, andererseits kénnen Jungtiere oft nur gemeinsam
die Eltern zu Héchstleistungen in der Brutversorgung sti-
mulieren. Deshalb lassen - anders als unser europdischer
Kuckuck - manche parasitischen Vogelarten einige Wirts-
junge am Leben. Kooperation zwischen Geschwistern findet
sich auch, wenn es darum geht, sich gegenseitig warmzu-
halten, was fiir kleine Jungtiere iiberlebenswichtig ist. Um
die Balance zwischen Kooperation und Konflikt oder das
Vorherrschen einer dieser Interaktionsarten zu verstehen,
muss man die 6kologischen Gegebenheiten, die genetische
Verwandtschaft innerhalb der Brut und die Fitnesskonse-
quenzen fiir alle Familienmitglieder verstehen.
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Summary

Behavioural ecology and relationships between

siblings
Competition and cooperation are ubiquitous among sib-
lings in families. Ecological factors (e.g. the availability of
food) drive selection and determine whether either compe-
tition or cooperation will prevail. The sociobiological theo-
ry shows that the balance between cooperation and com-
petition is influenced by the genetic relatedness within a
brood. Parents often produce “optimistic” brood sizes, as
if plenty of food were available, and they leave it to com-
petition within the brood to adapt the number of offspring
to the prevailing ecological conditions. Examples from a
variety of bird and mammal species demonstrate how sib-
lings compete for limited resources which parents can offer
them (like food or warmth). On the one hand, this can lead
to deadly conflicts, on the other hand, young animals are
only able to make their parents feed them sufficiently, if
they do it together. Therefore — with the exception of the
cuckoo - some parasitic bird species let a few host chicks
live. Cooperation between siblings can be found, when it
comes to keeping each other warm, which is vital for the
survival of small young animals. In order to comprehend
the balance between cooperation and conflict or the prev-
alence of one of these kinds of interactions, one has to un-
derstand the ecological conditions, the genetic relatedness
within the brood, and the fitness consequences for all the
family members.

Schlagworte
Verhaltensokologie, Soziobiologie, Konflikt, Kooperation,
Eltern-Kind-Konflikt, Geschwister, Ressourcenkonkurrenz
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