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1. Sammanfattning

Eusocialitet ar ett avancerat socialt system som karaktariseras av att individer fran flera
generationer lever tillsammans och att de &r uppdelade i kaster — grupper av individer som var
och en ar specialiserade pa en viss uppgift. Detta har framst observerats hos insekter inom
ordningarna Hymenoptera (bin, getingar, myror) och Isoptera (termiter), men dven hos mer
komplexa arter som rdkor och mer nyligen hos daggdjursgruppen mullvadsgnagare som
nakenrattan. Arter inom Hymenoptera har dven den speciella haplodiploida genuppséttningen,
vilket gor dem till extra intressant objekt for den beteendeekologiska forskningen. | denna
uppsats undersoks och diskuteras de mest inflytelserika teorierna om eusocialitetens evolution
och framgang: Hamiltons slaktselektion och haplodiploidihypotesen, Boomsmas
monogamihypotes samt livshistorians och ekologins roll. | dagslaget verkar
monogamihypotesen vara den ledande teorin och har fatt starkt experimentellt stod. | syfte att
forklara och exemplifiera hur ett eusocialt system kan vara uppbygg, har jag anvént det val
studerade honungsbiet Apis mellifera som modellorganism. Aven reproduktionskontroll tas
upp som exempel pa vilka konflikter som kan uppsta i kolonin.

2. Introduktion

2.1 Bakgrund

Ar 1966 forskade den amerikanska, numera pensionerade, entomologen Suzanne Batra pa
vagbin vid University of Kansas. Hon observerade da ett sofistikerat samarbetsbeteende hos
dessa bin, da alla individer i populationerna verkade vara uppdelade i grupper dar de i sin tur
specialiserade sig pa att utfora en viss syssla (Batra 1966). Hon myntade begreppet
eusocialitet fran grekiskans “eu” = god/verklig. Senare upptéacktes detta &ven hos andra
insekter som myror och getingar inom ordningen Hymenoptera, liksom hos termiter
(Isoptera). Wilson (1971) karaktariserade eusocialitet hos insekter enligt tre kriterier:
individerna i en population ska leva tillsammans i 6verlappande generationer, de ska
samarbete i uppfodandet av unga och slutligen ska det finnas minst en steril kast inom
populationen. Dessa kriterier utokades av Crespi och Yanega (1995), da de argumenterade att
Wilsons kriterier var alltfor vaga. De ansag att det centrala i begreppet snarare var narvaron av
specialiserade kaster. Med “’specialiserade” syftade de pa att individerna i olika grupper blir
beteendemassigt paverkade for att utfora en specifik uppgift, och att detta faststélldes innan
konsmognad. Reproduktionen skulle ocksa vara begransad till vissa kaster, och minst en kast
skulle hjalpa till i uppfodandet av de unga (Crespi och Yanega 1995). Detta kan alltsa ses som
en utvidgning av Wilsons kriterium om sterila kaster.

Socialitet hos djur klassas efter hur valorganiserat arternas sociala liv ar. Fler exempel pa
dessa klasser forutom eusocialitet ar presocialitet, parasocialitet samt subsocialitet (Michener
1969). Dessa kommer dock inte att tas upp narmare i uppsatsen.

Eusocialitet klassas idag som den mest avancerade organisationen av socialt beteende i
djurriket. Aven eusocialitet kan delas upp i underkategorier (Crespi och Yanega 1995;
Boomsma 2007, 2009). Den forsta ar de obligat eusociala arterna, vars kastsystem &r helt
fixerat. Detta innebdr i praktiken att en individ under sin livstid aldrig kommer att kunna
“byta” kast, exempelvis pa grund av morfologiska fordndringar som hindrar individen frén att
utfora andra uppgifter. Inom Hymenoptera faststalls kasten innan forpuppning (Boomsma
2009). Man sager att en individ inom en obligat eusocial art inte &r totipotent. Totipotens
innebdr i detta sammanhang att en organism har forutsattningar att anta fler an en roll, da till



exempel morfologin inte &r ett hinder for olika uppgifters eller beteendens utférande. Detta
galler alltsa inte de sociala insekterna tillhdrande ordningen Hymenoptera (bin, getingar och
myror) eller Isoptera (termiter), som ar obligat eusociala. De fakultativt eusociala arterna
karaktériseras daremot av just totipotens. Atminstone ndgra av kasterna har méjlighet att — nr
det behdvs - reproducera, trots att de tidigare tillhort en arbetande kast. Den senare kategorin,
till skillnad fran den forsta, har observerats hos de mer nyligen upptéackta eusociala arterna.
Exempel pa dessa ar nakenrattan Heterocephalus glaber samt "Damaraland mole rat”
Fukomys damarensis (Jarvis 1981).

Det som gor amnet sarskilt intressant, inte minst for forskning inom beteendeekologi, ar att
arter som uppvisar ett eusocialt systemet ger unika mojligheter for forskare att studera
fenomen som altruism och slaktselektion (kin selection”) (Queller och Strassmann 1998).
Just de sociala insekterna inom ordningen Hymenoptera ar speciella da de har blivit utsatta for
konvergent evolution av eusocialt beteende Gverlagset flest ganger i jamforelse med andra
taxa (Crozier 2008). De har dessutom en annan egenskap som innebér &nnu en utmaning - de
har en haplodiploid genuppsattning. Dessa tva aspekter har uppenbarligen gjort insekterna
framgangsrika, men de leder samtidigt oundvikligen till risker for att olika typer av sociala
och konsrelaterade konflikter ska uppsta — konflikter som &r unika for just dessa system.

2.2 Syfte och fragestallning

| denna uppsats behandlas fragan om vilka teorier som finns for eusocialitetsfenomenet och
varfor det blivit en evolutionart stabil strategi (ESS). Honungsbiet (Apis mellifera) med dess
haplodiploida genetik anvands som modell for hur ett sddant system kan vara uppbyggt, och
kort namns ocksa ett exempel pa vilka konsekvenser som systemet kan medfora.

3. Den eusociala organisationen

For att fa en djupare forstaelse for teorierna om varfor eusocialitet finns och aven de
konflikter som kan uppsta, behdvs forst ett konkret exempel pa hur systemet kan vara
uppbyggt. For detta andamal har jag i uppsatsen fokuserat pa honungsbin (A. mellifera) vars
hela genom nu har sekvenserats (Honeybee Genome Sequencing Consortium 2006). Forst
definieras begreppet kast, darefter féljer en beskrivning av honungsbiets haplodiploida
genuppséttning.

3.1 Vad ar en kast?

Det eusociala samhéllet & minst sagt valorganiserat. Varje individ tillhor en sa kallad kast,
vilket definieras som en grupp individer som &r specialiserade for att utfor en viss uppgift
(Crespi och Yanega 1995). Sjélva uppdelningen av sysslorna har jag valt att kalla
uppgiftsfordelning (“task allocation”) (Gordon 1996) och kan ske genom tva olika
mekanismer: temporar polyethism respektive polymorfism.

Temporar polyethism beskriver ett kastsystem dar en individs arbetsuppgifter ar beroende av
livscykeln (Gordon 1996). Exempelvis inleder en individ av getingsarten Polistes dominulus
sitt liv med enklare uppgifter i boet, for att med aldern sedan byta till mer kravande
arbetsuppgifter som fodosdkande (Shorter och Tibbetts 2009). Liknande uppdelning har &ven
observerats hos A. mellifera. Polymorfism a andra sidan beskriver ett obligat eusocialt system
dar individer inom kasterna har utvecklat distinkta morfologiska former som lampar sig
sarskilt val for att utfora den specifika kastens arbetsuppgifter. Formerna kan antingen vara
uteslutande storleksrelaterade (monomorfism), som i fallet med humlan Bombus impatiens



(Couvillon et al. 2010), eller involvera varierande proportioner och storlek i kroppsdelar
(allometri). Det finns manga intressanta och extrema exempel pa allometri i insektsvarlden.
Ett av dem &r myrarten Cephalotes persimilis, vars soldatkast &r utrustad med en bisarr
skoldliknande utvéxt pa huvudet, som anvands for att blockera inkraktare fran att ta sig forbi
ingangen till boet (Powell 2008). En annan myra (Myrmecocystus mexicanu) har en kast vars
individer r sa uppsvullna av foda att de ar ororliga och fungerar som levande fodoforrad at de
andra individerna i kolonin (Rissing 1984). Som exemplen illustrerar leder polymorfismen
onekligen till att nar kasttillnorigheten val ar faststalld, sa ar den ocksa irreversibel.
Konsekvensen av detta blir ett system dar kasterna ar beroende av varandra for att Overleva.

3.2 Den haplodiploida genetiken hos Hymenoptera

Det finns mer &n 150000 arter inom Hymenoptera och alla, inklusive A. mellifera, uppvisar
haplodiploidi (Normark 2003). Det ar ett genetiskt system dar hanar fods fran obefruktade agg
genom partenogenes (en form av asexuell forokning hos djur) och har darfor en enkel
(haploid) genuppsattning medan honor fods fran befruktade agg och har en dubbel (diploid)
genuppsittning. Detta observerades hos honungsbin redan pa 1800-talet av den polske
katolska préasten Dzierzon (1845), men teorin om kdnsbestamningen har med aren forfinats.

A. mellifera saknar konskromosomer. Kénsbhestamningen sker istallet pa molekylniva med
hjalp av den sa kallade csd-genen (complementary sex determiner) som styrs av ett enda lokus
(Mackensen 1951, Woyke 1963a, Beye et al. 2003). Om en individ fods som heterozygot for
csd-lokuset, utvecklas den till en hona. Om den istéllet &r hemizygot (endast en allel pa csd-
lokus, pa grund av haploidi), utvecklas den till en hane. I vissa fall kan dven hanar i inavlade
kolonier fodas som diploida och ar da homozygota (Mackensen 1951). Till en bérjan trodde
man att dessa var mindre livskraftiga, eftersom inga fullvuxna sadana individer observerats.
Det visade sig forst senare att orsaken till larvernas plétsliga férsvinnande snarare orsakades
av att de konsumeras av sina systrar efter klackning (Woyke 1963b) - troligen pa grund av att
de blir sterila och darfér inte fyller nagon funktion. Att lata dem véxa upp skulle med andra
ord innebéra sldseri med resurser for kolonin som helhet. Mekanismerna for identifiering av
de diploida hanarna liksom de faktorer som utloser kannibalism &r annu inte helt kdnda, men
diskuterades redan for 40 ar sedan. De teorier som finns fokuserar pa doftsignaler och ar 2004
gjordes en studie dar man noterade skillnader i sammanséttning av larvernas kutikula-
substanser. Detta skulle kunna vara orsaken till att larverna kanns igen och elimineras
(Santomauro et al. 2004).

Tabell 1. Sléktskapskoefficienten (r) mellan en hane och dess slaktingar respektive en hona och dess slaktingar,
for arten Apis mellifera (honungsbi).

’ Far Mor Son Dotter  Bror Syster
Hane - 1 - 1 0,5 0,5
Hona 0,5 0,5 0,5 0,5 0,25 0,75

En bihona och hennes déttrar har 32 kromosomer var (Honeybee Genome Sequencing
Consortium 2006). Halften av dessa delas av mor och dotter, medan andra hélften kommer
fran en haploid (16 kromosomer) hane. Denna halft &r alltsa en exakt kopia av hela hanens
genom, med undantag for mutationer. Resultatet blir att halften av systrarnas arvsmassa alltid
ar identisk. Genomet fran honan &r dock bara delat till i genomsnitt 0,25 mellan systrar
(r=0,5%0,5), precis som i fallet hos diploida organismer, och darfor blir det sammanlagda
sléktskapet mellan systrar r=0,5+0,25=0,75. Detta &r hogre &n de 0,5 som géller mellan
diploida syskon och dven hogre én sléktskapet mellan hona och dotter (Ricklefs och Relyea



2014, kap. 10). | fallet med soner &r dessa haploida kloner av moderns genom - de har alltsa
ingen far och kan bara producera déttrar (r=1). S6nernas sléaktskap till modern blir ocksa 1
samtidigt som den diploida moderns slaktskap till samma soner &r 0,5. Detta betyder ocksa att
slaktskapet mellan bror och syster ar lagre fran systerns sida sett (r=0,25), jamfort med
broderns slaktskap till systern, som & samma som sléktskapet mellan bréder (r=0,5). Se tabell
1 for en sammanfattning av slaktskapskoefficienterna.

4. Honungsbins livshistoria

Honungshin som grupp tros ha uppstatt nagon gang under den geologiska tidsaldern Oligocen
(35-25 miljoner ar sedan) i den indo-malajesiska regionen (Engel 1998). Idag kanner man till
sju arter av honungsbin av genuset Apis, och det finns éver 40 underarter. De gemensamma
karaktarsdragen for dessa ar bland annat att de lever i bon av vax i perenna (flerariga)
kolonier, samt att de producerar honung. Den vanligaste och mest undersokta av dessa, som
ocksa domesticerats, ar A. mellifera. Arten finns idag tack vare manniskan pa alla kontinenter
utom Antarktis och har pa grund av den stora geografiska spridningen bildat ca 28 kanda
underarter som delas in i fyra ”grenar” (Engel 1999). Dessa dr den nordvist-europeiska,
sydvast-europeiska, mellandstska respektive den afrikanska underartsgrenen. Ett bisamhalle
kan innehélla upp till hela 80’000 individer under hogsommaren och brukar ibland kallas {for
en superorganism, da den avancerade sociala organisationen far manga insektskolonier att
fungera som en enda stor enhet (Moritz och Southwick 1992). Uttrycket myntades av
geologen James Hutton ar 1789 och anvandes av honom inom geofysiologi. Wilson och Sober
(1989) definierade uttrycket inom biologi som “a collection of single creatures that together
possess the functional organization implicit in the formal definition of organism”. Den
evolutionsbiologiska forskarvarlden var kluven. Vissa menade att superorganism implicerade
existensen av selektion pa en hogre niva an individen, vilket var otankbart, medan andra sag
det som en mojlighet att fa djupare forstaelse for naturlig selektion (Moritz och Southwick
1992).

4.1 Reproduktionen

Individer av A. mellifera genomgar fullstandig metamorfos i fyra livsstadier: &gg, larv, puppa
och slutligen fullvuxen (Waller 1980, s.24-29). Svarmning ar namnet pa binas parningsritual
som hos A. mellifera brukar d4ga rum sent pa varen, da tillgangen pa foda ar som storst. Den
nya drottningen ger sig da av pa sin brollopsflygning (“nuptial flight”) (Heidinger et al. 2014),
till en plats dar hanarna (drénare) fran flera kolonier aggregerar i vantan pa att fa para sig.
Parningen med okanda hanar gor att risken for inavel minimeras (Cook och Crozier 1995).
Platsen &r ofta beldgen flera meter ovanfor mark och garna i anslutning till en glanta.
Dronarna, vars enda vasentliga livsuppgift &r att befrukta drottningar, kénner igen en drottning
via feromoner som hon utséndrar och parar sig med henne i flykten (Gary 1963). Kasten ar sa
pass specialiserade att individerna varken soker féda till kolonin eller producerar honung. De
spenderar tre fjardedelar av sin tid i vila och kan dessutom oftast bara befrukta en drottning
vardera, eftersom parningsakten kraver dem pa en dédlig energiinvestering och deras
reproduktionsorgan (sa kallad endophallus) slits av i samband med den kraftiga ejakulationen
(Winston 1987, kap. 3). En och samma drottning kan déremot para sig med flera hanar
(polyandri). I ett tyskt experiment (Schlins et al. 2005) pa A. mellifera fann man ett
medelvarde pa ca tolv lyckade parningar for drottningar som utforde tva till tre
brollopsflygningar. Vidare visade Franck med kollegor (2002) att respektive dronares
framgang i faderskap inte verkar bero pa vilken plats i parningsordningen han har.



Som tidigare konstaterats fods haploida dronarna ur obefruktade &gg, medan honorna fods ur
befruktade agg och utvecklas antingen till arbetare eller till nya drottningar. Drottningen har
kontroll 6ver befruktningen av sina dgg eftersom hon &r utrustad med en sa kallad
spermatheca - ett sackliknande organ som fungerar som ett spermieforrad déar hon forvarar
spermier fran hanarna hon parat sig med (Zennouche et al. 2015). Detta organ méjliggor for
drottningen att sjalv bestamma om hon, via den sa kallade spermapumpen, vill pumpa ut
spermier i samband med &gglaggning eller inte (Winston 1987, kap. 3). Pa sa satt kan hon
alltsa kontrollera sin avkommas kon. De befruktade dggen (honor) lagger hon dessutom i olika
utformade vaxceller beroende pa om hon avser att producera nya drottningar eller arbetare
(Winston 1987, kap. 3). Aven de flesta arbetare har en spermatheca, med skillnaden att den &r
underutvecklad eller helt dysfunktionell (Gotoh et al. 2013). Det &r en central del av
polymorfismen mellan drottningen och resten av honorna och leder till att de sistnamnda rent
fysiologiskt bara &r kapabla att producera hanlig avkomma (Gotoh et al. 2013). Det vill sdga
att de kan lagga dgg, men kan varken para sig eller forvara spermier.

4.2 Kastdifferentieringen

Vad &r det egentligen som majliggor att en hona kan utveckla sa skilda fysiologiska
egenskaper? Den arbetande kasten bestar uteslutande av ca 20°000-40°000 diploida (Page och
Peng 2001), sterila honor och en av deras uppgifter ar att bygga bikupans vaxceller dér
kolonins storsta och enda reproduktiva honliga individ — drottningen - I4gger sina agg (Waller
1980, s. 24-29). Byggandet av vaxceller utfors av bin som ar 6-10 dagar gamla. Efter
aggklackning som sker efter ungefar tre dygn, vardas och matas larverna av de yngsta
arbetarna (0-6 dagar gamla), i en vecka. Det ar detta larvstadium som é&r viktigt for binas
fortsatta fysiologiska utveckling, eftersom foédan de matas determinerar den slutgiltiga
kasttillhdrigheten (Waller 1980, s. 24-29).

Alla bihonor matas till en borjan med en sa kallad drottningsubstans som ér rik pa protein.
Efter tre dagar byts drottningsubstansen ut mot en blandning av nektar och pollen fér bin som
ska utvecklas till arbetare, medan de blivande drottningarna fods upp pa en fortsatt
drottningsubstansdiet. Bade kostens méangd och kvalitét verkar leda till skillnaden i
beteendemonster och att de nya drottningarna till skillnad fran arbetarna kan bilda ett
fullutvecklat reproduktivt organ (Waller 1980, s. 24-29). En epigenetisk mekanism foreslogs
bland annat av Maleszka (2008) och senare av Lyko med kollegor (2010). I de sistndmndas
studie undersoktes metylering av kvédvebasen cytosin i arbetare respektive drottningars
hjarnvavnad, och de fann en signifikant skillnad pa nastan 600 gener som skiljde sig i
metyleringsgraden mellan dessa tva kaster. Resultaten indikerar att metyleringen paverkar
uttrycket av gener i ett annars identiskt genom. Dronarna, som ska véxa sig storre an bade
drottningen och arbetarna, matas en riklig pollendiet. Aven hos denna kast fann man ett unikt
metyleringsmonster (Lyko et al. 2010).

Efter det livsavgorande larvstadiet foljer forpuppningen, som varar en till tva veckor beroende
pa kast (Canadian Agriculture and Food Museum, 2015). Férpuppningen inleds med att larven
spinner en kokong runt sig samt att arbetarbina stdnger in den i vaxcellen. Larven vilar utan
foda och bdrja utveckla sin slutliga, fullvuxna form (Canadian Agriculture and Food Museum,
2015). Under denna tid ar den forsta kroppsdelen som utvecklas huvudet, medan vingarna
utvecklas strax fore individen tuggar sig ur puppan som fullvuxen individ.



4.3 Livet som fullvuxen

Omkring den 20:e levnadsdagen nar bina sin fullvuxna form (Waller 1980, s. 24-29) och de
nya arbetarna borjar da varda nya larver, medan de arbetare som byggt vaxceller fran 16 till
20 dagars alder gar dver till att ta emot pollen och honung fran de aldsta, fodosokande
arbetarbina. Ett arbetarbi borjar fodosokande nar den natt ca 20 dagars alder (efter
forpuppningen) och fortsatter sedan med denna syssla livet ut. Livslangden kan variera
kraftigt, sarskilt i regioner med tydlig arstidsvaxling och langa vintrar. Arbetare som fods pa
hosten stannar inne i kupan under vintern och kan darefter leva i nagra manader, medan bin
fodda pa varen jobbar intensivt under sommaren och dor efter bara nagra veckors tid (Page
och Peng 2001). En dronare har en livstid pa ca atta veckor. Drottningen, & andra sidan, har en
forvantad livslangd pa 20 ganger sa lang tid som en arbetare (Maleszka 2008, Page och Peng
2001). En betydande faktor verkar vara méngden drottningsubstans som respektive kast matas
(Wang et al. 2014, Yang et al. 2017). Med aldern minskar drottningens produktivitet och
feromonerna som hon utsondrar (Bortolotti och Costa 2014, kap. 5), vilket far arbetarna att
reagera med att foda upp nya drottningar. | slutet av denna process dédar de normalt den
gamla drottningen. Vilken individ som blir den nya bestams av en kamp pa liv och déd
(Winston 1987, kap. 3). Om en ensam individ fardigutvecklas tidigare &n de 6vriga, dédar hon
dem genom att ta sonder vaxcellerna de ligger i innan de hinner fardigutvecklas — i annat fall
slass de tills bara en kvarstar (Winston 1987, kap. 3; Chaline 2004). Efter detta kan hon lagga
de haploida drénardggen, men for att producera sina diploida arbetare behéver hon ge sig av
pa sin forsta brollopsflygning.

4.4 Bieffekter — Reproduktionskontroll

Tva helsystrar av A. mellifera ar alltsa beslaktade till 75% (r=0,75). Med en mor och
potentiella avkommor &r slaktskapet 50% (r=0,5), och med en bror bara 25% (r=0,25). De
arbetande honorna stannar darfor kvar hos drottningen for att hjalpa henne att foda upp fler
systrar, men de &r fortfarande kapabla att producera egna séner eftersom att det inte kravs
nagon parning for detta (Gotoh et al. 2013). Hos arter dar drottningen endast parar sig med en
hane ar sléktskapet mellan en hona och hennes systerson 37,5% (r=0,375), vilket innebér att
hon ar ndrmare beslaktad med en systerson & med sin egen bror (Ratnieks och Visscher
1989). De krockande intressena vad géller hanar ar den storsta anledningen till konflikt i ett
bisamhalle (Wenseleers et al. 2004) eftersom det ligger i drottningens intresse att fa sina egna
soner uppfodda, medan arbetarna har storre intresse av egna soner alternativt systersoner for
att maximera sin fitness. Studier visar att soner fran arbetarbin mycket riktigt ar vanligare i
monoandra eusociala arter &n hos polyandra (Ratnieks och Visscher 1989). | arter dar
drottningen daremot parar sig med flera hanar, som i fallet hos A. mellifera, kvarstar fordelen
vad galler egna séner men minskar fo systersoner, eftersom det finns en risk for att systern
inte &r helsyster (en halvsyster har r=0,125). Resultatet av detta &r ett fenomen som jag valt att
kalla reproduktionskontroll ("worker policing”). Se tabell 2 for slaktskapskoefficienter.

Tabell 2. Visar slaktskapskoefficienten (r) mellan en arbetare (hona) och hennes hanliga slaktingar, for arten
Apis mellifera (honungsbi). r for son > systerson > bror > halvsyster-son.

‘ Bror Son Systerson Halvsyster-son
0,25 0,5 0,375 0,125

Arbetarbi

Reproduktionskontrollen innebar att arbetarna forstor eller pa andra satt férhindrar
6verlevnaden av andra arbetares &gg, for att forsakra sig om att kolonins drénare uteslutande
ar drottningens soner. 1 A. mellifera sker oofagi, eller med andra ord konsumtion av dggen
(Wenseleers et al. 2004). Pa detta satt tror man att de forsoker optimera sitt eget slaktskap till



dronarna samtidigt som kostnaden blir att de offrar mgjligheten att féda upp egna soner.
Eftersom bidrottningen parar sig med manga olika drénare samtidigt som andelen
arbetarsoner ar extremt 1ag (0,12%) (Visscher 1989), verkar reproduktionskontroll vara en
trolig mekanism for bibehallandet av disciplin och ett effektivt samarbete hos honungsbin
(Ratnieks och Visscher 1989). | drottningsldsa kolonier &r fenomenet ovanligare.

5. Teorier om eusocialitet

Med tanke pa den allmént erkénda evolutionsteorin, ar den forsta naturliga fragan som dyker
upp: varfor och hur kan eusocialitet dver huvud taget existera? Vad finns det for potentiella
anledningar till att en individ skulle offra sin egen reproduktionsformaga for att bli del av en
steril kast, och hur har sterila kaster kunnat Gverleva trots att de sterila individerna inte direkt
for sina gener vidare? Denna paradox var ett mysterium dven for Darwin, da han skrev sitt
valkanda vetenskapliga verk The Origin of Species ar 1859. Han beskrev fenomenet som “one
special difficulty, which at first appeared to me insuperable, and actually fatal to my theory”
(Darwin 1859, kap. 7). Maynard Smith och Price introducerade ar 1973 konceptet evolutionart
stabil strategi (ESS) - en teori som dels inspirerats av Hamiltons argument om
konsfordelningskonflikter (1967) och dels av matematikens spelteori. En ESS &r en strategi
som ger individerna i en population tillrackligt hdg reproduktiv fitness for att kunna undvika
utkonkurrens av en annan, sa kallad mutant strategi (Maynard Smith och Price 1973).
Eftersom eusocialitet verkar ha haft en sa stor framgang i vissa organismgrupper, maste den
antas vara en ESS under vissa forutsattningar. Har presenteras nagra av de mest kanda
teorierna om vilka dessa forutsattningar kan ha varit.

5.1 Sléktselektion och haplodiploidi

Eusocialitet har varit sarskilt intressant i studier om altruism och sléktselektion (Queller och
Strassmann 1998). Ar 1963 skrev Hamilton en artikel dar han argumenterade for att
altruistiska beteenden kan uppsta nar fordelarna av beteendet 6vervéager kostnaderna av
detsamma for den enskilda individen. Med fordel och kostnad syftade han pa den genetiska
likheten mellan aktéren och mottagaren, och stallde upp detta i en ekvation, som senare kom
att kallas Hamiltons regel (ekvation 1). Kortfattat innebér den att aktéren och mottagaren for
det altruistiska beteendet maste vara tillrackligt nara beslaktade for att handlingen ska
resultera i en storre genetisk fordel &n att till exempel sjélv reproducera. Denna hypotes skiljer
sig fran naturlig selektion pa sa satt att den fokuserar mer pa generna i sig &n pa individen. |
sin artikel (Hamilton 1963) exemplifierar han detta med tva hypotetiska varianter av en gen (g
samt G), dér G ér allelen for det altruistiska beteendet och g &r ’noll”. Enligt teorin &r det inte
beteendet i sig som ger fordelen, utan snarare att genen for beteendet gynnas da det &r storre
sannolikhet att G aterfinns i en nara beslaktad individs genom an en mer avlagsen sléaktings.
Foljden av detta blir en storre potentiell 6kning av G i populationens genpool 4n om
selektionen for allelen skett helt slumpmassigt. Detta gynnar allelens framfart. | fallet med en
syster eller bror i en haploid art dér r=0,5 kréavs det att fordelen av beteendet ar mer an tva
ganger sa stor som forlusten.

Ekvation 1. Hamiltons regel. B star for fordelen av en altruistisk handling och r star for slaktskapskoefficienten
mellan aktéren och mottagaren av den altruistiska handlingen. C star for kostnaden for aktéren att utfora
handlingen.



Att en individ pa detta sétt hjalper en slakting kom att kallas indirekt fitness, till skillnad fran
direkt fitness som kan sagas motsvara den klassiska selektionsteorin dar individens enda mal
ar att sjalv reproducera. Teorin om att bade direkt och indirekt fitness existerar kallas inklusiv
fitness. Detta ar ocksa termen for summan av just direkt och indirekt fitness for en specifik
individ. Samma ar som Hamilton publicerade sin andra kanda artikel i tva delar med modeller
for altruism (1964a, 1964b), myntades uttrycket kin selection” (Maynard Smith 1964) som
ett fortydligande av att Hamiltons teori skiljer sig fran gruppselektion. Sahar sammanfattade
Hamilton (1964b) sin modell: The social behaviour of a species evolves in such a way that
each distinct behaviour-evoking situation the individual will seem value his neighbours’
fitness against his own according to the coefficient of relationship appropriate to that
situation”. En individ skulle alltsa vara mer benégen att hjélpa en nara slakting. Bourke och
Franks (1995) uttryckte slaktselektion som “’the natural selection of genes for social actions
via the sharing of these genes between the performer of the action and its relative (kin)”.

De eusociala insekterna kan ségas ta detta till det extrema, eftersom den haplodiploida
genetiken hos till exempel Hymenoptera innebar ovanligt hdga slaktskapskoefficienter (r i
ekvation 1) mellan systrar. Det i sin tur ansdg Hamilton (1964) som ett idealférhallande for
sléktselektion och var enligt honom anledningen till bendgenheten att utveckla det eusociala
systemet med sterila kaster. Darfor &r ocksa just Hymenoptera bade populér och
forhallandevis enkel att hantera i studier for att forsoka forsta eusocialitetens evolution —
sérskilt i ljuset av sléktselektion. Problemet med teorin ligger i att forklara hur systemet har
kunnat etableras i de diploida arterna, dar den genetiska drivkraften for eusocialitet inte verkar
finnas eftersom en diploid individ ar ndrmare beslaktad med sin avkomma &n med ett syskon.

5.2 Ekologins och livshistorians roll

En av anledningarna till att fragan om ekologins roll i kastspecialisering vacktes var pa grund
av det faktum att eusocialitet och kaster utvecklats fristdende i manga ordningar och genus,
séarskilt i Hymenoptera (Crozier 2008). Med andra ord ar ofta arter med respektive utan det
eusociala systemet ovantat nédra beslaktade. Huvudargumenten for evolutionen av eusocialitet
ur ekologiskt perspektiv ar att det varit fordelaktigt pa grund av att arterna ofta lever i torra,
karga miljoer dar predationstrycket ar hogt och fodan ojamnt distribuerad (Powell 2008,
Sherman et al. 2017a, Lovegrove och Wissel 1988). | sadana situationer tjanar individerna
bade reproduktions- och fodoméssigt mer pa att halla ihop &n att lamna sin familjegrupp for
att starta en ny. Darfor ar ocksa byggande av bon som placeras néra en fodoresurs och
samtidigt ger skydd mot rivaler, parasiter eller faror en vanlig egenskap hos eusociala arter
(Wilson 2008).

Ett sddant exempel &r det tidigare namnda myr-genuset Cephalotes, som betraktas som en av
de viktigaste for forskning om kastevolution (Darwin 1859, Powell 2008). De lever i
tropikerna och delas in i fyra olika grupper efter hur tydlig polymorfismen i soldatkasterna ar,
i form av skolden pa huvudet: arter med franvaro av specialiserade soldater (vilket &r den
aldsta formen), soldater med en enklare utvéxt pa huvudet, arter med en inkomplett skold samt
arter med en komplett skold (Baroni Urbani 1998). Observationer genom historien pekar pa
att de tva forstnamnda kategorierna tenderar att bosatta sig i tradhaligheter med valdigt
varierande ingangsstorlek som inte verkar korrelera med morfologiska karaktarer hos
individernas huvud. Kolonier med de mer utvecklade soldaterna, a andra sidan, tenderar att
valja haligheter med en ingangsstorlek som i hogre grad motsvarar storleken pa huvudskoélden
(Powell 2008). Detta indikerar att den ekologiska specialiseringen ar tatt sammankopplad med
den polymorfologiska specialiseringen inom soldatkasten. Vidare tros behovet av ekologisk
specialisering i sig hos Cephalotes bero pa de begransningar som féljer av den snava
realiserade nischen. De maste ockupera redan existerande haligheter, och darmed tvingas vélja
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mellan de ingangsstorlekar som finns tillgangliga (Powell 2008).

Termiter har varit populéra att studera for denna hypotes eftersom de till skillnad fran A.
mellifera och andra insekter ar bade diploida och monogama. | deras system finns en sa kallad
”kung” och “’drottning” som dr det enda reproduktiva paret i kolonin, samt en arbetarkast och
soldatkast som bada utvecklas fran pluripotenta larver (Thorne 1997). Pluripotens liknar det
tidigare ndmnda totipotens, med skillnaden att en pluripotent individ inte har férutsattningar
att anta precis alla olika kasttillhorigheter, men fler an en. Manga element i termiternas
livshistoria och ekologi delar de med andra eusociala - och dven haplodiploida - arter, som att
de ar bobyggande, har en forhallandevis langsam utveckling, lang generationstid, genomgar
metamorfos och lever i Overlappande generationer (Thorne 1997). De ekologiska faktorer som
mojligen lett till etablerandet av familjekolonier ar den stora risken och/eller tidsinvesteringen
som skulle kravas for att ge sig av och etablera en egen koloni. Ocksa chansen att fa ta 6ver
kolonin och darmed fa reproducera, kan vara storre &n chansen att fa reproducera i en ny
koloni.

Nakenrattan Heterocephalus glaber lever, till skillnad fran manga andra jordlevande daggdiur,
i stora sociala grupper med kastsystem (manga andra jordlevande arter ar solitara och
aggressiva) (Jarvis 1981). H. glaber lever i de torra Ostafrikanska halvoknarna i stora
underjordiska kolonier pa upp emot 70 eller 80 individer. De ror sig genom tunnlar som kan
stracka sig 3 km (Bertram 1991). Gruppen bestar av en reproduktiv hona och flera arbetare —
vissa individer verkar arbeta mer dn andra men det &r &nnu oklart om de kan delas upp som
separata arbetarkaster - vars uppgifter bestar av att grava, séka och transportera foda till boet
samt att transportera jord (Jarvis 1981). Det finns &ven en icke-arbetande kast som hjélper till
att foda upp ungar och vars hanar verkar ha storst chans att para sig med den reproduktiva
honan. Ungarna stannar generellt hos gruppen som vuxna (Jarvis 1981). En annan
underjordisk mullvadsgnagare ar Cryptomys damarensis. Den undviker inavel genom att
endast para sig med individer utanfor gruppen, och de fa reproduktiva individerna hindrar i
vanliga fall andra i kolonin fran att reproducera sig genom social stress (Molteno och Bennett
2002, Sherman et al. 2017h, 2017c). Stressen leder till hormonstorningar som i sin tur orsakar
utebliven agglossning for de honliga individerna. | en laboratorieundersékning med C.
damarensis av Molteno och Bennett (2002) konstruerade man artificiella underjordiska bon.
Man observerade da att rattor som insamlats efter en kraftig regnperiod (da jorden blir lattare
att grdva i) uppvisade en 6kning i sexhormoner, som fick dem att i hdgre grad sprida sig bort
fran kolonin &n kontrollgruppen. Lattandet av den sexuella inhibitionen kan ha att géra med
de nya ekologiska forhallandena (regnet) som innebér en storre sannolikhet for en individ som
ger sig av att klara sig. Pa sa satt kan resultaten av undersokningen (Molteno och Bennett
2002) utgora stod for hypotesen om att eusocialitet kan vara plastisk.

5.3 Monogamihypotesen

Monogamihypotesen &r den i dagslaget ledande teorin om eusocialitetens evolution i
Hymenoptera och kan sdgas vara en komplettering till sléktselektionsteorin. Den foreslogs av
Boomsma (2007, 2009) med anledning av att slaktselektion i sin klassiska mening inte pa ett
tillfredsstéallande s&tt kunde forklara polyandrin som uppvisas av vissa insekter, exempelvis A.
mellifera. Hamiltons teori utgick ifran att det var det higa slaktskapet som var den utlésande
faktorn till det eusociala systemet, men polyandri resulterar ju i ett minskat slaktskap mellan
de annars hogt beslaktade systrarna (r=0,75) eftersom de inte l&ngre garanterat har samma far.
Som tidigare ndmnts fann man i en undersokning att en bihona haft tolv lyckade parningar vid
parningsperiodens slut (Schliins et al. 2005). Boomsma l6ste detta problem genom att foresla
att alla eusociala insekter passerat vad han kallar monogamifonstret (pa engelska the
monogamy window”), det vill séga att ursprungsldget for alla eusociala insekter var
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monogami, men att polygami kan ha evolverat senare i vissa arter (Boomsma 2007, 2009).
Han jamfor 6vergangen fran monogami till polygami med 6vergangen fran encellighet till
flercellighet.

Hughes med kollegor (2008) gjorde en mycket omfattande jamforande studie pa 267 olika
eusociala getingar, bin och myror (Hymenoptera) for att undersdka om det verkligen &r
slaktskap som drivit evolutionen av eusocialitet framat, eller om sléktskapet i sjélva verket ar
ett resultat av eusocialiteten i sig. Den sistnamnda teorin foreslogs av Wilson (2008). | studien
sammanstallde de honors parningsfrekvenser for de 267 olika eusociala insektsarterna. Av
dessa ar de flesta monoandra, en fjardedel ar fakultativt polyandra med mindre &n tva
effektiva parningar och nio klader ar polyandra med mer an tva effektiva parningar. Metoden
som anvéndes var “ancestral state reconstruction”, vilket i evolutionsbiologi anvénds for att
kartlagga en viss arts ursprungliga karaktérer (i detta fall ar karaktaren typen av sexuellt
band”). Alla atta ursprung till eusocialitet visade sig ha evolverat fran ett monogamt system
(Hughes et al. 2008).

| samma studie (Hughes et al. 2008) visades ocksa att polyandri endast evolverat i de
undersokta grenar dér totipotensen i de icke-reproduktiva kasterna forlorats (med andra ord: i
de obligat eusociala arterna). Detta &r d&nnu en stark indikator pa att det & monoandri som
gynnar uppkomsten av eusocialitet, &ven om manga nu levande arter ar polyandra. Nar
totipotensen ar forlorad hamnar kasterna i en situation dar eusocialiteten blir svar att vanda.
Hamilton (1964) forutsag faktiskt denna risk: “...if the trend to multiple insemination occurs
after the firm establishment of the worker caste, its threat to colonial discipline is a rather
remote one”.

6. Diskussion

Eusocialitet ar utan tvekan en evolutionart stabil strategi under vissa forutsattningar, annars
hade den inte 6verlevt som socialt system. Att systemet, &ven om det inte kan ségas vara
vanligt, evolverat konvergent i s manga olika ordningar och genus (allt fran de minsta
insekter och rakor till daggdjur) har onekligen gjort det till ett fascinerande fenomen inom
beteendeekologin. Manga forskare har genom aren forsokt losa mysteriet som fick sjalvaste
Charles Darwin att pa 1800-talet ifragasatta sin egen teori om det naturliga urvalet, da han till
en borjan inte kunde hitta en forklaring till varfor sterilitet forekommer i djurriket (Darwin
1859, kap. 7). Forskarvarldens svarigheter att na fullstandig konsensus kring eusocialitetens
evolution har lett till en méngd teorier, inte minst till den kanske mest kanda
slaktselektionsteorin (Hamilton 1963 och 1964, Maynard Smith 1964), men ocksa till andra
som att omgivning, livshistoria, haplodiploidi respektive monogami skulle kunna vara den
utlésande faktorn till systemets utveckling och framgang. De populéraste arterna att studera
har varit insekter inom ordningen Hymenoptera dar sarskilt A. mellifera och myror anvénts
flitigt (Rissing 1984, Hughes et al. 2008, Powell 2008, Lyko et al. 2010). Férmodligen pa
grund av att de ar sma och forhallandevis latthanterliga, i kombination med deras intressanta
genetik och det faktum att de var de forsta organismerna hos vilka eusocialitet upptacktes. A.
mellifera har dessutom varit extra behandig att studera da arten lange varit domesticerad pa
grund av dess honungsproduktion, som vi ménniskor gladeligen utnyttjar. Pa sa satt har det
blivit 1att att komma dem néra.
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Hamiltons slaktselektionteori fick ett stort genomslag nar den foreslogs pa 60-talet som
drivkraft for eusocialitet och har dverlevt i snart 60 ar. De flesta andra teorier i dagslaget kan
sagas harstamma fran denna samt inklusiv fitness, vilket ger intrycket av att det &r en
vedertagen teori &ven om den genom aren har utvecklats och forfinats av forskare som
exempelvis Boomsma (2007, 2009). Ett undantag &r E.O. Wilson (2008) som foreslog en
nagot overraskande teori om att drivkraften i slaktselektion inte nddvandigtvis skulle vara
graden av slaktskap eller miljon, utan snarare gruppselektion och olika féranpassningar
(’preadaptions”) och en fenotypisk disposition hos en individ dar troskeln for att paborja en
viss syssla kan vara olika hog (Wilson 2008). En individ med en Iag sadan troskel skulle
enligt Wilson vara mer benégen att paborja beteendet &n en annan med hogre troskel. Det bor
dock n&mnas att han inte helt motsatte sig mojligheten att det i vissa fall & generna som &r
den drivande faktorn. En annan teori uppstod 2012 néar aterigen E.O. Wilson i sin bok “The
Social Conquest of Earth” foreslog att man kan applicera eusocialitet pA manniskor. Boken
bygger till stor del pa olika artiklar han skrivit framst en som han var med och skrev ar 2010
(Wilson et al. 2010). Den upprorde en del forskare och han fick hela 137 svar senare i samma
tidskrift, som menade att han missforstatt flera artionden av forskning. En av forskarna som
skrev en kritisk recension om Wilsons bok var Gintis (2012). Aven Dawkins (2012) skrev en
valdigt kritisk och uppmarksammad recension dar han ifragasatte om Wilson verkligen
forstatt konceptet slaktselektion.

| dagslaget verkar monogamihypotesen (Boomsma 2007, 2009) vara den ledande teorin for
eusocialitetens evolution hos insekter. Den erbjuder en 16sning till bristerna i Hamiltons teori
genom att kombinera denna med idén om ett gemensamt ursprungligt parningssystem. Detta
kan da forklara forekomsten av eusocialitet hos polygama, haplodiploida arter. Samtidigt finns
ocksa bevis for att &ven ekologin har en paverkan pa predispositionen att utveckla eusocialitet
(Molteno och Bennett 2002, Powell 2008). Slutsatsen blir att det verkar finnas ett samspel
mellan gener (slaktselektion och haplodiploidi) och omgivning (ekologin), &ven om en
speciell genuppséttning kan gora en viss organism mer bendgen att utveckla eusocialitet.

Nagot som inte tas upp i denna uppsats men som kan bidra till en djupare forstaelse i amnet ar
att studera fall dar systemet fallit samman pa grund av att det inte langre &r en ESS. Exempel
pa sadan forskning ar den om kolonikollaps (*colonial collapse disorder) (vanEngelsdorp et
al. 2009), liksom det ovanliga anarkisyndromet (”anarchic syndrome”) (Barron et al. 2001).
Aven mer forskning med fokus pa diploida organismer och de fa eusociala daggdjuren man
vet om behdvs, for att slipa pa kunskapen om orsakerna till eusocialitetens evolution och
framgang dven hos dessa arter.

Tack

Jag vill rikta ett tack till min handledare Stefan Bertilsson, professor i biologi med inriktning
mot limnologi pa Evolutionsbiologiskt centrum vid Uppsala universitet. Tack aven till mina
kurskamrater Emil Henriksson, Emma Hellkvist och Marcus Nystrom for vardefulla
synpunkter under arbetets gang!
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Etikbilaga

Bakgrund

Begreppet eusocialitet” myntades r 1966 och kommer fran grekiskans ”eu” som betyder
god eller verklig (Batra, 1966). Det ar ett socialt system hos vissa flocklevande djur, som
karaktariseras av en organisation med kaster (Crespi och Yanega 1995). En kast &r en grupp
individer som ar specialiserade pa vissa sysslor. Tre andra kriterier for eusocialitet ar att
flocken lever i Gverlappande generationer, minst en kast &r steril, samt att reproduktionen &r
begransad till en kast. Det ska ocksa finnas kaster som tar hand om de reproduktiva
individernas avkommor. Detta sociala system har varit viktigt att studera for fenomen som
slaktselektion och altruism, men precis som i manga andra biologiska forskningsomraden
stalls man infor fragan huruvida man kan rattfardiga experiment med forsoksdjur.

Etisk fragestallning
Ar det nédvandigt samt etiskt forsvarbart att anvanda djur i forskning om eusocialitet?

Diskussion

Forskningen om eusocialitet har framst gjorts pa insekter. De populdraste grupperna ar
getingar, bin och myror. Andra insekter som anvénds flitigt ar termiter, men de senaste 30
aren har aven vissa mullvadsgnagare som till exempel nakenrattor anvants. | nulaget ar detta
den enda kanda daggdjursgruppen som uppvisar beteendet. Forsoken pa de eusociala arterna
gors bade via observationer in vivo och in vitro. Forsék in vivo gar till sa att man observerar
en koloni som etablerats pa naturlig vag, medan forsok in vitro kan innebara stress for djuren,
da man ingriper och hanterar dem pa ett satt som kan orsaka smarta eller obehag.

Forst bor man aterigen understryka att eusocialitet alltsa inte upptackts hos andra daggdjur an
mullvadsgnagare. Av den anledningen ar det svart att havda att man istéllet borde bedriva
forskningen pa manniskor. Férdelen med forsok pa manniskor hade dock varit att vi ar
formogna att sjalva vélja om vi vill delta i studier eller inte, men eftersom eusocialitet inte
finns hos manniskor, maste djurforsok ur den aspekten alltsa kunna ses som réattfardigade.

Vidare kan man da fraga sig om det finns ndgon djurgrupp som &ar mer lattmotiverad att
anvénda &n en annan. Ménniskan har en tendens att k&nna starkare for det hon kan relatera
till. Av den anledningen forutsatter jag att de flesta &r Gverens om att det da kanns mer etiskt
att anvénda sig av insekter &n exempelvis mullvadsgnagare, som ju ar daggdjur precis som vi.
Déggdjur har ett mer avancerat kénsloliv an insekter, vars hjarnor ar betydligt mindre
komplexa och ses som primitiva i jamforelse da de saknar manga delar som vara ar utrustade
med. Viktigt att forsta ar dock att detta inte & samma sak som att de inte kan kanna smarta.
Skillnaden ligger mer i att de inte kan reflektera éver den smarta eller stress de utsatts for pa
samma satt som vi och andra déggdjur. Jag tror att detta &r anledningen till att vi inte véarderar
deras lidande lika hogt. Dessutom har forskningen fokuserat mest pa just insekter, men med
stdrsta sannolikhet av andra skal an vad som kanns mer eller mindre etiskt ratt. Motiveringen
har snarare varit det faktum att det var den forsta - och i dagslaget ocksa storsta —
organismgrupp dar eusocialitet observerats, att manga av dessa arter har en annorlunda
genuppsattning (haplodiploidi) samt att insekter ar bade billigare och lattare att hantera an
storre och mer komplexa arter.

Men borde man forska om eusocialitet 6ver huvud taget? Ger det verkligen sa mycket insikt
att det &r vart att utsétta djur, oavsett om det &r den minsta primitiva insekt eller ett komplex
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daggdjur, for in vitro-forsok? Dessa kan ju leda till stress da man exempelvis flyttar runt
bidrottningar mellan kolonier eller manipulerar larvers fédointag. Nar det galler
mullvadsgnagare river man ibland upp deras underjordiska bon och separerar alternativt tillfor
individer for att gora nagon slags tvangsetablering av en ny koloni i labbet. Individernas
beteende i den nya kolonin observeras sedan genom exempelvis en glasruta dar man kan se de
underjordiska gangar som de lever i.

Forskningen ger forst och framst en storre forstaelse for fenomen inom omradet
beteendeekologi. Observationer av eusocialitet har bade bidragit till uppkomsten respektive
utvecklingen av teorier rorande slaktselektion och altruism, men har ocksa varit viktig i
genetisk forskning med tanke pa att det behovts kunskap om haplodiploidi for att kunna dra
rimliga slutsatser och bygga allméngiltiga teorier. Dock innebéar det forstas en ekonomisk
kostnad och denna forskning har an sa lange inga direkta praktiska tillampningar, forutom
mojligtvis att underlatta for exempelvis biodlare att forsta varfor insekterna beter sig som de
gor. Man maste helt enkelt bestamma sig for om man anser att de teoretiska framstegen ar
tillrackliga for att rattfardiga forskning som involverar forsoksdjur, inom ett omrade som annu
inte har sérskilt manga praktiska tillampningar.
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