
tigen Lebensriiumen ermoglicht und damit zum evolutio
niiren Erfolg dieser Art beigetragen hat. 
Die Bedeutung des Verwandtschaftsgrades der Koopera
tionspartnerinnen untereinander laBt darauf schlieBen, 
daB das Verhalten der gemeinschaftlichen Jungenauf
zucht seinen Ursprung in der grundlegenden Familien
struktur der Fortpflanzungseinheiten von Hausmiiusen 
hat: Junge Weibchen kbnnen in der elterlichen Gruppe 
bleiben und sich dort, gemeinsam mit der Mutter oder ei
ner Schwester, fortpflanzen, wogegen junge Mannchen 
auswandern mtissen, bedingt durch aggressives Verhalten 
des Vaters. Auch filr die Hausmaus trifft zu, was typisch 
filr Sozialverhalten ist: Betrachtet man namlich quer 
durchs Tierreich Arten, die in dauerhaften Gruppen mit 
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Mitgliedern mehI'ereI' Generationen leben, dann fiillt auf, 
daB diesen Gruppen typischerweise eine Familienstruktur 
zugrunde liegt. Ais Ausgangspunkt ftir die Bildung derar
tiger Familiengruppen kann mit gutem Grund Brutpflege 
angesehen werden, sowohl bei sozialen Insekten, wie den 
in Staaten lebenden Ameisen, Bienen oder Termiten, als 
auch bei sozialen Vogeln und Saugern. Dieser Zusam
menhang ist cin weiterer Grund dafilr, daB dem Brutpfle
geverhalten innerhalb der Soziobiologie und Verhaltens
okologie eine wichtige Bedeutung zugemessen wird. 

Anschrift der Verfasserin: 
Dr. Barbara Konig, Zoologie III, Biozentrum, Am Hubland, 97074 
Wilrzburg 

Kooperative Jungenaufzucht 
bei Vogeln 
H.-U. Reyer 

1 Einleitung 

1m Jahre 1935, also vor bald 60 J ahren, berichtete der 
Amerikaner A. Skutch erstmals von knapp zehn Vogelar
ten, bei denen die Eltern in der Aufzueht ihrer Jungen 
von sogenannten "HeHern" unterstUtzt werden - Artge
nossen, die sieh Val' aHem am Ftittern der .Tungen beteili
gen. Damals hielLen die meisten Wissenschaftler solche 
Helfer filr Artefakte - selbst dann noch, als Skutch 1961 
die Liste der Helferarten auf gut 130 erweiterte - und die
se Meinung war verstandlich. Die Existenz von Helfern 
sehien Darwins Konzept der nattirlichen Selcktion zu wi
derspreehen, nach dem sich ja das Erbgut jener Individu
en durchsetzt, die auf Kostcn ihrer Konkurrenten selbst 
die meisten eigcnen Nachkommen hinterlasscn. Wie 
konnte die Evolution Vogel produzieren, die sich genau 
umgekehrt verhalten, die auf Kosten ihrer eigenen Fort
pflanzLlng den Konkurrenten zu mehr Nachkommcn ver
helfen? 
Ein Ausweg aus dieser Verstandnisschwierigkeit war die 
Annahme, daB die sogenannten Helfer vcrsehentlich die 
Falschen ftitterten, oder daB sie ihre eigenc Brut gerade 
verloren hatten, aber noch in Ftitterstimmung waren und 
deshalb filr einigc Stunden oder Tage Futter in fremde 
Schniibel stopften. Die Erklarung durch einen fehlerhaf
ten Mechanismus schien vor all em fur die FaIle geeignet, 
in den en Helfer die Jungen fremder Arten ftitterten - und 
viele der frtihen Berichte umfasscn solche evolutionsbio
logisch sinnlosen FaIle. Diese Erkliirung reicht aber kaum 
fill' die Arten aus, bei denen Helfen ein regelmiiBiges 
Phiinomen ist, sich tiber die gesamte Brutzeit erstreckt, 
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hohe Kosten filr den Helfer mit sich bringt und von Vo
geln ausgefilhrt wird, die nie eigene Junge hatten. 
Ein befriedigender Ausweg aus der Verstandnisschwie
rigkeit eroffnete sich erst ab Mitte der 60er Jahre. Ent
scheidend ftir diesen Durchbruch war auf theoretischer 
Scite vor allem W. D. Hamilton's Konzept der Gesamtfit
ness (engl. inclusive fitness), auf empirischer Seite die zu
l1ehmende Zahl von Studien an individuell markierten 
Vogeln. Die liingsten dieser Studien erlaubtcn nach und 
nach, die Fitnesskonsequenzen der kooperativen Jungen
aufzucht zu bcrechnen; andere haben die Liste der He)
fcrarten zunehmend erweitert und damit die Deutung als 
Artefakte immer unwahrscheinlicher gemacht. Heute 
kennen wir regelmiiBige kooperative Jungenaufzucht von 
mehr als 200 Vogelartcn aus tiber 50 Familien. 

I 2 Oas Beispiel der Graufischer 

Graufischer (Ceryle rudis) sind ostafrikanische Verwand
te unseres Eisvogels (Abb. 1). Sie sind haufige Bewohner 
der Uferregionen. Sie ernahren sich fast ausschlieBlich 
von Fischen, nach denen sie von Sitzasten aus oder aus 
dem Rtittelflug eintauchen. Zur Brutz~it sammeln sie sich 
an geeigneten Sand- und Lehmwanden, wo dann 20, 30, 
50 oder mehr Paare ihre Nisthohlen graben, gut 1 m lange 
Gange, die sich am Ende zu einer Kammer erweitern. 
Aus dcn durchschnittlich ftinf Eiern schltipfen nach etwa 
18 Tagen Bebrtitungszeit die Jungen als typische Nest
hocker, nackt und blind. Sie werden vom ersten Tag an 
mit Fischen gefLittert. 
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Abb. I: Ein Paar der ostafrikanischen Graufischer (Ceryle rudis) beim 
Fiittern ihrer Jungen an der Bruthiihle. Unten das :vIannchen. Oft heI
fen ein oder zweijahrige Miinnchen den Brutpaaren beim Futtern 

Nur die Weibchen briiten auf den Eiern und werden in 
del' Hohle oft Opfer von Schlangen und Varanen. Da
durch gibt es in der Population einen Manncheniiber
schuB. Was tun die iiberzahligen Mannchen, die kein 
Weibchen bekommen lind sich deshalb nicht seIber fort
pflanzen kiinnen? Die allermeisten von ihnen warten 
nicht bloB ab, bis sie stark und erfahren genug sind, lim 
sich ein Weibchen zu erobern, sondern sie helfen in der 
Brutkolonie den Paaren bei del' Jungenaufzucht, indem 
sie wie die Eltern Fische herbeischaffen. 
Die Anzahl der Helfer ist ortlich verschieden. In einer 
Brutkolonie am Viktoriasee besaEen 65% von 63 Paaren 
1-4 Helfer, am Naivashasee hatten nur 37% von 52 Paa
ren 1-3 Helfer. 
Doch wo liegt nun del' Nutzen fUr diese mann lichen Hel
fer, der vorhanden sein muB, damit man die Evolution 
des Helferverhaltens naeh der Darwinschen Selcktions
theorie erklaren kann? 
Nach dem Prinzip der Verwandtenforderung (kin selec
tion, S.6) konnten diese Mannchen einen Vorteil da
dureh gewinnen, daG sie mit ihnen verwandte Junge vor 
dem sicheren Hungertod erretten, was von den evolutio
naren Konsequenzen her einer Produktion von Verwand
ten gleichkame. Falls eigene Fortpflanzung unmoglieh 
oder sehr unwahrscheinlich ist, konnte dann das Helfen 
eine Verhaltensaltcrnative sein, die sich gegen "Nicht
Helfcn" durchzusetzen vermag. DafUr ware allerdings 
Voraussetzung: 
(1) daB die Helfer tatsachlich zusatzlichen Jungvogeln 
zum Uberleben verhelfen ("Helfereffekt"), 
(2) daB diese Jungen mit ihnen verwandt sind ("Vorteile 
der Helfer"), und 
(3) daB das Helfen die Uberlebenschancen der Helfer 
nicht so drastiseh verringert, daB damit der indirekte Fit
nessgewinn wieder aufgehoben wiirde ("Kosten des Hcl
fens"). 

Sind bei den Graufischern diese Voraussetzungen er
fUllt? 

3 Der Helfereffekt 

Der Bruterfolg der Graufischerpaare hangt entscheidend 
yom Nahrungsangebot abo In Gebieten mit ruhigem, relativ 
klarem Wasser, energiereichen Fischen und kurzen Strek
ken zwischen See und Brutkolonie (N aivashasee) ist der 
zusatzliche Zeit- und Energieaufwand der Eltern fUr die 
Jungenaufzucht gering. Wo aberunruhiges, triibes Wasser, 
wenig ergiebige Fische und weite Strecken zwischen See 
und Kolonie vorliegen (Viktoriasee), bringt die Versor
gung der durchschnittlich flinf Jungen die Eltern rasch an 
die Grenze ihrer energetisehen Leistungsfahigkeit. Die 
Folge: Trotz gleicher GelegegroBen und Schliipfraten brin
gen Brutpaare ohne Helfer am Viktoriasee nur etwa halb so 
viele Junge hoch wie am Naivashasee (Abb. 2). Die ande
ren verhungern. Erst mit drei oder mehr Helfern gelingt es 
Paaren am Viktoriasec, aIle schliipfenden Jungen bis zum 
Fliiggewerden am Leben zu halten. Am N aivashasee haben 
Helfer keinen nachweisbaren EinfluB auf die Uberlebens
rate der Jungvogel. Auf mogliche Griinde flir ihr Helfen 
wird weiter unten eingegangen. 
Fazit: Zumindest in Gebieten, wo die Jungenaufzucht 
schwieriger ist, erretten die Helfer tatsachlich Jungvogel 
vor dem sicheren Hungertod. 

I 4 Die Vorteile der Helfer 

Wider Erwarten sind nicht aile diese Helfer mit den Jun
gen nahe verwandt. Es gibt namlich zwei Typen: Die "pri
maren" Helfer sind Sohne des Brutpaares yom vorigen 
oder vorvorigen J ahr. Sie erscheinen auch mit den Eltern 
zusammen in der Brutkolonie, helfen bereits beim Vertei
digen der Bruthohle und spater beim Fiittern ihrer Voll
oder Halbgeschwister. Sie "produzicren" also Verwandte, 
mit denen der Verwandtschaftskoeffizient im Mittel 
r=0,32 betragt, und verbuchen damit einen indirekten 
Fitnessgewinn (s. S. 7). 

Abb. 2: Mittelwerte von GeJegegriiflen, Anzahl geschliipfter Jungen 
lind von fluggen Jungen in Abhiingigkeit von der Zahl der Brutpflege
heifer in den heiden Brutkolonien am Victoriasee (wei6e Saulen) lind 
am Naivashasee (schwarze Siiulen) 
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Die "sekundaren" Helfer dagegen stoBen erst zu einem 
Paar, wenn schon Junge geschltipft sind. Sie versuchen 
zunaehst in jeder Hohle zu fUttern, in der sie Junge bet
teIn horen, werden aber meistens zunachst vom Brut
mannehen verjagt. Diirfen sie schlieBlich doch mithelfen, 
dann bleiben sie bei diesem einen Paar bis zum Ende del' 
Brutzeit. Sie sind aber mit den Jungen, die sie aufziehen 
helfen, nachweislich nicht naher verwandt (r <0,05). Uber 
welch en Vorteil kann man nun das Helfen bei ihnen er
klaren? 
Es zeigte sich, daB sekundare Helfer, die von einem Paar 
akzeptiert wurden, im nachsten Jahr mit hoherer Wahr
scheinlichkeit seiber verpaart waren und briiteten als Hel
fer, die nirgends helfen durften ("Nichtstuer"). Viele von 
Ihnen tibernahmen den Brutplatz, an dem sie das Jahr zu
VOl' geholfen hatten und einige waren sogar mit dem 
Brutweibchen des Vorjahres verpaart, wobei dessen frii
heres Mannchen sagar noch am Leben sein konnte. Da 
gelegentlich am Ende der Brutzeit heftige Kampfe zwi
schen Brutmannchcn und sekundaren Helfern zu heobach
ten sind, liegt die Annahme nahe, daB Brutmannchen von 
dies en Helfern verdrangt werden konnen. Der Nutzen fUr 
den sekundaren Helfer scheint darin zu liegen, daB er 
durch das Helfen seine eigenen zukiinftigen Fortpflan
zungschancen (den direkten Fitnessanteil) erhoht. Da dies 
in manchen Fallen auf Kosten des Brutmannehens ge
schieht, ist auch zu verstehen, warum sekundare Helfer vor 
aHem von den Mannchen zunachst abgewiesen werden. 
Nur wenn ein Paar mehr Junge im Nest hat, als es seIber 
aufziehen kann, laBt das Mannchen einen solchen Helfer 
zu. Das lieB sieh durch kiinstliche Manipulation der Jun
genzahl nachweisen und erklart, warum am Naivashasee 
sekundare Helfer so selten akzeptiert werden. 
Die primaren Helfer am Naivashasee liefern wahrschcin
lich deshalh keinen erkennbaren Beitrag zum Uberleben 
ihrer Geschwister, weil die Eltern in ihrem Beisein ent
sprechend weniger fUr die Jungenaufzueht tun. Dadurch 
konnten sic was allerdings noch nicht gemessen wurde 
ihren kiinftigen Fortpflanzungswert erhohen und deshalb 
in der Zukunft mehr Junge produzieren, die dann wieder
urn die Geschwister der gegenwartigen Helfer sein wer
den. Der Helfereffekt hat sieh dann urn ein Jahr verscho
ben. 

'·5 Die Kosten des Helfens 

Die primaren Helfer verJiittern ahnlich viele und ahnlich 
groBe Fische wie ihre Eltern. Dagegen ist die Fischmasse, 
die von sekundaren Helfern zur Aufzucht beigesteuert 
wird, wesentlich geringer. Auch Messungen zum Energie
umsatz wi.lhrend der Aufzuchtzeit haben gezeigt, daB sich 
Eltern und prim are Helfer wesentlich mchr anstrengcn 
als die sekundaren Helfer. Das ist zu erwarten, wenn man 
bedenkt, daB die sekundaren Helfer ihre Vorteile nicht 
aus dem Uberleben der Jungen, sondern aus der Mit
gliedschaft bei einer Familie beziehen. 
Entsprcchend dem unterschiedlichen Energieaufwand 
sind auch die Uberlebensehancen der beiden Helfertypen 
verschieden. W~ihrend sekundare Helfer die n~i.chste 

Brutsaison mit einer Wahrscheinlichkeit von durch
schnittlich 74% crleben (die "Nichtstuer" 71 %), hetragen 
die Oberlebensaussichten der primaren Helfer im Mittel 
nur 54%. 
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Abb. 3: Fitnessvergleich zwischen Mannchen, die als Einjahrige seIber 
bl'iiten, primare oder sekundare Helfer sind oder "nichts tun", wei! sie 
nirgends als Helfer akzeptiert wurden. Der }'itnesswert der BrutmanIl
chen wurde auf 1,0 gesetzt 

6 Fitness-Bilanzen 

Auf Grund der vie len Messungcn im Freiland kann man 
abschatzen 
(1) dic durchschnittlichen Wahrscheinlichkeiten, mit dc
ncn ein Mannchen eines bestimmten Typs im nachstcn 
Jahr den gleichen oder einen anderen Status innehaben 
wird, 
(2) flir jedes Jahr die durchschnittliche Anzahl von Jun
gen, die durch den Pflegeaufvvand eines EIters oder Hei
fers produziert werden, und 
(3) flir jedes Jahr den durchschnittlichen Verwandt
schaftsgrad dieser Jungen mit dem Brutpfleger (Elter 
oder Helfer). 
Mittels dieser Werte kann man nun die zu erwartende 
Fitness der verschiedenen Manncbentypen vergleichen, 
also die von 
- Mannchen, die schon als Einjahrige ein Weibchen be
kommen und seIber briiten, 
- Mannchen, die mit einem Jahr als prim are Helfer bei 
ihren Eltern beginnen, 
- Mannchen, die als Einjahrige bereits den Kontakt zu 
ihren Eltern verloren haben und sich deshalb als sekun
dare Helfer bei anderen Paaren verdingen, und 
- Mannehen, die als "Nichtstuer" beginnen, weil sie von 
keinem Paar als Helfer zugelassen werden. 
Das Ergebnis der Berechnung der Gesamtfitness aus den 
direkten und indirekten Antcilen ist in Abb. 3 dargestellt. 
Es zeigt, daB Mannchen, die gleich als Brutmannchen be
ginnen konnen, die hochste, solche, die als "Nichtstuer" 
beginnen miissen, die niedrigste Fitness zu erwarten ha
ben. Die primaren Hclfer gewinnel1~ trotz der hoheren 
Mortalitat, die sie durch ihren hohen Einsatz flir Ver
wandte haben, insgesamt mehr Fitness als die sekundaren 
Helfer. 
Nach diesem Vergleich ist genau das zu erwarten, was 
man auch beobachtet, namlich daB jedes Manl1chen je
weils die giinstigste Rolle im Rahmen seiner Moglichkei
ten wahlt. 
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I 7 Bedingungen fUr die Evolution von Helfern 

Bei den Graufischern und bei anderen Arten, die Brut
pflegehelfer haben, schaffen die fUr die Jungenaufzucht 
ungiinstigen Umwcltbedingungen einen Bedarf fUr Hel
fer. Auf der anderen Seite erzeugen die beschrankten 
Moglichkeiten fUr die cigcne Fortpflanzung, hier durch 
den extremen Weibchenmangel in der Population, ein 

Angebot an Individuen, fUr die unter gegebenen Umstan
den Helfen einen hoheren Gewinn verspricht als vergebli
che Bemiihungen urn eigene Fortpflanzung. 

Anschrift des Verfassers: 

Prof. Dr. Heinz-Ulrich Reyer, Zoologisches Institut, Universitat Zurich, 

Winterthurerstr. 190, CH-8057 Zurich 


Kooperation und Helfen 

bei Fischen 
M. und B. Taborsky 

Kooperatives Verhalten, besonders wenn es iiber die Zu
sammenarbeit zwischen Geschlechtspartnern hinausgeht 
galt schon fUr Darwin als geeigneter Priifstein fUr seine 
Evolutionstheorie. Er steHte fest, daB, wenn ein Tier auf 
seine Kostcn cinem anderen zu dessen Nutzen helfen 
wiirde, solches Verhalten nicht vor dem Hintergrund der 
natiirlichen Selektion erklart werden konnte. Wenn er 
auch dabei selbstloses Verhalten auf zwischenartlicher 
Ebene im Auge hatte, so kampfen auch heute noch So
ziobiologen immer wieder mit der Frage, wie Sozialsyste
me, die auf Kooperation griinden, gegen Betrug und Pa
rasitismus gefeit sind. 
Friiher dachte man, nur Vogel und Saugetiere seien zur 
Kooperation fiihLg. Inzwischen sind aber auch bei Fischen 
Kooperation und Helfen bci der Brutpflege nachgewiescn 
worden, aUerdings nur bei den hochentwickelten Barsch
artigen. Dicse Gruppe besitzt offenbar eine genetische 
Pradisposition fiir komplexe soziale Beziehungen, Fische 
haben gegeni.iber Vogeln und Saugetieren den Vorteil, 
daB sie in ihrem Lebensraum meist relativ begrenzte und 
i.iberschaubare Areale benutzen und daher gut beobach
tet werden kanncn. Auf-krdem lassen sich viele Arten im 
Aquarium gut halten und ziichten, und man kann unter 
naturnahen BedingungenHxperimente durchfiihren. 

1 Kooperative Brutverteidigung mehrerer 
Elternpaare 

Bei einer Reihe von Buntbarscharten aus Asien, Mitte1
amerika und Afrika hat man gelegentlich zwei bis drei 
Brutpaare bei einem einzigen, groBen Jungenschwarm 
beobachtet. In Afrika sind sogar Cichliden und WeIse 
belm gemeinsamen Bewachen von Mischbruten gesehen 
worden. 
Man vermutet, daB diese Art der kooperativen Brutpfle
ge im Dienst der Feindabwchr von der Brut steht. Mehre

re Eltern gemeinsam konnen wahrscheinlich Brutfeinde 
effizienter vertreiben. Es wiire jedoch auch moglich, daB 
Bruten, ob von einer oder von verschiedenen Arten, zu
faUig aufeinandertrcffen, sich vcreinigen und dann von 
den Eltern nicht mehr getrennt werden konnen. Dann 
wiirde man zur ErkUirung dcr gemeinsamen Brutpflegc 
keine besonderen Vortellc fUr die Beteiligten benatigen. 
Die Vor- und Nachteile solcher Brutvereinigungen sind 
aber noch nicht untersucht. Nur fiir die Assoziation zwi
schen Buntbarschen und Welsen ist gezeigt, daB die Wels
brut hahere Uberlebenschancen hat, wenn Cichlidenjun
ge beigemischt sind. Ob auch die Cichlidcnjungen dies en 
Vorteil genieBen, weiB man nicht. 
Diese Art der Kooperation k6nnte besonders leicht von 
Betriigern ausgentitzt werden: Wenn nach der Brutverei
nigung die einen Eltern wegschwimmen, miissen die an
deren die Brutverteicligung allcin iibernehmen. Vielleicht 
ist dieser Parasitisl11us sogar haufig. Man hat namlich oft 
Bruten beobachtet, die Junge verschiedener Arten ent
hielten, aber nur von Eltern einer Art bewacht wurden. 

2 Gemeinsame Verteidigung einer Ressource 

Die marin en Clownfische Amphiprion akallopisos schtit
zen sich vor Raubfeinden, indem sie sich zwischen die 
Fangarme groBer Seeanemonen zuriickziehen, gegen de
ren Gift sie iml11un sind. Solche Anemonen werden in cler 
Regel von einem Brutpaar und einigen jiingeren Fischen ,
gemeinsam gegen Artgenossen verteidigt, denn aIle Be
teiligten gewinnen dadurch Vorteile: Die Jungfische brau
chen zum Schutz eine Anemone, sind abel' noch nicht in 
der Lage, sie aUeine zu verteidigen. Deshalb profitieren 
sie, wenn sic sich adulten Brutpaaren (die iibrigens nicht 
ihre Eltern sind) anschlieBen diirfen. Fiir die Mitglieder 
des Brutpaares stellcn diese Jungfische eine Versicherung 
fUr die Zukunft dar. Sie sind potentielle Ersatzpartner fUr 
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