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Tierische Geschäfte
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Von Frans B. M. de Waal

 K
aum bezieht ein Mensch einen 
Neubau, stehen schon die In-
teressenten vor seiner bisheri-
gen Wohnung Schlange. Wer 

dort einzieht, macht abermals eine Woh-
nung frei, und so weiter. In einem voll be-
setzten Markt kann ein einziger freier 
Platz eine Kette von Umzügen auslösen. 

Solche »Vakanzketten« sind auch im 
Tierreich zu beobachten. Beispiele sind 
verlassene Nisthöhlen von Spechten, lee-
re Schneckenhäuser am Strand oder – 
besonders spektakulär – der Wohnungs-
markt der Einsiedlerkrebse. 

Diese Tiere pfl egen ihren weichen 
Hinterleib mit einem verlassenen Schne-
ckenhaus zu schützen, das sie oft noch 
mit einer tentakelbewehrten Seeanemo-
ne bewaff nen. Da das Haus mit seinem 
Bewohner nicht mitwächst, hält ein Ein-
siedlerkrebs ständig Ausschau nach ei-
nem neuen, geräumigeren Quartier. Und 
hat er eins gefunden, stehen für das alte 
Haus die »Nachmieter« schon bereit. 

Man kann also in Bezug auf die 
Schneckenhäuser durchaus von Angebot 
und Nachfrage sprechen. Nur ist das 
Verhalten ihrer Bewohner schwerlich als 

ökonomische Aktivität zu bezeichnen. 
Einsiedlerkrebse handeln nicht mitei-
nander, etwa nach dem Muster »Gib mir 
dein Haus, dann gebe ich dir diesen to-
ten Fisch dafür«. Sie haben nicht einmal 
Hemmungen, Artgenossen gewaltsam 
aus ihren Behausungen zu vertreiben. 

Unter anderen Tieren mit ausgepräg-
terem Sozialverhalten gibt es dagegen 
sehr wohl Verhandlungen, die auch in ei-
nem Austausch von Gütern und Dienst-
leistungen münden. Ihr wirtschaftliches 
Verhalten zeigt deutliche Parallelen zu 
dem der Menschen – und verhilft uns zu 
Einsichten in dessen Evolution.

Eine neuartige 
Wirtschaftswissenschaft
Die klassische Wirtschaftstheorie be-
trachtet den Menschen als Nutzenmaxi-
mierer, dessen Verhalten von schierem 
Eigeninteresse geleitet wird – und sonst 
gar nichts, oder fast nichts. In seiner 
1642 erstmals erschienenen Schrift »De 
Cive« (»Vom Bürger«) drückte dies der 
englische Philosoph Th omas Hobbes 
(1588 –1679) so aus: »Von jedem Men-
schen nimmt man an, dass er von Natur 
aus das für ihn Gute anstrebt, das Ge-
rechte aber nur in zweiter Linie, bei Ge-

legenheit und um des Friedens willen.« 
Nach dieser immer noch verbreiteten 
Ansicht ist die Gesellschaft ein Gebilde, 
das dem Streben nach individuellem 
Nutzen nachgeordnet ist. Unsere Vorfah-
ren schlossen einen »Gesellschaftsver-
trag« ab, weil dies für sie Vorteile brach-
te, nicht weil sie sich zueinander hinge-
zogen fühlten. 

Für einen Biologen ist dieses Ge-
schichtsbild so falsch wie nur irgend 
möglich. Da wir von einer langen Ah-
nenreihe gesellig lebender Primaten ab-
stammen, hat uns die Natur ein starkes 
Bedürfnis nach Zugehörigkeit zu einer 
Gruppe, nach Zusammenleben und Zu-
sammenarbeiten mit Artgenossen mitge-
geben, und das bestimmt in hohem 
Maße unser Verhalten gegenüber unse-
resgleichen. Dass sich diese evolutionäre 
Erklärung zunehmend durchsetzt, ist vor 
allem dem Aufstieg der ökonomischen 
Verhaltensforschung (behavioral econo-
mics) zu verdanken. Diese neue Wissen-
schaft, zu der als wesentlicher Teil die ex-
perimentelle Ökonomie gehört, gibt der 
Untersuchung des tatsächlichen mensch-
lichen Verhaltens Vorrang vor seiner 
 Erklärung durch abstrakte Marktkräfte. 
Ihre Bedeutung wurde 2002 durch den 

Wenn es ums Geben und Nehmen geht, zeigen Men-
schen und Tiere die gleichen Verhaltensweisen: Sie 
kooperieren, revanchieren sich für Gefälligkeiten und 
begehren gegen Ungerechtigkeiten auf.

r

l
Kapuzineraffen teilen Nahrung 
ebenso wie Schimpansen und Men-

schen. Dieses Verhalten tritt bei anderen 
Primaten nur selten auf. Es hat sich mög-
licherweise zugleich mit der organisierten 
Jagd entwickelt, die alle drei Spezies be-
herrschen. Ohne gemeinschaftlichen Ge-
winn gäbe es keine gemeinschaftliche 
Jagd. Hier bettelt ein halbwüchsiger Ka-
puzineraffe um Futter, indem er einem 
fressenden Männchen die hohle Hand un-
ters Kinn hält.

IN KÜRZE
r Die neue Disziplin der ökonomischen Verhaltensforschung betrachtet das Wirt-
schaftsverhalten des Menschen als evolutionäres Erbe unserer Spezies.
r Das Prinzip der Reziprozität sowie Angebot und Nachfrage beeinfl ussen nicht 
nur den Handel mit Gütern und Dienstleistungen unter Menschen, sondern auch 
das entsprechende Verhalten von Tieren.
r Emotionale Reaktionen – etwa Empörung über unfaire Handlungen der Gegen-
seite – spielen beim wirtschaftlichen Verhalten von Menschen wie Tieren eine 
entscheidende Rolle.
r Verhaltenweisen wie Altruismus, deren Selektionsvorteil nicht unmittelbar er-
sichtlich ist, fi nden im Rahmen dieses Denkmodells eine einleuchtende Erklä-
rung: Sie sind Teil unseres Erbes als kooperative Primaten.

Diesen Artikel können
Sie als Audiodatei beziehen, 
siehe: www.spektrum.de/audio
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A pflegte Bs Fell

A pflegte Bs Fell nicht

A erhält 
Futter von B

B erhält 
Futter von A

90

D
u

rc
h

sc
h

n
itt

lic
h

er
 B

et
te

le
rf

o
lg

(i
n

 P
ro

ze
n

t)

0

80

70

Wirtschaftsnobelpreis für zwei ihrer 
Gründer, Daniel Kahneman und Vernon 
L. Smith, gewürdigt (Spektrum der Wis-
senschaft 12/2002, S. 22).

In dem vorliegenden Artikel geht es 
um ökonomische Verhaltensforschung 
bei Tieren. Dieser Wissenschaftszweig 
steckt zwar noch in den Kinderschuhen, 
liefert jedoch bereits jetzt empirische Be-
lege für den evolutionären Ansatz. Wir 
können zeigen, dass wesentliche Elemen-
te menschlichen Wirtschaftsverhaltens 
wie Reziprozität – Gutes mit Gutem ver-
gelten –, faires Teilen und Kooperation 
sich nicht auf unsere Spezies beschrän-
ken. Wahrscheinlich entwickelten sie 
sich bei anderen Tierarten, weil sie ihnen 
dieselben Selektionsvorteile bieten wie 
uns: Ein Individuum kann ein Opti-
mum an Nutzen von einem anderen be-
ziehen, ohne die gemeinsamen, für das 
Gruppenleben unabdingbaren Interessen 
zu beeinträchtigen.

Eine eindrucksvolle Demonstration 
solchen Verhaltens bot ein ungeplanter 
Zwischenfall bei einem Experiment an 
unserem Forschungszentrum, das nach 
seinem Gründer, dem einfl ussreichen 
Psychologen Robert M. Yerkes (1876 –
1956), benannt ist. Wir hatten Kapuzi-
neraff en beigebracht, ein Brett auf Rol-
len, auf dem ein Futternapf stand, mit 
einer Zugstange zu sich hinzuziehen. Im 
nächsten Schritt machten wir durch ein 

angehängtes Gewicht die ganze Anord-
nung so schwer, dass den Aff en nichts 
übrig blieb als zusammenzuarbeiten 
(Bild S. 55).

Dies gelang auch zwei Weibchen na-
mens Bias und Sammy, die wir in be-
nachbarte, durch Maschendraht vonei-
nander getrennte Käfi ge gesetzt hatten. 
Aber Sammy griff  so gierig nach ihrer 
Belohnung, dass sie die Stange losließ, 
bevor Bias ihr Futter zu fassen bekam. 
Der Futterwagen samt Näpfen fuhr zu-
rück und war nun außer Reichweite für 
Bias – was diese zu einem heftigen Wut-
anfall veranlasste. Nachdem sie sich etwa 
eine halbe Minute lang die Lunge aus 
dem Leib geschrien hatte, hörte Sammy 
auf zu kauen, griff  nach ihrer Zugstange 
und half ihrer Genossin, den Wagen ein 
zweites Mal heranzuziehen. 

Hilfe ohne ersichtlichen Nutzen
Dem eigenen Vorteil zuliebe kann sie das 
nicht getan haben, denn ihr Futternapf 
war ja nun leer. Vielmehr reagierte sie of-
fenbar auf den Protest ihrer Käfi gnach-
barin, der wiederum aus einer enttäusch-
ten Erwartung resultierte. Eine derartige 
Handlungsweise kommt dem Verhalten 
von Menschen viel näher als dem von 
Einsiedlerkrebsen, denn sie zeigt Koope-
ration, Kommunikation und möglicher-
weise sogar ein Gefühl der Verpfl ich-
tung. Sammy schien zu spüren, dass die 

Fairness ihr die Hilfeleistung gebot. Und 
das ist nicht wirklich überraschend ange-
sichts der Tatsache, dass das Zusammen-
leben von Kapuzineraff en auf der glei-
chen Mischung aus Kooperation und 
Konkurrenz beruht, die auch menschli-
che Gesellschaften kennzeichnet.

Tiere wie Menschen helfen einander 
gelegentlich, ohne dass der Helfer einen 
ersichtlichen Nutzen davon hat. Wie 
könnte sich ein derartiges Verhalten in 
der Evolution herausgebildet haben? 
Wenn der Begünstigte ein Familienmit-
glied ist, fällt die Antwort relativ leicht: 
Was die Überlebenschancen meines Ver-
wandten erhöht, begünstigt die Verbrei-
tung seiner Gene – und damit meiner ei-
genen, denn wir beide haben einen gro-
ßen Teil unserer Gene gemeinsam. 

Zusammenarbeit unter nicht ver-
wandten Individuen verspricht keine un-
mittelbaren genetischen Vorteile, kommt 
aber gleichwohl häufi g vor. Eine frühe 
Erklärung bot der russische Fürst und 
Anarchist Pjotr Kropotkin (1842 –1921) 
in seinem 1902 erschienenen Werk »Ge-
genseitige Hilfe in der Tier- und Men-
schenwelt«. Kropotkin postulierte einen 
natürlichen Hang zur Hilfsbereitschaft: 
Regiert das Prinzip Reziprozität (Hilfe 
auf Gegenseitigkeit) die Gemeinschaft, 
so ist das für jedes Mitglied von Nutzen, 
womit die Überlebenschancen jedes Ein-
zelnen steigen. Doch erst 1971 arbeitete 

l
Schimpansen geben einander Fut-
ter wie zum Beispiel diese Zweige 

ab, um sich für Gefälligkeiten wie Fell-
pfl ege erkenntlich zu zeigen. Wie das Dia-
gramm zeigt, erhielt Schimpanse A von 
Schimpanse B mehr Futter, wenn er ihn 
am selben Morgen gelaust hatte. Umge-
kehrt sah der Wohltäter vom Morgen kei-
nen Anlass zu besonderer Freigebigkeit. 
Die großzügigere Abgabe von Futter ist 
also nicht als Liebesbezeugung, sondern 
als Gegenleistung aufzufassen.

FOTO: FRANS B. M. DE  WAAL; GRAFIK: ALISON KENDALL
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der Biologe Robert L. Trivers, damals an 
der Harvard-Universität, dieses Prinzip 
mit moderner Begriff sbildung zu seiner 
Th eorie des reziproken Altruismus aus.

Trivers argumentierte, dass ein Hel-
fer dann und nur dann einen – fort-
pfl anzungsrelevanten – Vorteil aus seiner 
Handlung zieht, wenn der Begünstigte 
sich später für den Gefallen revanchiert. 
Also muss er darauf achten, dass er seine 
Güte nicht an Leute verschwendet, von 
denen er keine Gegenleistung erwarten 
kann: »Laust du mich, dann lause ich 
dich«, und sonst eben nicht. Lässt sich 
eine solche Unterscheidung in Hilfswür-
dige und -unwürdige im Verhalten von 
Tieren nachweisen? 

In der Tat. Die einfachste Form ist 
die Koalition, die bei vielen Aff enarten 
zu beobachten ist: Zwei oder mehr Tiere 
verbünden sich gegen ein drittes. For-
scher haben auch die gegenseitigen 
Wohltaten innerhalb einer Aff enhorde 
sorgfältig ausgezählt und gefunden, dass 
die Hilfeleistungen von A für B positiv 
mit denen von B für A korrelieren. Be-

treibt also ein Aff e oder sonst ein soziales 
Tier eine »innere Buchführung«, sodass 
er – wie ein Mensch – stets weiß, wie 
viel er jedem seiner Genossen schuldig 
ist und umgekehrt?

 
Eigentum wird respektiert
Wohl kaum. Es genügt, wenn er seine 
soziale Welt in bevorzugte »Freunde« 
und wenig beachtete »Nichtfreunde« 
aufteilt. Wenn diese Empfi ndungen auf 
Gegenseitigkeit beruhen, dann bringt die 
Hilfe entweder auf die Dauer etwas ein, 
oder sie fi ndet nicht statt und kostet da-
mit auch nichts. Solche Symmetrien 
können die Reziprozität erklären, die 
man bei Fischen, Blut spendenden Vam-
pirfl edermäusen (Spektrum der Wissen-
schaft 4/1990, S. 100), Delfi nen und et-
lichen Aff en beobachtet.

Eine echte innere Buchführung ist 
bisher nur bei Schimpansen nachgewie-
sen worden. In freier Wildbahn machen 
sie manchmal gemeinsam Jagd auf Stum-
melaff en; gewöhnlich erwischt einer der 
Jäger die Beute, worauf er sie in Stücke 

reißt und verteilt. Doch nicht jedes Tier 
der Gruppe erhält ein Stück; sogar der 
Chef der Gruppe bettelt umsonst, wenn 
er sich nicht an der Jagd beteiligt hat. 
Dieses Verhalten spricht schon als sol-
ches für Reziprozität: Wer mitgeholfen 
hat, genießt off ensichtlich Vorrang beim 
Verteilen der Beute.

Wir wollten den hier wirkenden Me-
chanismen auf die Spur kommen. Dazu 
nutzten wir die Bereitschaft dieser Pri-
maten zum Teilen – die sie auch in Ge-
fangenschaft zeigen –, indem wir einem 
der Schimpansen in unserer Kolonie eine 
Wassermelone oder einige belaubte 
Zweige übergaben. Um den Besitzer bil-
dete sich rasch eine Traube von Genos-
sen, denen er von seiner Leckerei abgab, 
bald gefolgt von sekundären Grüppchen 
um Tiere, die einen größeren Anteil hat-
ten ergattern können, bis schließlich je-
der etwas abgekriegt hatte. 

Es kommt praktisch nicht vor, dass 
ein Schimpanse einem anderen mit Ge-
walt etwas Essbares wegnimmt. Eigen-
tum wird respektiert. Ein bettelndes Tier 

Die Triebfedern der Reziprozität

Haltung
»Wenn du nett bist, 
bin ich auch nett«

Menschen und andere Tiere tun einander Gutes; und irgendwie, zumindest im Durchschnitt, kommt der Lohn der guten Tat ihrem 
Urheber zugute. Diese Reziprozität kann auf drei verschiedenen Wegen zu Stande kommen:

Wechselseitige Zuneigung veranlasst beide Beteiligten, einander 
Wohltaten zu erweisen. Über das tägliche Geben und Nehmen müs-
sen sie nicht Buch führen, solange die Beziehung insgesamt befrie-
digend bleibt. In der Natur vermutlich die häufi gste Form der Rezip-
rozität; typisch für die engsten Beziehungen von Menschen wie 
Schimpansen.

Beispiel: Befreundete Schimpansen halten engen Kontakt, betrei-
ben Fellpfl ege und stehen sich gegenseitig im Kampf bei.

Jeder nimmt die Haltung seines Gegenübers ein und revanchiert sich 
auf der Stelle für geleistete Dienste. Diese Form der unmittelbaren 
Reziprozität kommt bei Affen vor. Menschen verfahren häufi g Frem-
den gegenüber nach diesem Muster.

Beispiel: Ein Kapuzineraffe gibt einem Artgenossen Futter ab, 
wenn er ihm beim Heranschaffen geholfen hat.

Die Beteiligten führen, für jeden Partner getrennt, Buch über erbrach-
te und empfangene Leistungen und entscheiden danach, bei wem 
sie sich revanchieren. Dieser Mechanismus ist typisch für Schimpan-
sen und verbreitet zwischen Menschen in losen und berufl ichen Be-
ziehungen.

Beispiel: Schimpansen, die zuvor einen Nahrungsbesitzer gelaust 
haben, werden von diesem mit einem Happen Futter entlohnt.

Symmetrie
»Wir sind Freunde«

Berechnung
»Was hast du in 
letzter Zeit für mich 
getan?«

R
O

B
E

R
TO

 O
S

T
I



VERHALTENSFORSCHUNG z

54 SPEKTRUM DER WISSENSCHAFT Q JUNI  2006

80

60

40

20

   0
guter

Service
guter

Service
wurde

betrogen
musste
warten

R
ü

ck
ke

h
rq

u
o

te
 (

in
 P

ro
ze

n
t)

streckt die Hand mit der Handfl äche 
nach oben aus, wie ein menschlicher 
Bettler, und quengelt dazu (Bild S. 50). 
Aggressive Auseinandersetzungen sind 
selten, und wenn sie vorkommen, ist fast 
immer der Nahrungsbesitzer der Urhe-
ber. Er schlägt einem unerwünschten 
Bettler einen schweren Ast auf den Kopf 
oder schreit ihn so lange an, bis der sich 
aus dem Staub macht. Unabhängig vom 
sozialen Rang bestimmt stets der Besitzer 
von Nahrung über deren Verteilung.

Anhand von fast 7000 solcher Inter-
aktionen analysierten wir, ob die Spen-
denbereitschaft eines Besitzers gegenüber 
einem bestimmten Bettler mit einer 
zuvor von diesem empfangenen Gunst 
zusammenhing. An den Tagen mit Nah-
rungsexperimenten zeichneten wir mor-
gens die gegenseitige Fellpfl ege (groo-
ming) genau auf. Und siehe da: Hatte 
beispielsweise das ranghöchste Männ-
chen Socko am Morgen Mays Fell sorg-
fältig gepfl egt, stiegen seine Chancen be-
trächtlich, am Nachmittag einige Zweige 
von ihr zu bekommen (Bild S. 52). 

Unsere Studie deckte damit erstmals 
einen systematischen Zusammenhang 
zwischen Leistungen und Gegenleistun-
gen auf. Der Tausch von Nahrung gegen 
Körperpfl ege erwies sich als partnerspezi-
fi sch; das heißt, in unserem Beispiel kam 
Mays Freigebigkeit ausschließlich Socko 
zugute, der sie gelaust hatte, und keinem 
anderen Tier. Es lag also weder daran, 
dass May einen besonders großzügigen 
Tag gehabt hätte, noch dass Socko zu ih-

ren Freunden zählte; denn das wechselt 
bei Schimpansen von Tag zu Tag.

Diese Form der Reziprozität setzt 
nicht nur ein Gedächtnis voraus, in dem 
frühere Ereignisse und Interaktionen ge-
speichert werden, sondern auch eine be-
stimmte emotionale Färbung gewisser 
Gedächtnisinhalte, die freundliches Ver-
halten auslöst. Unter Menschen pfl egt 
man diese Färbung als Dankbarkeit zu 
bezeichnen, und es gibt keinen Grund, 
sie bei Schimpansen anders zu nennen. 

Wer ein holdes Weib errungen …
Ob Aff en auch so etwas wie Verpfl ich-
tung empfi nden, ist noch unklar. Ein be-
merkenswertes Indiz liefert allerdings die 
Beobachtung, dass die Bereitschaft, sich 
für Gefälligkeiten erkenntlich zu zeigen, 
nicht in allen Beziehungen gleich ausge-
prägt ist. Bei Aff en, die ohnehin ständig 
zusammenhocken und sich gegenseitig 
lausen, macht eine einzelne Fellpfl egesit-
zung keinen großen Unterschied. Wahr-
scheinlich tun sie einander täglich so vie-
le Nettigkeiten an, dass sie darüber nicht 
Buch führen, sondern dem oben er-
wähnten »Freunde«-Schema folgen. Nur 
in weniger engen Beziehungen wie der 
zwischen Socko und May sticht das 
Grooming als etwas Besonderes heraus, 
das eine Belohnung verdient.

Auch wir Menschen achten gegen-
über Fremden und Arbeitskollegen stär-
ker auf eine ausgeglichene Bilanz zwi-
schen Geben und Nehmen als bei guten 
Freunden und Familienangehörigen. Ein 

derartiges Aufrechnen in engen Bezie-
hungen, etwa in einer Ehe, droht sogar 
das Vertrauen zu beeinträchtigen.

Geben und Nehmen unter Primaten 
bezieht sich auf eine große Vielfalt von 
Waren und Dienstleistungen: Fellpfl e-
ge, Sex, Beistand im Kampf, Nahrung, 
Nachwuchsbetreuung und so weiter – 
kein Vergleich mit dem simplen Woh-
nungsmarkt der Einsiedlerkrebse. Um in 
diesem »Dienstleistungsmarkt«, wie ich 
ihn in meinem Buch »Unsere haarigen 
Vettern« genannt habe, bestehen zu kön-
nen, muss jeder Einzelne sich mit Hö-
herrangigen gut stellen, Grooming-Part-
nerschaften pfl egen und – falls er Ehr-
geiz hat – sich mit Gleichgesinnten 
zusammentun. Schimpansenmänner ge-
hen Bündnisse ein, um das führende 

r
Ein Kapuzineraffe ist eher bereit, ei-
nem kooperierenden Partner Fut-

ter abzugeben als einem nicht kooperati-
ven. Im Experiment sitzen die Tiere in 
durch Maschendraht abgeteilten Käfi gen. 
An dem (auf Rollen beweglichen) Brett 
mit den Futternäpfen hängt ein so schwe-
res Gegengewicht, dass die Affen es nur 
mit vereinten Kräften zu sich herziehen 
können. Der »Zuarbeiter« (links), dessen 
durchsichtiger Napf erkennbar leer ist, ar-
beitet für den »Gewinner«. Der teilt im 
Allgemeinen den Inhalt seines Napfs mit 
dem Zuarbeiter – sonst würde dessen 
Hilfsbereitschaft nachlassen.

r

l
Ein Putzerlippfi sch knabbert Parasi-
ten im Maul eines großen Klienten-

fi schs ab. Nicht ortsgebundene Fische 
kehren selten als Kunden zur Station ei-
nes Putzerfi sches zurück, wenn dieser sie 
warten ließ (Diagramm links) oder betrog 
(rechts), das heißt ihm ein Stück gesun-
des Gewebe herausbiss. Im Allgemeinen 
bedienen Putzerfi sche Wanderfi sche bes-
ser als orts treue, da Letztere sich ihre Put-
zerstation nicht aussuchen können.

FOTO: NATIONAL GEOGRAPHIC IMAGE COLLECTION, TIM LAMAN; GRAFIK: ALISON KENDALL
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Männchen vom Th ron zu stürzen. Das 
ist ein riskantes Unterfangen, vor allem, 
wenn es gelingt. Denn nach einem 
Machtwechsel muss der neue Gruppen-
chef seine Unterstützer zufrieden stellen: 
Ein Alpha-Männchen, das die Privile-
gien der Macht, vor allem den Zugriff  
auf weibliche Wesen, exklusiv für sich 
beansprucht, wird seine Position nicht 
lange behalten. Schimpansen beherr-
schen die Kunst des Herrschens, ohne je 
Machiavelli gelesen zu haben.

… hat sie nie für sich allein
Jedes Individuum sucht nach dem bes-
ten Partner für die schönen Dinge des 
Lebens und bietet sich selbst als Partner 
an: Das lässt sich als ein von Angebot 
und Nachfrage gesteuerter Markt verste-

hen. Eben dieses Konzept verfolgten 
Ronald Noë von der Louis-Pasteur-Uni-
versität in Straßburg und Peter Ham-
merstein, Forschungsgruppenleiter am 
Institut für Th eoretische Biologie der 
Humboldt-Universität Berlin, als sie vor 
gut zehn Jahren am Max-Planck-Institut 
für Verhaltensphysiologie in Seewiesen 
ihre Th eorie vom biologischen Markt 
entwickelten. Unter der Voraussetzung, 
dass die handelnden Personen ihre Part-
ner frei wählen können, besagt sie unter 
anderem, dass der Wert von Gütern 
wie Partnern mit deren Verfügbarkeit 
schwankt. Inzwischen wurde die Th eorie 
durch zwei Studien bestätigt: eine zum 
Babymarkt bei Pavianen, die andere 
zur Dienstleistungsqualität bei Putzer-
lippfi schen.

Wie alle weiblichen Primaten fühlen 
sich Pavianweibchen unwiderstehlich 
nicht nur zu ihren eigenen Jungen, son-
dern auch zu denen anderer Weibchen 
hingezogen. Sie begrüßen sie mit liebe-
vollen Grunzlauten und versuchen sie zu 
berühren. Die Mutter indes schützt ihr 
kostbares Kind eifersüchtig gegen alle 
Annäherungsversuche. Um dennoch in 
seine Nähe zu gelangen, lausen die inte-
ressierten Weibchen die Mutter und ver-
suchen dabei einen Blick auf das Baby zu 
erhaschen – ein Wunsch, dem die Mut-
ter nach einer entspannenden Fellpfl ege 
eher nachzugeben bereit ist. Die Lausen-
de erkauft sich also durch ihre Dienst-
leistung Zeit mit dem Baby (Bild oben). 

Nach der Th eorie vom biologischen 
Markt steigt der Preis der Babyzeit, wenn 
die Babys knapp sind. Tatsächlich bestä-
tigten Louise Barrett von der Universität 
Liverpool und Peter Henzi von der Uni-
versität von Zentral-Lancashire in Pres-
ton in einer Studie an wilden Tschakmas 
(eine Pavian art) in Südafrika, dass Müt-
ter in geburtenarmen Gruppen einen 
höheren Preis – längere Fellpfl ege – zu 
erzielen vermochten als Mütter, in deren 
Umfeld es von Babys wimmelte.

Putzerlippfi sche (Labroides dimidia-
tus) sind kleine Meeresbewohner, die sich 
von den Hautparasiten größerer Fische 
ernähren. Jeder Putzer besitzt am Riff  ei-
nen festen Ort, seine »Putzstation«. Die 
Kunden suchen diese auf und verharren 
in einer Haltung, die dem Putzer seine 
Arbeit erleichtert, spreizen etwa die Brust-

r
Pavianweibchen bezahlen mit Fell-
pfl ege für einen Blick auf ein Neu-

geborenes; je weniger Babys vorhanden 
sind, desto länger müssen die Interessen-
ten Fellpfl ege betreiben. Wie im mensch-
lichen Geschäftsleben treibt die Knapp-
heit einer Ware deren Preis nach oben.

ROBERTO OSTI

S. P. HENZI
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Hergabe des Kiesels verweigert

Annahme von Gurke verweigert
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Kapuzineraffen haben einen ausge-
prägten Geschmack. Sie bevorzu-

gen beispielsweise Obst gegenüber Ge-
müse wie Sellerie, den dieser Affe gerade 
so nachdenklich verzehrt. Affen, die ge-
lernt hatten, einen Kiesel gegen ein Gur-
kenstückchen einzutauschen, taten dies 
bereitwillig, solange der Artgenosse im 
Nachbarkäfi g ebenfalls Gurke erhielt (im 
Diagramm »gleiche Testbedingungen«). 
Erhielt dieser jedoch eine Traube, wäh-
rend sie selbst weiterhin Gurke bekamen 
(»ungleiche Testbedingungen«), protes-
tierten sie gegen die »unfaire Bezahlung«. 
Sie wiesen die Gurke zurück, warfen sie 
manchmal sogar aus dem Käfi g oder ver-
weigerten die Hergabe des Kiesels.

fl ossen und sperren das Maul auf. Der 
Putzer knabbert die Schmarotzer von der 
Haut, den Kiemen und sogar aus der 
Mundhöhle des Kundenfi sches. Davon 
wird er satt und der Putzkunde saniert, 
mit Nutzen für beide Seiten (Bild S. 54).

Zuweilen ist der Kundenandrang so 
groß, dass sich eine Warteschlange bildet. 
Und es gibt Stammkunden und Lauf-
kunden. Erstere gehören zu Arten mit 
kleinen, eng umgrenzten Revieren; ihnen 
bleibt nichts übrig, als ihren örtlichen 
Putzer aufzusuchen. Die andern dagegen 
haben entweder ein größeres Revier oder 
unternehmen ausgedehnte Wanderun-
gen, weshalb sie zwischen verschiedenen 
Putzstationen wählen können. 

Redouan Bshary, damals am Max-
Planck-Institut für Verhaltensphysiologie 
in Seewiesen, hat umfassende Beobach-
tungen von Putzerfi schen am Riff , aber 
auch aufschlussreiche Laborexperimente 
durchgeführt. Seine wissenschaftlichen 
Arbeiten darüber lesen sich wie ein 
Handbuch für Kleinunternehmer. Die 
Laufkunden neigen dazu, die Putzstation 
zu wechseln, wenn ihr Putzer sie zu lange 
warten lässt oder gar anbeißt. Das schei-
nen die Putzerlippfi sche irgendwie zu 
wissen; denn sie bedienen wandernde Fi-
sche besser als ortstreue. Treff en Kunden 
beider Arten zeitgleich bei ihm ein, be-
knabbert er fast immer den Wanderfi sch 
zuerst. Da die reviergebundenen Fische 
keine Alternative haben, kann er sie war-
ten lassen. Und es gibt eine Sorte Kun-
den, die der Putzerfi sch nie betrügt: 
Raubfi sche. Denn die verschlucken den 
Dienstleister, wenn ihnen der Service 
missfällt. Es ist also sehr vernünftig, ge-
genüber diesem Kundenkreis – in Bsha-

rys Worten – die »Strategie der bedin-
gungslosen Ko operation« zu praktizieren. 

Systeme auf Gegenseitigkeit sind of-
fenbar anfällig für »Trittbrettfahrer«, also 
solche, die mehr nehmen als geben. Wie 
eine Gemeinschaft es vermeidet, an einer 
übermäßigen Schnorrerei zu Grunde zu 
gehen, ist seit Langem ein zentrales Pro-
blem der Verhaltensforschung. Eine 
denkbare und unter Menschen auch 
praktizierte Lösung ist die Bestrafung: 
Mitglieder der Gemeinschaft treiben 
Aufwand, nehmen also Nachteile für 
sich selbst in Kauf, um den als Übeltä-
tern Erkannten noch größere Nachteile 
zuzufügen; die Aussicht darauf wiede-
rum veranlasst jedermann, sich norm-
gerecht zu verhalten (Spektrum der Wis-
senschaft 3/2002, S. 52). Bestrafung in 
diesem – verallgemeinerten – Sinn ist 
unter Tieren noch nicht nachgewiesen 
worden. 

Hilfe gegen Entlohnung
Aber es gibt eine einfachere Lösung. Statt 
den zu verhauen, der mir das Schäufel-
chen weggenommen hat (und dabei 
möglicherweise den Kürzeren zu ziehen), 
spiele ich einfach nicht mehr mit ihm, 
sondern mit jemand anderem. Unter der 
Voraussetzung einer freien Partnerwahl 
kann ein Tier die unbefriedigende Bezie-
hung beenden und sie durch eine profi -
tablere ersetzen. Auch erwachsene Men-
schen bringen Trittbrettfahrern wenig 
Sympathie oder Vertrauen entgegen und 
gehen auf Abstand zu ihnen.

Um Nutzen aus Kooperation zu zie-
hen, muss man das, was man gibt, mit 
dem vergleichen können, was man emp-
fängt. Sind Tiere zu einer solchen Kos-

ten-Nutzen-Analyse im Stande? Eine 
Antwort auf diese Frage suchten wir wie-
der mit Hilfe unserer Kapuzineraff en. Im 
Freiland gehen diese Tiere gemeinsam 
auf die Jagd nach Eichhörnchen; doch 
der gesamte Ertrag der Mühe landet in 
den Händen desjenigen, der das Wild 
letztlich erwischt hat. Behielte der die 
Beute für sich, würden die anderen künf-
tig wenig Neigung zur Mitarbeit zeigen. 
Daher teilen Kapuzineraff en Fleisch aus 
denselben Gründen wie Schimpansen 
(und Menschen): ohne gemeinschaftli-
chen Lohn keine gemeinschaftliche Jagd.

Diese Situation konstruierten wir im 
Labor nach. Wie in der eingangs geschil-
derten Szene saßen zwei Aff en, getrennt 
durch Maschendraht, nebeneinander vor 
einem Rollwagen, den sie nur mit verein-
ten Kräften zu sich heranziehen konnten 
(Bild S. 55). Allerdings legten wir nur ei-
nem der beiden – dem »Gewinner« – 
Apfelstücke in seinen Futternapf. Der 
Napf seines Partners – des »Zuarbeiters« 
– war leer, und da wir durchsichtige Fut-
ternäpfe verwendeten, war das für alle 
Beteiligten off ensichtlich. Der Zuarbeiter 
legte sich also ausschließlich zum Nutzen 
des Gewinners ins Zeug. Vorangegan-
gene Tests hatten gezeigt, dass Nahrungs-
besitzer gelegentlich Futter an die Ab-
trennung brachten und ihren Nachbarn 
durch den Maschendraht danach greifen 
ließen. In seltenen Fällen schoben sie 
dem anderen sogar Stücke hinüber.

Wir stellten zwei Testbedingungen 
einander gegenüber. Entweder hatten 
beide Tiere eine Zugstange und mussten 
gegen ein schweres Gewicht arbeiten; 
oder nur der Gewinner hatte eine Stan-
ge, und das Gewicht war so, dass er es al-

FOTO: FRANS B. M. DE  WAAL; GRAFIK: ALISON KENDALL
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lein bewältigen konnte. Es stellte sich 
heraus, dass der Gewinner nach einer 
Gemeinschaftsanstrengung öfter das Fut-
ter teilte als nach einer Soloaktion; er 
entlohnte also seinen Partner für den 
empfangenen Beistand. Überdies stellten 
wir fest, dass Teilen die künftige Zusam-
menarbeit beeinfl usst. Da die Erfolgsrate 
eines Paars sank, wenn der Gewinner 
nicht teilte, war die Bezahlung des Zuar-
beiters ein Gebot der Klugheit.

Gurken gegen Kieselsteine
Sarah F. Brosnan, eine meiner Kollegin-
nen am Yerkes-Forschungszentrum, ging 
noch einen Schritt weiter, indem sie die 
Reaktionen auf verschiedene Aufteilungs-
bedingungen erforschte. Zunächst brach-
te sie Kapuzineraff en das Tauschen bei. 
Sie gab einem Tier einen Kieselstein und 
hielt ihm dann ein Gurkenstück im Aus-
tausch gegen das Steinchen hin. Die Af-
fen begriff en das Tauschprinzip rasch. 
Zwei von ihnen, nebeneinander sitzend, 
tauschten mit der Forscherin munter 
Kiesel gegen Gurke. 

Die Dinge nahmen jedoch eine un-
erwartete Wendung, als einer von ihnen 
plötzlich Weintrauben, der andere aber 
weiterhin Gurke erhielt. Trauben sind 
ein viel begehrterer Leckerbissen. Die 
Aff en, die sich bislang bereitwillig für 
Gurke angestrengt hatten, traten plötz-
lich in den Streik. Als sie sahen, dass der 
andere besser wegkam, ließ nicht bloß 
ihre Tauschwilligkeit deutlich nach; sie 
gerieten in heftige Erregung und schleu-
derten die Kiesel, zuweilen sogar die 
Gurkenstückchen aus dem Experimen-
talkäfi g. Ein normalerweise nie ver-
schmähtes Futter hatte in ihren Augen 
jeden Reiz verloren (Bild S. 56).

Ungerechte Bezahlung zurückzuwei-
sen – wie es auch Menschen tun – wider-

spricht den Annahmen der klassischen 
Wirtschaftswissenschaft. Wer einzig Pro-
fi tmaximierung im Sinn hat, nimmt, was 
er kriegen kann, ohne sich von Zorn oder 
Neid beeinfl ussen zu lassen; immerhin ist 
eine Gurkenscheibe eindeutig besser als 
nichts. Dagegen geht die ökonomische 
Verhaltensforschung davon aus, dass die 
Evolution Emotionen hervorgebracht 
hat, die den Gemeinschaftssinn fördern 
und bewahren, und dass diese Emotio-
nen das Verhalten tief greifend beeinfl us-
sen. Kurzfristig mag es irrational schei-
nen, sich darum zu scheren, was die an-
deren bekommen, doch auf lange Sicht 
bewahrt es einen davor, ausgenutzt zu 
werden. Und das ist entscheidend für 
eine langfristige Zusammenarbeit.

Es wäre indes überaus mühsam, stän-
dig darüber zu wachen, wer wem welche 
Gefälligkeiten erweist und wer davon 
profi tiert, vor allem, wenn es viele Gefäl-
ligkeiten sind. Aus diesem Grund treff en 
Menschen andere Vorkehrungen gegen 
Übervorteilung und Ausbeutung: Sie ge-
hen freundschaftliche Bindungen zu er-
probten und bewährten Partnern ein, 
etwa Ehegatten und engen Freunden. 
Haben wir jemandem unser Vertrauen 
geschenkt, lockern wir die Spielregeln. 
Nur bei Partnern, denen wir nicht so 
nahe stehen, führen wir innerlich Buch 
und reagieren heftig, mit dem Vorwurf 
»unfair«, auf große Abweichungen vom 
Gleichgewicht. 

Die gleiche Abhängigkeit von der so-
zialen Distanz war auch bei Schimpansen 
zu beobachten. Als Sarah Brosnan mit 
ihnen das Tauschexperiment mit Trauben 
und Gurkenstücken durchführte, kamen 
die heftigsten Reaktionen von Schimpan-
sen, die einander erst seit relativ kurzer 
Zeit kannten, während die Mitglieder ei-
ner seit mehr als dreißig Jahren zusam-
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menlebenden Kolonie kaum eine Regung 
zeigten. Je größer die Vertrautheit unter-
einander, desto größer ist wahrscheinlich 
die Zeitspanne, über die Schimpansen 
ihre gegenseitigen Beziehungen bewer-
ten. Nur lockere Bindungen unterliegen 
täglichen Schwankungen.

Alle Wirtschaftssubjekte, ob mensch-
liche oder tierische, müssen zwei Proble-
me bewältigen: die Verhinderung von 
Schmarotzertum und die Aufteilung ge-
meinsam erzielter Erträge. Die Lösungen 
zeichnen sich durch zwei Merkmale aus: 
Mensch und Tier teilen am großzügigs-
ten mit denjenigen, die ihnen am meis-
ten geholfen haben, und sie reagieren mit 
heftigen emotionalen Ausbrüchen auf 
enttäuschte Erwartungen und Regelver-
letzungen. 

Eine wirklich evolutionstheoretisch 
begründete Wirtschaftswissenschaft trägt 
diesem Befund Rechnung: Wir befolgen 
die goldene Regel (»Was du nicht willst, 
das man dir tu ...«) nicht nebenher und 
gelegentlich, wie Hobbes glaubte, son-
dern weil sie zu unserem evolutionären 
Erbe als kooperative Primaten gehört. l

r


