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Statt eines Vorworts

Genausowenig wie Darwin beabsichtigte, den Darwinismus zu erfin-
den, haben die Viter der Vergleichenden Verhaltensforschung einen neuen
»Ismus® in die Welt setzen wollen, als sie die Ergebnisse ihrer Forschungen
deuteten und mitteilten. Trotzdem wurde in beiden Fillen das giiltige Weltbild
unserer Kultur entscheidend durch die neuen Erkenntnisse gewandelt. Auch
diejenigen, die zunichst Darwins Schliisse ablehnten, muflten sich mit ihnen
weiterhin auseinandersetzen; und dabei erwies sich bekanntlich solche Ableh-
nung als weit schwieriger, als man zunichst meinte. Das gleiche gilt fiir die
Kritik an der Vergleichenden Ethologie.

Da beide Male - in Wirklichkeit oder nur scheinbar — weltanschauliche
Werte im Spiele waren und sind, wurde das Neue von den berufsmifligen Hi-
tern geheiligter Uberlieferungen oft erstaunlich heftig angegriffen; und da es
auch in Wissenschaft und Politik vergleichbare Doktrinen gibt, so fechten bis
in unsere Tage hinein deren Vertreter zuweilen mit einem grimmen Eifer, der
an Religionskimpfe vergangener Jahrhunderte erinnert.

Neue Erkenntnisse und Gedankenginge stecken den Rahmen fiir das ge-
wandelte Bild der Welt zunichst meist in grofien Ziigen ab. Kleinarbeit an den
Einzelheiten gibt dem Ganzen dann die Klarheit und Uberzeugungskraft. Al-
lerdings wurde beim Darwinismus solche Arbeit weitgehend schon von Charles
Darwin selber geleistet; Entsprechendes gilt fiir die Vergleichende Ethologie,
bei der man sich auch von vornherein nicht mit grofiziigig angenommenen Per-
spektiven begniigt hat.

Wie sehr dann in wenigen Jahrzehnten der Darwinismus zum festen Be-
standteil der abendlindischen Kultur geworden ist, erkennt man nicht nur an
den mehr oder weniger gegliickten Versuchen, ihn in ihren verschiedenen Teil-
gebieten anzuwenden; auch uns heute selbstverstindlich erscheinende sprachli-
che Wendungen zeugen von dieser ,,Integration®.

Das ist dhnlich bei der nun seit etwa vierzig Jahren mehr und mehr ,,ins
offentliche Bewufitsein getretenen® Vergleichenden Verhaltensforschung; und
auch hier bemerkt der aufmerksame Kenner, wie sehr bei wissenschaftlichen
oder gesellschaftspolitischen Gesprichen oder Veroffentlichungen stillschwei-
gend schon so manches aus dem Gedankengut und dem Wortschatz der Etho-
logie iibernommen wird.

Schlieflich ergibt sich noch etwas Sonderbares: Sowohl beim Darwinismus
wie bei der Vergleichenden Ethologie dringt sich ein verwegen erscheinender
Vergleich auf, der aber wesentliche Ziige einer Entwicklung trifft: Das
Christentum tauchte zunichst als ein, den ,,anderen unauffilliges Urchristen-
tum auf, das anschliefend jedoch als listig empfunden und daher vom geistigen
,,Establishment bekampft wurde. Sodann entwickelte sich aus einer ecclesia
militans eine ecclesia triumphans, mit der die Michtigen der Welt paktierten,
wobei die Lehre merklich im Sinne der jeweiligen Politik ,,entschirft wurde.
— So idhnlich verhilt es sich nun auch mit der Vergleichenden Verhaltenslehre:
Sie gilt nun weitgehend als allgemein anerkannt; und schon versucht man, aus
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ihr eine gezielt beschnittene Doktrin zu machen, zu deren Verwaltung sich eif-
rige Leute dringen. — In jedem der verglichenen Fille war das durchaus nicht
,,im Sinne der Erfinder.

Da ist es zur Klirung allemal gut, zu den Quellen hinaufzusteigen und
nachzusehen, wo die Urspriinge waren, und wie sich alles seinerzeit entwickelt
hat. Dabei schirft sich der Blick fiir den wesentlichen Kern und das Beiwerk,
sowie fiir sachliche und personliche Griinde und Bedeutung unausweichlicher
Auseinandersetzungen. So sehe ich den Sinn dieses Buches.

Ob es ganz objektiv ist? — Das wire zuviel verlangt! Denn wer kann die
Entwicklung seiner Kinder ganz objektiv sehen? Dafl es redlich ist, darauf
kommt es an; und das muff man ihm zuerkennen. Nicht das Durchsetzen einer
Doktrin wird hier betrieben, sondern hier werden dargestellt die Entwicklung
und der Inhalt eines neu-entstandenen Wissenschaftszweiges und seiner vielfil-
tigen und sorgsam abgewogenen Methoden. Das Buch ist auch frei von der
Meinung, man miisse — um das Gesicht zu wahren — auf Entdeckungsschritten
verharren, die einst originell waren, nun aber teilweise tiberholt sind. Der Ver-
fasser zeigt sich offen jeder sinnvollen Kritik und Korrektur, ist jedoch ausrei-
chend unhéflich, um unhaltbare Einwinde begriindet abzuweisen.

Genauso wie manche Historiker es ablehnen, aus der Geschichte Lehren
fir zukiinftiges Handeln zu ziehen, hat man Konrad Lorenz schon vorgewor-
fen, er wolle leichtfertig auf den Menschen anwenden, was er an Enten und
Ginsen erforscht habe. Solche Skeptiker kommen sich immer sehr weise vor;
denn mit Recht kénnen sie jedesmal darauf hinweisen, daf nicht nur die Ver-
gangenheit und die Zukunft in der Gesamtheit ihrer Faktorenkombination
kaum zu vergleichen sind, sondern daff auch der Mensch gegeniiber anderen
Lebewesen viel Unvergleichbares bietet.

Trotzdem ist das eine unfruchtbare Einstellung, der die weit bescheidenere
des Verfassers vorzuziehen ist: Er hat nie behauptet, die Vergleichende Etholo-
gie konne etwa den Menschen erkliren. Aber er hat immer wieder versucht zu
zeigen, dafl es sinnvoll ist, diejenigen Wesensbereiche des Menschen zu erken-
nen, die dieser mit sehr vielen anderen Lebewesen — keinesfalls nur Enten und
Ginsen! — gemeinsam hat. Es gibt zahlreiche Verhaltensweisen, die sicher hun-
dertmal ilter sind als das Menschengeschlecht, und von denen man erkannt
hat, dafl und welche Allgemeingiiltigkeit sie haben. Sie stecken auch noch in
uns und bestimmen unser Handeln und schon unsere Erkenntnisfihigkeit
mehr, als wir bislang geahnt haben, — und mehr, als wir oft wahr haben wol-
len. Auf diesem tiefreichenden Fundament steht dann der sehr zerbrechliche
Oberbau des wahrhaft Humanen, um den wir heute und morgen mehr bangen
miissen als je zuvor. Wollen wir ihn schiitzen, miissen wir ihn erkannt haben;
wollen wir thn erkennen, miissen wir auch das kreatiirliche Fundament ken-
nen, das ihn trigt, — eben das ur-alte Vor-Humane, das die Ethologie verglei-
chend erforscht.

So ist die Beschiftigung mit der Vergleichenden Verhaltensforschung nicht
etwa nur ein ,,Elfenbeinturm-Bauen®, sondern eine politische Notwendigkeit.

Gerolf Steiner
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Historische Einleitung

Die Ethologie oder vergleichende Verhaltensforschung ist leicht zu definie-
ren: Sie besteht darin, auf das Verhalten von Tieren und Menschen alle jene
Fragestellungen und Methoden anzuwenden, die in allen anderen Zweigen der
Biologie seit Charles Darwin selbstverstindlich sind.

Wenn man in Betracht zieht, mit welcher Schnelligkeit die Gedanken der
Evolution und insbesonders die der Darwinschen Erkenntnis der natiirlichen
Selektion in den allermeisten Zweigen biologischer Wissenschaft Fuff faflten,
sucht man nach einer Erklirung, warum sie in die Wissenschaften der Psycho-
logie und der Verhaltensforschung so spit Eingang fanden. Der Hauptgrund
hierfiir war der Meinungsstreit zwischen zwei groflen Psychologen-Schulen,
der das Eindringen biologischen Denkens in die Verhaltensforschung verhin-
derte.

Die Erbitterung, mit der dieser Meinungsstreit ausgefochten wurde, war vor
allem durch die weltanschauliche Verschiedenheit der Gegner genihrt. Die
Schule der Zweckpsychologie (purposive psychology), die vor allem von Wil-
liam McDougall und spiterhin von Edward Chase Tolman vertreten wurde,
postulierte einen auflernatiirlichen Faktor: Der ,,Instinkt* wurde als ein Agens
betrachtet, das einer natiirlichen Erklirung weder bediirftig, noch zuginglich
ist. ,, Wir betrachten den Instinkt, aber wir erkliren ihn nicht, schrieb Bierens
de Haan noch 1940. Diesem Begriff des Instinktes haftete stets auch die Vor-
stellung von seiner Unfehlbarkeit an. McDougall lehnte alle mechanistischen
Erklirungen des Verhaltens ab, z. B. betrachtete er es als eine Auswirkung des
Instinktes, wenn Insekten zweckmifligerweise dem Hellen zustreben, die Mog-
lichkeit einer mechanistischen Erklirung durch Tropismen gab er nur dort zu,
wo diese Tiere hdchst unzweckmifligerweise in ein brennendes Licht fliegen.
In allem, was sie tun, verfolgen die Tiere, nach Meinung McDougalls und
seiner Schule, einen Zweck (purpose) und dieser Zweck ist von ithrem auflerna-
tirlichen und untriiglichen Instinkt gesetzt.

Die Schule des Behaviorismus (von engl. behaviour = Verhalten) kritisierte
mit Recht die Annahme auflernatiirlicher Faktoren als unwissenschaftlich und
stellte die Forderung nach ursichlicher Erklirung. In ithrer Methodik suchte sie
sich moglichst weit von derjenigen der Zweckpsychologen abzusetzen. Sie be-
trachtete das kontrollierte Experiment als einzig legitime Wissensquelle. Empi-
rische Methoden sollten an Stelle philosophischer Spekulation treten.

Mit Ausnahme einer gewissen Geringschitzung der einfachen Beobachtung
enthielt dieses Programm keinen methodologischen Fehler, dennoch zeitigte es

1 Lorenz, Verhaltensforschung
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eine bose Folge: Es konzentrierte das gesamte Forschungsinteresse auf jene
Anteile tierischen und menschlichen Verhaltens, mit denen sich am besten ex-
perimentieren lie — und fithrte so zum Erklirungsmonismus.

Aus einer Kombination der Assoziationslehre Withelm Wundts mit der zur
Zeit in der Psychologie herrschenden Reflextheorie, sowie mit den Ergebnissen
I. P. Pawlows lief sich leicht ein Verhaltensmechanismus abstrahieren, dessen
Beschaffenheit thn zum idealen Objekt experimenteller Forschung stempelte,
nimlich die sogenannte bedingte Reaktion.

Zu seiner Zeit war das Verfahren der Behavioristen mit seiner korrigierenden
Kritik an den Meinungen der Purposivisten durchaus begriifenswert. Unmerk-
lich aber schlich sich ein verderblicher logischer Fehler in das behavioristische
Denken ein: Weil man nur die Lernvorginge experimentell untersuchen kann
und alles Verhalten experimentell untersucht werden muf}, dann muf}, so
schloff die behavioristische Lehrmeinung, alles Verhalten erlernt sein — was
natiirlich nicht nur logisch falsch, sondern auch faktisch ein vollkommener Un-
sinn ist.

Das Wissen um die gegnerische Meinung und die berechtigte Kritik an ihr
dringten sowohl Purposivisten wie Behavioristen in extreme Stellungen, die
weder die einen noch die anderen sonst eingenommen hitten. Waren die Einen
von einer mystischen Ehrfurcht vor ,,dem Instinkt® erfillt und trauten dem
Angeborenen iibergrofle Leistungen, ja sogar Unfehlbarkeit zu, so leugneten
die Anderen seine Existenz. Die Purposivisten, die offene Augen fiir angebo-
rene Verhaltensweisen hatten, hielten alles Instinktive fiir unerklirlich und
weigerten sich, wie Bierens de Haan, seine Kausalanalyse auch nur zu versu-
chen. Diejenigen, die sehr wohl fihig und bereit gewesen wiren eine solche
analytische Forschung in Angriff zu nehmen, leugneten die Existenz von ir-
gend etwas Angeborenem und erklirten dogmatisch alles Verhalten fiir erlernt.
Das wahrhaft Tragische an dieser historischen Situation liegt darin, dafl die
Purposivisten, vor allem McDougall selbst, Tierkenner waren und ein gutes
Allgemeinwissen iiber tierisches Verhalten besaflen, das den Behavioristen auch
heute noch abgeht, da sie die einfache Beobachtung fiir unnétig, ja fir ,,unwis-
senschaftlich“ halten. Es kommt einem wahrlich der Ausspruchs Fausts in den
Sinn: ,,Was man nicht weif}, das eben brauchte man und was man weif}, kann
man nicht brauchen®.

Der Meinungsstreit zwischen den beiden Psychologen-Schulen war noch in
vollem Gange, als, vollig unbeachtet von beiden und unbeeinflufit von ihnen,
eine wissenschaftliche Erforschung angeborener Verhaltensweisen ihren Ur-
sprung nahm. Um die Jahrhundertwende hatten Charles Otis Whitman und
wenige Jahre danach unabhingig von ihm Oskar Heinroth die Entdeckung
gemacht, daf} es Bewegungsweisen gibt, deren Ahnlichkeit und Verschiedenheit
von Art zu Art, von Gattung zu Gattung, ja von einer der grofiten taxono-
mischen Gruppenkategorien zur anderen sich ganz genau so verhalten wie die-
jenigen von korperlichen Merkmalen. Mit anderen Worten, diese Bewegungs-
weisen sind ebenso verlifiliche Charaktere der betreffenden Gruppen, wie die
Form von Zihnen, Federn und anderen, in der vergleichenden Morphologie
verwendeten und bewihrten Kennzeichen. Fir diese Tatsachen gibt es keine
andere Erklirung, als daff die Ahnlichkeiten und Unihnlichkeiten dieser Bewe-
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gungskoordination auf die gemeinsame Abstammung von einer Ahnenform zu-
riickzufiihren sind, der diese Bewegungen in einer Urform ebenfalls schon zu
eigen waren. Kurz, der Begriff der Homologie ist auf sie anwendbar.

Diese Tatsachen allein beweisen, daff diese Bewegungsformen phylogene-
tisch entstanden #nd im Genom verankert sind. Eben dies iibersehen jene Ver-
haltensforscher, die jede begriffliche Trennbarkeit von angeborenen und er-
worbenen Merkmalen wegdiskutieren wollen. Wenn die afrikanische schwarze
Ente (Anas sparsa), die auf tropischen Fliifichen lebt, die Stockente unserer
Seen, die vielen Schwimmenten auf den Teichen der zoologischen Girten und
die Hausente unserer Bauernhéfe, trotz der Verschiedenheiten threr Umwelten
und trotz aller mdglichen Einfliisse der Gefangenenhaltung, unverkennbar und
in unzihligen Merkmalen ihnliche Balzbewegungen besitzen, so miissen die
Programme zu diesen Bewegungen im Genom verankert sein, nicht anders als
jene, von denen die Ausbildung der korperlichen Merkmale bestimmt wird,
nach denen wir die Stammesverwandtschaft dieser Tierform beurteilen. Wenn
nach dieser Entdeckung noch Theorien iiber das Problem von ,,Nature and
Nurture** veroffentlicht werden, so ist dies nur daraus zu erkliren, dafl die
Autoren diese um die Jahrhundertwende entdeckten Tatsachen nicht kennen
oder ignorieren. Daf} sie dies tun, wurde mir frith klar. Im Institut Karl Biih-
lers gab es stets viele amerikanische Psychologen zu Gast. Ich fragte jeden ein-
zelnen, ob er den Namen Charles Otis Whitman kenne; keiner kannte ihn.

Die Entdeckung der Homologisierbarkeit von Bewegungsweisen ist der
archimedische Punkt, von dem aus die Ethologie oder vergleichende Verhal-
tensforschung ihren Ursprung genommen hat. Auf ihr bauen inkonsequenter-
weise auch die Arbeiten jener Autoren auf, die jede Unterscheidbarkeit von
Angeborenem und Erworbenem leugnen.

Ich selbst entdeckte die Homologisierbarkeit von Bewegungsweisen unab-
hingig von Whitman und Heinroth. Als ich in der Schule des Wiener Anato-
men Ferdinand Hochstetter griindlich mit Fragestellung und Methodik vertraut
gemacht wurde, war mir sogleich klar, dafl die Methoden der vergleichenden
Morphologie ebenso gut auf das Verhalten der vielen Arten von Fischen und
Vogel anwendbar war, das ich dank meiner friih einsetzenden Tierliebhaberei
grindlich kannte. Bald darauf lernte ich Oskar Heinroth, den Entdecker mei-
ner Entdeckung kennen, und anfangs der dreifliger Jahre wurde uns beiden
durch Vermittlung der amerikanischen Ornithologin Margret Morse Nice be-
kannt, daff Charles Otis Whitman die wesentlichen Erkenntnisse schon rund
zehn Jahre vor Heinroth gewonnen hatte. Gleichzeitig damit lernten wir den
bedeutendsten Schiiler Whitmans, Wallace Craig, kennen.

Weder Whitman noch Heinroth haben je irgendwelche Meinungen iiber die
physiologische Natur der von ihnen entdeckten, homologisierbaren Bewe-
gungsmuster geiuflert. Ich selbst hatte meine Kenntnisse der Physiologie des
Zentralnervensystems aus Vorlesungen und Lehrbiichern bezogen, in denen die
Sherringtonsche Reflexlehre als letzte und unumstoflliche Wahrheit galt. Der
Ausdruck ,,Reflex erweckt sprachlogisch die Vorstellung eines einfachen,
linearen Kausalzusammenhanges zwischen dem eintreffenden Reiz und seiner
Beantwortung durch den Organismus. In dieser Einfachheit liegt die verfiihre-
rische Wirkung des Begriffes: Er ist ebenso leicht zu verstehen, wie zu lehren.

1%
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In der psychologischen Schule Karl Biihlers hatte ich einige Kenntnis der
beiden groflen amerikanischen Lehrmeinungen erworben, die mich zu ihrer
fundamentalen Kritik in zwei Punkten berechtigte. Der erste war, dafl es den
untriiglichen, auflernatiirlichen Instinkt der Purposivisten einfach nicht gab, ich
kannte allzu gut ein véllig blindes und sinnloses Ablaufen der mir vertrauten,
artkennzeichnenden Bewegungen. Der zweite war, dafl die Anschauung der
Behavioristen, alles tierische Verhalten sei erlernt, vollig falsch war.

Ich hatte einige kleinere, auf eigenen Beobachtungen gegriindete Arbeiten
verdffentlicht, die sich mit dem Problem der angeborenen und homologisierba-
ren Verhaltensweisen beschiftigten, als mein Freund Gustav Kramer in den
Gang der Ereignisse eingriff, indem er den Biologen Max Hartmann veranlafi-
te, mich zu einem Vortrag bei der Kaiser-Wilhelm-Gesellschaft zur Férderung
der Wissenschaften, der jetzigen Max-Planck-Gesellschaft, einzuladen. Kramer
verfolgte damit die Absicht, eine Diskussion zwischen Erich von Holst und
mir herbeizufiihren. Er war mit jedem von uns befreundet und war sich voll
bewuflt, dafl die Erscheinungen, die ich am Verhalten intakter Tiere beobachte-
te, auf das Engste mit jenen verwandt waren, die Holst auf der Ebene nerven-
physiologischen Geschehens experimentell untersuchte. Gustav Kramer war
der Ansicht, daff die Ubereinstimmung zwischen den Ergebnissen Holsts und
den meinen umso iiberzeugender wirken wiirden, je linger wir vollig unabhin-
gig voneinander forschten, deshalb vollbrachte er eine bemerkenswerte Lei-
stung der Verschwiegenheit.

So hielt ich denn im Jahre 1935 im Harnack-Haus in Berlin einen Vortrag,
dem meine Arbeit ,,Der Begriff des Instinktes einst und jetzt“ zugrundelag.
Ich zeigte, dafl das Tier sehr wohl imstande ist, durch zweckgerichtetes und
variables Verhalten ein Ziel (purpose) anzustreben, dafl dieses Ziel jedoch
nicht, wie die Zweckpsychologen meinten, mit dem teleonomen Sinn des Ver-
haltens gleichgesetzt werden darf. Der vom Tier als Subjekt angestrebte Zweck
besteht einfach im Ablaufen-Lassen der angeborenen Bewegung, das Wallace
Craig als ,,consummatory action* bezeichnete, und das wir heute triebbefrie-
digende Endhandlung nennen. So weit entsprachen meine damaligen Ausfiih-
rungen auch meiner heutigen Meinung.

Was ich aber iiber die physiologische Natur der Instinktbewegungen sagte,
war von doktriniren Vorurteilen beeinfluflt. Die Purposivisten, an ihrer Spitze
McDougall, hatten immer schon gegen die Reflextheorie der Behavioristen
angekimpft und — ganz richtig — die Spontaneitit tierischen Verhaltens betont:
,»The healthy animal is up and doing*, schrieb McDougall. Ich kannte zwar
damals schon griindlich die Schriften Wallace Craigs und war aus eigener An-
schauung mit den Erscheinungen des Appetenzverhaltens und der Schwellener-
niedrigung auslosender Reize vertraut und hitte einen bestimmten Satz Wallace
Craigs beherzigen sollen, der mir kurz vorher, gegen den Reflexbegriff argu-
mentierend, geschrieben hatte: ,,It is obviously nonsense to speak of a reaction
to a stimulus not yet received“ (Es ist offensichtlich ein Unsinn, von einer
Re-Aktion auf einen Reiz zu sprechen, der noch gar nicht empfangen wurde).

Es hitte damals schon nahegelegen, folgende Fragen zu stellen: Die In-
stinktbewegungen haben offenbar mit hoheren Verstandesleistungen nichts zu
tun, sie sind an zentralnervose Vorginge gebunden, die weitgehend unabhingig
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von Auflenreizen ablaufen und dazu neigen, sich rhythmisch zu wiederholen.
Kennen wir irgendwelche anderen physiologischen Vorginge, die sich ihnlich
verhalten? Die selbstverstindliche Antwort hitte gelautet: Solche Bewegungs-
weisen sind sehr wohl bekannt, und zwar vor allem vom Herzen der Wirbel-
tiere, dessen Reizerzeugungsorgane anatomisch bekannt und physiologisch
griindlich untersucht sind.

Mir mangelte leider die Selbstindigkeit des Denkens, die zum Stellen dieser
Frage notwendig gewesen wire, meine tiefe und berechtigte Abneigung gegen
die auflernatiirlichen und unerklirbaren Faktoren, die von den Vitalisten zur
Erklirung spontanen Verhaltens herangezogen wurden, war so tief, daf} ich in
den gegenteiligen Irrtum verfiel und meinte, es bedeute eine Konzession ge-
geniiber der vitalistischen Zweckpsychologie, vom herkémmlichen mechanisti-
schen Reflexbegriff abzugehen. In jenem Vortrag sprach ich zwar ausfiihrlich
und mit besonderer Betonung iber alle jene Eigenschaften und Leistungen der
Instinktbewegung, die nicht von der Ketten-Reflextheorie eingeordnet werden
konnen, kam aber in meiner Zusammenfassung doch zu dem Schluf}, dafl In-
stinktbewegungen auf Verkettungen von unbedingten Reflexen beruhten, wenn
auch die genannten Erscheinungen des Appetenzverhaltens, der Schwellener-
niedrigung und der Leerlaufaktivitit, auf die ich S. 102 zuriickkommen werde,
der Erklirung durch eine Zusatzhypothese bediirfen.

Neben meiner Frau, die in der hintersten Reihe des Horsaales zuhorte, safl
ein junger Mann, der dem Vortrag gespannt lauschte und bei meinen Ausfiih-
rungen iiber Spontaneitit immer wieder murmelte: ,,Menschenskind, es
stimmt, es stimmt!*“ Als ich bei der eben erwihnten Zusammenfassung ankam,
verhiillte er sein Haupt und stohnte: ,,Idiot“. Dieser Mann war Erich von
Holst. Anschliefend an meinen Vortrag lernten wir uns im Restaurant des
Harnack-Hauses kennen und er brauchte etwa zehn Minuten, um mich fiir
immer von der Idiotie der Reflextheorie zu tiberzeugen.

Alle jene Erscheinungen, wie Schwellenerniedrigung, Leerlaufaktivitit
u. s. w., die von der Reflextheorie nicht eingeordnet werden kénnen, erschei-
nen als selbstverstindliche, ja theoretisch zu fordernde Epiphanomene der In-
stinktbewegung, sowie man die Annahme zugrunde legte, daff die von Holst
entdeckten Vorginge der endogenen Produktion und zentralen Koordination
von Reizen die physiologische Grundlage dieser Verhaltensmuster bilden, und
nicht etwa Verkettungen von Reflexen.

Aus der neuen physiologischen Theorie der Instinktbewegungen ergab sich
neben anderen wichtigen Konsequenzen die Notwendigkeit, jene Einheit wei-
ter zu analysieren, die Heinroth als die arteigene Triebhandlung bezeichnet
hatte. An jenen Verhaltensabliufen, die in der ersten geeigneten Situation ohne
vorherige diesbeziigliche Erfahrung in fertiger Form auftreten, mufite offen-
sichtlich das selektive Ansprechen auf die adiquate Reizkonfiguration begriff-
lich von der Bewegungsweise getrennt werden, die der Organismus anschlie-
fend sinnvollerweise in der betreffenden Situation ausfiihrt. Solange die Ge-
samtreaktion fiir eine Kette von Reflexen gehalten wurde, konnte man ihren
Beginn einfach als den ersten der verketteten Reflexe auffassen. Als man er-
kannt hatte, dafl die Bewegungsweise auf endogener Reizerzeugung und zen-
traler Koordination beruht, und daf sie, solange sie nicht gebraucht wird, von
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einer iibergeordneten Instanz unter Hemmung gehalten werden muf, trat der
physmloglsche Apparat, der ihre Enthemmung bewirkt, als ein Mechanismus
sul genens (von besonderer Art) hervor. Die selektiv Reize beantwortenden, ja
in gewissem Sinne ,,filternden Mechanismen in der Afferenz waren offen-
sichtlich grundverschieden von denen der Reizerzeugung und der von jeder
Afferenz unabhingigen zentralen Koordination.

Diese Zerlegung des Triebhandlungs-Begriffes bedeutete einen wesentlichen
Schritt in der Entwicklung der Ethologie. Er wurde auf einem Kongref in
Leyden getan, den Prof. van der Klaauw einberufen hatte. In nichtelangen
Diskussionen zwischen Niko Tinbergen und mir wurde der Begriff des ange-
borenen Auslosemechanismus (AAM) geboren, doch ist nicht mehr festzustel-
len, von wem. Seine weitere Entwicklung und die Erforschung seiner physio-
logischen Eigenschaften, vor allem seiner Leistungsbeschrinkungen, ist den
Experimenten Niko Tinbergens zu danken.

Gleichzeitig mit der Begriffsbildung des AAM wurde auch der Begriff von
der erbkoordinierten Bewegung oder Instinktbewegung prizisiert und einge-
engt, und zwar genau in der Weise, die Charlotte Kogon in ihrem Buch ,,Das
Instinktive als philosophisches Problem*, das mir leider bis vor kurzem unbe-
kannt geblieben war, schon 1941 gefordert hatte. Die Begriffe des AAM und
der Instinktbewegung haben sich in der Folge und bis auf den heutigen Tag
gut bewihrt, ihre Verwendbarkeit in Fliefdiagrammen der verschiedensten Art
machen es wahrscheinlich, daf es sich tatsichlich um funktionell, wenn nicht
sogar physiologisch gleichartige Leistungen handelt. Vor allem in den Vorstel-
lungen von hierarchisch organisierten Instinkten (Tinbergen, Baerends, Ley-
hausen) haben sie ihre Brauchbarkeit erwiesen.

In den nichsten Jahren folgte eine schnelle Entwicklung der Ethologie, so-
wohl was ihre Ergebnisse, als das Anwachsen der Zahl der Forscher betraf. Ein
grofler Schatz von Tatsachen wurde erarbeitet, viele spezielle Erkenntnisse ge-
wonnen. Wenn man Kritik an dieser Zeit gliicklicher Forschung iiben will,
kann man ihr Einseitigkeit vorwerfen, ja sogar einen gewissen Mangel an ganz-
heitsgerechtem Denken. Dieser lag darin, dafl Lernvorgange weitgehend aufler
Betracht gelassen wurden. Vor allem wurden die Beziehungen und Wechsel-
wirkungen, die zwischen den neugefundenen angeborenen Verhaltensmecha-
nismen und den verschiedenen Formen des Lernens bestehen, kaum unter-
sucht. Mein bescheidener Ansatz, der in der Fassung des Begriffes von der
Trieb-Dressur-Verschrinkung bestand, gedieh nicht weiter, auflerdem war das
Beispiel falsch, auf das sich die an sich richtige Begriffsbildung griindete
(S. 161).

Im Jahre 1953 kam eine Kritik, die zwar von behavioristischen Anschauun-
gen her, aber nicht von einem Behavioristen kam, nimlich von Daniel
S. Lehrman: ,,A Critique of Konrad Lorenz’ Theory of Instinctive Beha-
vior. Lehrman leugnete prinzipiell das Vorhandensein angeborener Bewe-
gungsweisen, wobei er sich im wesentlichen auf die These D. O. Hebbs stiitz-
te, der behauptet hatte, das angeborene Verhalten sei nur durch den Ausschlufl
von Erlerntem definiert und sein Begriff daher ,,non valid“, d. h. unbrauch-
bar. Weiters behauptete Lehrman, indem er sich auf die Ergebnisse' Z. Y.
Kuos berief, dal man nie wissen konne, ob bestimmte Verhaltensmuster nicht
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im Ei oder in utero erlernt worden seien. Schon Kuo hatte vorgeschlagen, die
Begriffstrennung zwischen Angeborenem und Erworbenem aufzugeben. Alles
Verhalten besteht, seiner Meinung nach, aus Reaktionen auf Reize und spiegelt
eine Wechselwirkung zwischen Organismus und Umwelt wider. Die Theorie
einer vorgegebenen Beziehung zwischen dem Organismus und den Gegeben-
heiten seiner Umwelt ist fiir Kuo nicht weniger fragwiirdig, als die Annahme
angeborener Ideen.

Meine Antwort auf diese Kritik war kurz und schlagend, traf aber zunichst
das Wesentliche nicht. Die Behauptung, daf das Angeborene von der verglei-
chenden Verhaltensforschung nur durch den Ausschluff von Lernvorgingen de-
finiert sei, ist ganz falsch: Angeborene Verhaltensweisen sind an denselben
Merkmalen der systematischen Verbreitung erkennbar wie morphologische; die
Begriffe von angeboren und erworben sind ebenso gut definiert wie Genotypus
und Phinotypus. Die Antwort auf die Theorie, daf8 der Vogel im Ei oder das
Sduger-Embryo im Uterus Verhaltensweisen gelernt haben konnte, die auf
seine spatere Umwelt ,,passen, wurde von meiner Frau in einem Wort formu-
liert: ,,Trockenskikurs®. Ich selbst schrieb damals, daf Lehrman, um den Be-
griff angeborener Verhaltensweisen zu umgehen, einen angeborenen eingebau-
ten Lehrmeister (innate schoolmarm) postuliere.

Meine Formulierung des Begriffs vom ,,angeborenen Lehrmeister* war da-
nals ausgesprochen als eine reductio ad absurdum gemeint. Was weder ich,
noch meine Meinungsgegner sahen, war, daff in eben diesem Lehr-Mechanis-
mus das wahre Problem steckte. Ich brauchte nahezu zehn Jahre, um mir dar-
tiber klar zu werden, wo eigentlich der Fehler von Kritik und Gegenkritik ge-
legen sei. Er war deshalb so schwer zu finden, weil er von den extremen Beha-
vioristen und von den ilteren Ethologen in véllig gleicher Weise begangen
worden war. Es war tatsichlich falsch, die Begriffe des Angeborenen und des
Erworbenen als disjunktive Gegensitze zu formulieren; die Gemeinsamkeit
und Uberschneidung der Begriffsinhalte lag jedoch nicht darin, daff, wie die
,,Instinktgegner behaupteten, alles scheinbar Angeborene eigentlich erlernt
sei, sondern, genau umgekehrt, darin, dafl allem Lernen ein stammesgeschicht-
lich gewordenes Programm zugrunde liegen muf}, woferne es, wie es tatsich-
lich tut, arterhaltend sinnvolle Verhaltensweisen produzieren soll. Nicht nur
Oskar Heinroth und ich selbst, sondern auch andere iltere Ethologen hatten
sich niemals tiefere Gedanken iiber jene Erscheinungen gemacht, die wir recht
summarisch als erlernt oder von der Einsicht bestimmt beiseite schoben. Wir
betrachteten sie, wenn man unser Verfahren etwas allzu mitleidslos beschreiben
will, als den Sammeltopf alles dessen, was auflerhalb unseres analytischen In-
teresses gelegen war.

So kam es, dafl weder einer der ilteren Ethologen, noch einer der ,,In-
stinktgegner die naheliegende Frage gestellt hat, woher es wohl kime, daff der
Organismus, wann immer sein Verhalten durch Erwerbungsvorginge modifi-
ziert wird, das Richtige lernt, mit anderen Worten, eine adaptive Verbesserung
seiner Verhaltensmechanismen erzielt. Besonders krafl erscheint diese Ver-
sdumnis bei Z. Y. Kuo, der sich so audriicklich von jeder vorgegebenen Bezie-
hung zwischen Organismus und Umwelt distanziert, es aber gleichzeitig als
selbstverstandlich betrachtet, daf} alle Lernvorginge arterhaltend sinnvolle Ver-
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anderungen bewirken. Unter den Lerntheoretikern war meines Wissens P. K.
Anokhin (1961) der Erste, der die bedingte Reaktion als einen Regelkreis auf-
faflte, in welchem nicht nur die von auflen kommende Reizkonfiguration, son-
dern vor allem die Rickmeldungen iber Vollzug und Auswirkung des beding-
ten Verhaltens eine Uberpriifung seiner Adaptivitit bewirken.

Wie so viele Denkfehler der Behavioristen ist auch das Ausklammern der
Frage nach dem Anpassungswert erlernten Verhaltens aus ihrem affektbetonten
Antagonismus gegen die Schule des Purposivismus zu erkliren. Deren hem-
mungsloses Bekenntnis zu einer auflernatiirlichen Zielsetzung des Verhaltens
fihrte bei den Behavioristen zu einer solchen Abneigung gegen alle Zweckvor-
stellungen, dafl sie mit der purposivistischen Teleologie auch jede Betrachtung
der arterhaltenden Zweckmifligkeit, der Teleonomie im Sinne C. Pittendrighs
entschlossen verweigerten. Diese Einstellung machte sie leider blind fiir Alles,
was sich nur auf Grund der Kenntnis von Evolutionsvorgingen verstehen lif}t.

Der eingebaute Lehrmeister, der dem Organismus sagt, ob sein Verhalten
arterhaltend niitzlich oder schidlich sei, und es im ersten Falle andressiert
(reinforcement) und im zweiten Falle abdressiert (extinction), mufl in einem
Riickmeldungs-Apparat sitzen, der den Erfolg einer Sequenz von Verhaltens-
mustern mit ihren ersten Gliedern in Verbindung setzt. Diese Erkenntnis kam
mir nur langsam, unabhingig von P. K. Anokhin. Ich verdffentlichte meine
diesbeziiglichen Theorien ebenfalls 1961 in meiner Arbeit ,,Phylogenetische
Anpassung und adaptive Modifikation des Verhaltens*, die ich spater zu einem
Buch in englischer Sprache ausgebaut und erweitert habe. Wie ich dort ausge-
fuhrt habe, bedeutet jedes Angepafit-Sein eines Organs wie einer Verhaltens-
weise an eine bestimmte Umweltgegebenheit stets, dafl Information siber diese
Gegebenbeit in den Organismus gelangt sein mufl. Es gibt nur zwei Wege, auf
denen dies geschehen kann, erstens im Laufe der Phylogenese durch Mutation
und Neukombination von Erbanlagen und durch natirliche Selektion, und
zweitens durch individuellen Informationsgewinn des Organismus im Laufe
seiner Ontogenese. ,,Angeborenes und ,,Erlerntes“ sind nicht eines durch den
Ausschluff des anderen definiert, sondern durch die Herkunft der die Auflen-
welt betreffenden Information, die Voraussetzung jedes Angepafitseins ist.

Die Zweiteilung, die ,,Dichotomie* des Verhaltens in angeborenes und er-
lerntes ist in zweifacher Weise irrefithrend, aber nicht in dem vom behavioristi-
schen Argument behaupteten Sinne. Es ist weder durch Beobachtung, noch
durch Experimente auch nur im geringsten wahrscheinlich gemacht, am wenig-
sten aber eine Denknotwendigkeit, dafl jeder phylogenetisch programmierte
Verhaltensmechanismus durch Lernen adaptiv modifizierbar sei. Es ist im Ge-
genteil sowohl Erfahrungstatsache wie logisch zu postulieren, dafl gewisse Ver-
haltenselemente, und zwar eben jene, die als eingebaute ,,Schulmeister* Lern-
vorginge in die richtigen Wege leiten, nicht durch Lernen modifizierbar sein
diirfen.

Umgekehrt aber enthilt jedes ,,erlernte Verhalten insofern phylogenetisch
gewonnene Information, als jedem ,,Lehrmeister ein unter dem Selektions-
druck seiner Lehr-Funktion evoluierter physiologischer Apparat zugrundeliegt.
Wer dies leugnet, kann nur durch die Annahme einer prastabilierten Harmonie
zwischen Umwelt und Organismus die Tatsache erkliren, dafl Lernen — von



Historische Einleitung 9

einigen aufschlufireichen Fehlleistungen abgesehen — stets teleonomes Verhalten
verstirkt und unzweckmifliges ausloscht. Wer sich selbst fiir die Tatsachen der
Evolution blind macht, kommt unweigerlich zur Annahme einer pristabilierten
Harmonie, die genannten Behavioristen ganz ebenso wie der grofle Vitalist
Jakob von Uexkall.

Die Suche nach der Herkunft der Information, die aller Angepafltheit, der
angeborenen wie der erworbenen, zugrundeliegt, hat seit jenen Jahren bedeut-
same Ergebnisse erzielt, ich erinnere nur an die Untersuchungen von Jiirgen
Nicolai an Witwenvogeln (Viduinae), bei denen die Information in so ver-
zwickter Weise ,,kodiert* sein kann: Der erwachsene Vogel lernt wesentliche
Bestandteile seines Gesanges, indem er die Betteltdne und sonstige Lautiufle-
rungen jener Art von Wirtsvogel abhorcht, von denen er seinerzeit erbriitet
und aufgezogen wurde.

Die Frage nach der phylogenetischen Programmiertheit von Erwerbungs-
vorgingen hat sich in vieler Hinsicht als wichtig erwiesen. Das Versdumen von
Erwerbungsvorgingen, die nach Art der Prigung nur zu bestimmten sensitiven
Perioden der Ontogenese vor sich gehen konnen, kann die seelische Gesund-
heit von Tier und Mensch fiir immer beschidigen. Auch in kultureller Hinsicht
ist die Unterscheidung von Angeborenem und Erworbenem wesentlich. Auch
der Mensch ist in seinem Verhalten nicht unbegrenzt durch Lernen modifizier-
bar und so manche angeborenen Programme bedeuten Menschenrechte.



Erster Teil

Methodenlehre



I. Biologisches Denken

1. Die Verschiedenheiten der Ziele
physikalischer und biologischer Forschung

Die Physik sucht nach den allgemeinsten Gesetzen, von denen alle Materie
und alle Energie beherrscht werden. Die Biologie versucht, lebende Systeme,
so wie sie vorgefunden werden, zu verstehen. Seit Galilei verfihrt die Physik
nach der Methode der generalisierenden Reduktion. Der Physiker betrachtet
das individuelle System, das er im Augenblick untersucht — etwa ein Planeten-
system, ein Pendel oder einen fallenden Stein — stets als einen speziellen Fall
einer #bergeordneten Klasse von Systemen — in den genannten Fillen als eines,
das aus Masse in einem Gravitationsfeld besteht. Er findet nun Gesetzlichkei-
ten, die in einem der speziellen Systeme obwalten, wie die Keplerschen Ge-
setze und die Pendelgesetze, und bemiiht sich, diese auf die allgemeineren Ge-
setze der ibergeordneten Klasse von Systemen, in unserem Beispiel auf die
Newtonschen Gesetze, zuriickzufiilhren. Zu diesem Behufe mufl er natiirlich
die Struktur der speziellen Systeme untersuchen, er mufl die Mechanik des
Pendels, die Achse, die Linge des Pendelarmes, das Gewicht des Pendels, usw.
in seine Betrachtung einbeziehen. Die Kenntnis von Strukturen und Funktio-
nen der speziellen Systeme ist fiir den Physiker aber nur Mittel, nur Zwischen-
ziel auf dem Wege zur Abstraktion allgemeinerer Gesetze. Sowie diese gewon-
nen ist, sind fiir ihn die Eigenschaften des speziellen Systems vollig uninteres-
sant geworden. Fir die Giltigkeit der Gravitationsgesetze Newtons sind die
individuellen Eigenschaften des Sonnensystems, an dem er sie entdeckte, vollig
gleichgiiltig. Er wire zur Abstraktion derselben Gesetze gelangt, wenn er ein
vollig anderes Sonnensystem mit anderen Groflen, Abstinden und Umlaufzei-
ten der Himmelskorper untersucht hitte.

Der Vorgang der generalisierenden Reduktion besteht ausnahmslos darin,
zu zeigen, in welcher Weise die Struktur des spe21ellen Systems es mit sich
bringt, dafl die allgemeineren Gesetze in der Form jener spezielleren in Er-
scheinung treten, die fiir das betreffende System kennzeichnend sind. Der Phy-
siker muf§ z. B. zeigen, wie beim Pendel das fallende Gewicht durch den um
eine Achse beweglichen Arm von konstanter Linge in eine Kreisbahn gezwun-
gen wird und nach Erreichen des tiefsten Punktes auf einer ebensolchen wieder
aufwirts wandern muf}, in welcher Weise die Schwingungsfrequenz durch die
Linge des Pendelarmes und das Gewicht des Pendels bestimmt wird usw.,

usf.
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Die theoretische Physik kann auf Grund ihrer Kenntnis allgemeiner Ge-
setze im Prinzip auch deduzieren, welchen besonderen Gesetzlichkeiten irgend
ein Mechanismus, wie beispielsweise ein Pendel, zu gehorchen hat. In der Ge-
schichte der Wissenschaft aber war es wohl auch in der Physik meist so, dafl
der Experimentator auf ein wirkliches Pendel stiefl, ehe er iiber dessen Gesetz-
lichkeiten nachzudenken begann. Dabei bekam er es begreiflicherweise auch
mit Gegebenheiten zu tun, die seinem Abstraktionsstreben im Wege standen.
Bei einem realen Pendel ist der Pendelarm weder gewichtslos, noch frei von
I'righeit, die Achse nicht reibungsfrei, aber alle diese hochst realen Tatsachen
sind fiir den Physiker zunichst Storungen, die er zwar beriicksichtigen, unter
Umstinden sogar messen muf}, die aber in die Formulierung der schliefflich ab-
strahierten Gesetze nicht mit eingehen. Das System, in dem er nach allgemei-
nen Gesetzen fahndet, interessiert ihn als solches gar nicht, noch weniger seine
Struktur, deren Verstindnis fiir ihn wie gesagt nur als Zwischenziel auf seinem
Forschungsweg wesentlich ist. Er geht an diesen Dingen ganz buchstiblich
voriiber, auf seinem Weg, der abwirts und immer weiter abwirts fiihrt, zu all-
gemeineren und immer allgemeineren Gesetzen, hinab zu den Erhaltungs-Sit-
zen der Physik.

Die Erforscher lebender Systeme beniitzen dieselbe Methode, mit gewissen
Einschrinkungen ihrer Anwendbarkeit, von denen spiter gesprochen wird.
Das Ziel seines Erkenntnisstrebens ist aber nicht das des Physikers: Der Bio-
loge will das lebende System, und sei es auch nur ein Teilsystem, als solches
und um seiner selbst willen verstehen lernen. Ihn interessieren alle lebenden Sy-
steme gleichermaflen, ungeachtet ihrer Integrationsebene, ihrer Einfachheit
oder Komplexitit. Wie die Analyse des Physikers, so geht auch die des Biolo-
gen von ,,oben* nach ,,unten“ vor, vom Spezielleren zum Allgemeineren.
Auch wir Biologen sind iiberzeugt davon, dafl das Universum von einem ein-
zigen, in sich widerspruchsfreien Satz von allgemeineren und spezielleren Ge-
setzen beherrscht wird, von denen die letzteren im Prinzip auf die ersteren zu-
riickgefiihrt werden konnen, woferne man erstens die Strukturen der Materie
kennt, in denen sie sich auswirken, und zweitens den historischen Werdegang
dieser Strukturen.

Daf} diese zweite Notwendigkeit unserer Reduktion sehr oft ihre Grenze
setzt, werden wir noch zu besprechen haben. Dessen ungeachtet wire unser
Streben nach Verstindnis des Lebendigen von vornherein sinnlos, wenn wir
nicht von der Grundannahme ausgingen, dafl wir, wenn wir das utopische Ziel
der Analyse erreicht hitten, alle Lebensvorgange, soweit sie von ihrer objekti-
ven Seite her erfafbar sind, einschliefllich aller jener, die sich in uns selbst ab-
spielen, aus den allgemeinsten Gesetzen der Physik — und aus den ungeheuer
komplexen organischen Strukturen — érklirt haben wiirden, die ihnen ihre je-
weils andere und besondere Erscheinungsform vorschreiben. Als Verhaltensfor-
scher hoffen wir zunichst, die Phinomene, die wir untersuchen, auf physikali-
sche und chemische Prozesse zuriickzufiihren, wie sie sich etwa in den Synap-
sen, an den geladenen Zellmembranen, in der Reizleitung usw. abspielen.
Auch wir sind ,,Reduktionisten‘‘.

Die Biologie wire auch dann an den Strukturen des Lebendigen um ihrer
selbst willen interessiert, wenn die Physiologie nicht so unaufloslich mit der
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Pathologie verwoben wire. Wer in seiner Tagesarbeit mit lebenden Systemen
zu tun hat, sei er nun Bauer, Tiergartendirektor, Physiologe oder Arzt, der
kann nicht umhin, sich mit Storungen in der Funktion lebender Systeme zu be-
schiftigen. Er wird mit der Nase auf die unl6sbare Verkniipfung zwischen
Physiologie und Pathologie gestoflen, denn um eine Storung beheben zu kon-
nen, mufl man zuerst den normalen Ablauf verstanden haben; und umgekehrt
ist es fast immer eine Stérung, die zum Verstehen des normalen Ablaufs fiihrt.
Jeglicher therapeutische Eingriff entbehrt der Erfolgswahrscheinlichkeit, wenn
er nicht von der Einsicht in die normale Funktion und in die Art ihrer Stérung
geleitet wird. Dies gilt ebensowohl, wenn es sich um eine Vergaserverstopfung
bei einem Auto, als auch wenn es sich um eine Erkrankung des Menschen

handelt.

2. Die Grenzen der Reduktion

In seiner bedeutungsvollen wissenschaftstheoretischen Schrift ,,Scientific
Reduction and the Essential Incompleteness of all Science hat Karl Popper die
von verschiedenen Wissenschaften unternommenen erfolgreichen und erfolg-
losen Versuche zur Reduktion besprochen und gezeigt, dafl auch bei dem bis-
her erfolgreichsten unter ihnen, bei der Reduktion der Chemie auf atomphysi-
kalische Vorginge, ein Rest zuriickbleibt, ein Residuum, das weiterer Reduk-
tion nicht zuginglich ist. ,,Im Laufe dieser Diskussion®, sagt Popper, ,,werde
ich drei Thesen verteidigen. Erstens werde ich nahelegen, daff jeder Naturwis-
senschaftler insoferne Reduktionist sein mufi, als in der Wissenschaft nichts ein
so grofler Erfolg ist, wie eine erfolgreiche Reduktion (wie etwa Newtons Re-
duktion — oder besser Erklirung — der Gesetze Keplers und Galileis aus seiner
Gravitationstheorie). Eine erfolgreiche Reduktion ist vielleicht die erfolgreich-
ste denkbare Form einer wissenschaftlichen Erklirung, da sie, wie Meyerson
(1908, 1930) betont hat, die Identifizierung von etwas Unbekanntem mit etwas
bereits Bekanntem erreicht. Ich darf aber erwihnen, dafl eine Erklirung, im
Gegensatz zu einer Reduktion darin besteht, daf} das Bekannte — das bekannte
Problem — durch eine nexe Theorie verstindlich gemacht wird: durch eine neue
Annahme.

,»Zweitens werde ich zu zeigen versuchen, daff Wissenschaftler, was immer
ihre philophische Einstellung sein mag, den Reduktionismus als Methode will-
kommen heiflen miissen: sie sind gezwungen, naive oder mehr oder weniger
kritische Reduktionisten zu sein: in der Tat sogar, wie ich argumentieren wer-
de, etwas verzweifelte kritische Reduktionisten, weil kaum je ein grofierer Re-
duktionsversuch in irgend einer Wissenschaft vollkommen erfolgreich gewesen
ist: es bleibt so gut wie immer ein ungeloster Rest, selbst bei den erfolgreich-
sten Reduktionsversuchen.

,,Drittens werde ich die Behauptung aufstellen, daff augenscheinlich keine
guten Argumente zugunsten eines philosophischen Reduktionismus vorliegen,
wihrend sich umgekehrt sehr gute Argumente gegen den Essentialismus anfiih-
ren lassen, der mit philosophischem Reduktionismus nahe verwandt ist.
Ebenso aber werde ich zu zeigen versuchen, daff wir aus methodischen Griin-
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den in unserem Bestreben zur Reduktion fortfahren sollen. Der Grund hiefiir
ist, dafl wir ungeheuer viel aus unseren Reduktions-Versuchen lernen, selbst
wenn sie unvollstindig bleiben, und dafl die Probleme, die auf diese Weise of-
fenbleiben, zum wertvollsten intellektuellen Besitz der Wissenschaft zihlen.
Ich m6chte den Gedanken nahelegen, dafl es uns auflerordentlich gut tun wiir-
de, wenn wir ein grofleres Gewicht auf all das legen wiirden, was oft als unsere
wissenschaftlichen Miflerfolge betrachtet wird — mit anderen Worten, auf die
groflen Probleme der Wissenschaft, die noch offen sind“. (Ubersetzung.)

Popper fiihrt anschlieflend eine Reihe von Beispielen an, die illustrieren, in
welcher Weise das Steckenbleiben von Reduktionsversuchen zur Entdeckung
von vorher unbekannten Problemen gefiihrt hat. Schon in der Mathematik hat,
nach Popper, der Versuch der ,,Arithmetisation”, d. h. die Reduktion der
Geometrie und der irrationalen Zahlen auf rationale Summen nicht zum Erfolg
gefithrt. Popper sagt: ,,Die Zahl der unerwarteten Probleme, sowie die Menge
des unerwarteten Wissens, das durch diesen Fehlschlag zutage gebracht wurde,
ist tiberwiltigend. Dies, so behaupte ich, kann verallgemeinert werden: sogar
dort, wo wir als Reduktionisten keinen Erfolg haben, ist die Zahl der interes-
santen und unerwarteten Ergebnisse, die wir auf dem Wege durch unseren
Miflerfolg erwerben, von grofitem Werte.* (Ubersetzung.)

Ein anderes, fiir unsere Betrachtungen besonders wichtiges Beispiel fiir das-
selbe Prinzip bietet der Versuch, Chemie auf Quantenphysik zu reduzieren.
Selbst wenn man annehmen wollte, daff es gelungen sei, die Natur der chemi-
schen Bindung auf quantenphysikalische Prinzipien zu reduzieren — was immer
noch nicht gelungen ist —, und selbst wenn man um des Argumentes willen an-
nehmen wollte, dal man eine vollig befriedigende Theorie der Kernkrifte, des
periodischen Systems der Elemente und ihrer Isotope usw., hitte, so wiirde
dennoch der Versuch, die chemischen Vorginge auf quantenphymkahsche zu
reduzieren, auf ein Hindernis stoffen, das eine dem Physiker grundsitzlich
fremde Denkweise in den Kreis seiner Betrachtung bringt: die des historischen
Werdens. Die neue Bohrsche Theorie des periodischen Systems der Elemente
nimmt an, dafl die schweren Kerne aus leichteren zusammengesetzt seien und
dafl dieser Zustand durch ein zuriickliegendes historisches Geschehen zustande
gekommen sei, in welchem, in weit auseinander liegenden seltenen Fillen Was-
serstoffkerne zu schwereren Kernen verschmolzen sind, was nur unter Bedin-
gungen stattgefunden haben kann, die im Kosmos offenbar sehr selten vor-
kommen. Die Physik hat starke Indizien, die dafiir sprechen, daff dies tatsich-
lich geschehen ist und noch geschieht. Vom Helium angefangen, sind alle
schwereren Elemente das Ergebnis einer kosmologischen Evolution. ,,Auf
diese Weise, sagt Popper, ,,haben unsere Versuche zur Reduktion zu unge-
heuren Erfolgen gefithrt, wenn man sie vom Gesichtspunkt der Methode aus
betrachtet, obwohl man sagen kann, dafl die Reduktionsversuche als solche
mifllungen seien.* (Ubersetzung.)

3. Ontologischer Reduktionismus

Die aller Wissenschaft zugrunde liegende Annahme, daf} alles Existente im
Laufe eines grofien kosmischen Werdens aus materiellen Elementen entstanden
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sei und auch heute noch von den gleichen Gesetzen beherrscht werde, die in
diesen Elementen obwalten, kann leicht zu einem philosophischen Irrtum fiih-
ren, der deshalb gefihrlich ist, weil er alle Naturwissenschaften in den Augen
verniinftig Denkender zu diskreditieren geeignet ist. Dieser Irrtum entspringt,
wie so viele andere, der Vernachlissigung der Strukturen, in denen die allge-
genwirtigen Gesetze der Physik sich in Form hochkomplexer Sondergesetze
auswirken. Diese aber haben vollen Anspruch darauf, im gleichen Sinne Na-
turgesetze genannt zu werden, wie etwa der erste Hauptsatz der Physik oder
die Erhaltungssitze.

Die Folge dieses Irrtums ist die Aussage, alles, was sich aus Materie auf-
baut, sei ,,nichts Anderes als‘ eben diese Materie. Dieses ,,nichts Anderes als*
hat sich schon auf basalsten physikalischen Gebieten als ein Irrtum erwiesen,
doch haben grofle Entdecker an ihm mit merkwiirdiger Zihigkeit festgehalten.
So hat nach Popper z. B. Eddington lang an dem Glauben festgehalten, daff
mit dem Entstehen der Quantenmechanik die elektromagnetische Theorie der
Materie abgeschlossen sei und daf8 alle Materie aus Elektronen und Protonen
zusammengesetzt sei, und das zu einer Zeit, als das Meson schon entdeckt
war.

Wirklich gefihrlich wird der ontologische Reduktionsimus auf dem Gebiete
des Lebendigen. Wenn wir z. B. sagen: ,,Alle Lebensvorginge sind chemische
und physikalische Vorginge®, so wird kaum ein wissenschaftlich denkender
Mensch an der Richtigkeit des Satzes zweifeln. Wenn wir aber sagen: ,,Alle
Lebensvorginge sind eigentlich nur chemische physikalische Vorginge, so
wird jeder Biologe protestieren, denn gerade hinsichtlich dessen, was sie ei-
gentlich sind, was ihnen allein zu eigen ist, sind Lebensvorginge etwas anderes
als alle anderen chemisch-physikalischen Vorginge. Noch deutlicher wird die
Fehlleistung der ontologischen Reduktion, wenn wir zwei andere Sitze verglei-
chen: ,,Menschen sind Lebewesen aus der Klasse der Siugetiere und der Ord-
nung der Primaten® und ,,Menschen sind eigentlich nichts Anderes als Siuge-
tiere von der Ordnung der Primaten.

Das ,,nichts Anderes als (nothing else but) des ontologischen Reduktio-
nismus, fiir den Julian Huxley * den Terminus ,,Nothingelsebuttery“ geprigt
hat, beweist Blindheit fiir zwei hochst wesentliche Gegebenheiten: Erstens fiir
die Komplexitit und die verschiedenen Integrationsebenen organischer Struktu-
ren, und zweitens fiir jene Wertempfindungen, die jeder normale Mensch den
niedrigeren und den hoheren Ergebnissen des organischen Werdens entgegen-
bringt.

In der Evolution entstehen neue Systemeigenschaften hiufig dadurch, daff
zwel bis dahin unabhingig voneinander funktionierende Systeme zu einem ein-
zigen zusammengeschlossen werden. Ein dem Buch von Bernhard Hassenstein
entnommenes einfaches elektrisches Modell (Abb. 1) mag veranschaulichen,
wie durch eine solche Integration schlagartig vollig neue Systemeigenschaften
entstehen konnen, die vorher nicht, und zwar auch nicht in Andeutungen vor-
handen gewesen waren. Hierin liegt der Wahrheitsgehalt des mystisch klingen-

* Ich habe diesen Terminus von meinem Freund Donald Mackay gelernt, doch konnte mein
viel alterer Freund Sir Julian Huxley Prioritit fiir den schonen Ausdruck nachweisen.

2 Lorenz, Verhaltensforschung
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Abb. 1. Drei Stromkreise, darunter (¢) ein Schwingungskreis, zur Veranschaulichung des Begriffs
,,.Systemeigenschaft“. Die Pole einer Batterie mit der elektromotorischen Kraft Eo bzw. der
Klemmenspannung Us sind durch eine Leitung verbunden. Der Ohmsche Widerstand des Kreises
ist in R zusammengefafit. In den Stromkreis ist bei 4 ein Kondensator mit der Kapazitit C, bei b
eine Spule mit der Induktivitit L und bei ¢ sowohl der Kondensator wie die Spule eingeschaltet.
An zwei Klemmen kann die Spannung U gemessen werden. Die Diagramme auf der rechten Seite
zeigen die Anderungen der Spannung nach Schliefen des Schalters zur Zeit null. Bei 4 lidt sich der
Kondensator iiber den Widerstand allmihlich auf, bis er die Spannung Us erreicht hat. Bei b
nimmt der Stromflufl — zunichst durch Selbstinduktion gehemmt — so lange zu, bis die durch das
Ohmsche Gesetz gegebene Stromstirke erreicht ist; die Spannung U ist dann theoretisch null, weil
der Gesamtwiderstand des Kreises in R zusammengefafit wurde. In ¢ entstehen abklingende
Schwingungen. Man erkennt anschaulich, dafl sich das Verhalten von ¢ nicht durch summative
Uberlagerung der Vorginge 4 und b ergibt, obwohl das System ¢ durch Zusammensetzung aus
und b entstanden gedacht werden kann. — Das Schema gilt z. B. fiir folgende Zahlenwerte: C =
0,7-10"F; 1 = 2-10- Hy; R = 10%Q; a = 1,2 - 10 ". Dieser letzte Wert definiert auch die fiir
alle drei Kurven iibereinstimmende Zeitachse. — Berechnung E. U. v. Weizsicker. (Aus: Hassen-
stein, Kybernetik und biologische Forschung)

den, aber vollig richtigen Satzes, den die Gestaltpsychologen geprigt haben:
»,Das Ganze ist mehr als seine Teile“. Kybernetik und Systemtheorie haben
das plotzliche Entstehen neuer Systemeigenschaften und Funktionen auf rein
physikalischem Wege erklart und denjenigen, der sie beschreibt und erforscht,
von dem Verdacht eines vitalistischen Wunderglaubens befreit.
Geisteswissenschaftliche Denker, die sich dieser Eigenschaft der Evolution
nicht bewufit sind, pflegen dem Glauben zu huldigen, dafl alle Evolutions-
schritte nur in langsamen graduellen Ubergingen bestiinden. Daraus ergibt sich
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hiufig ein ontologischer Streit, ob zwischen zwei Evolutionsstufen ein Unter-
schied bestehe, der nur graduell sei oder einer, der die Wesenhest der betref-
fenden Lebensformen bedeute. Besonders heftig entbrennt dieser Streit begreif-
licherweise dort, wo es um den Evolutionsschritt vom Tier zum Menschen
geht. Mortimer J. Adler hat ein ganzes Buch ,,The Difference of Man and the
Difference it makes* der Diskussion dieser Frage gewidmet. In Wirklichkeit
bedeutet fast jeder groflere Schritt der Evolution das Entstehen eines Wesens-
unterschiedes, da er nie Dagewesenes entstehen lifit. Dies gilt im Prinzip auch
schon fiir den Unterschied der von Hassenstein als Beispiel herangezogenen
anorganischen Systeme.

4. Das organische Gewordensein als Grenze der Reduktion

Wie wir gesehen haben, scheitert der Versuch, die gesamte Chemie auf
Quantenphysik zu reduzieren, an der undurchdringlichen Grenze des histo-
risch Gewordenen. Um die Reduktion uber die Gegebenheit der schweren
Kerne hinaus vorzutreiben, d. h. um deren So-und-nicht-anders-Sein zu erkla-
ren, miiffite man eben die kosmogonischen Vorginge durchschauen, die es er-
zeugten. Der Physiker stofit nur ausnahmsweise an diese Grenze, der Biologe
tut es auf Schritt und Tritt.

Jeder lebende Organismus ist in buchstiblich jedem einzelnen seiner Bau-
und Funktionsmerkmale vom Gang des Evolutionsgeschehens bestimmt, das
ithn hervorgebracht hat. Dieser geschichtliche Verlauf ist seinerseits von einer
astronomischen Zahl von Kausalketten verursacht, die in ithn zusammenflieflen,
sodaf} es prinzipiell unméglich wird, sie alle auch nur ein kurzes Stiick zuriick-
zuverfolgen. Der Gang, den die Evolution genommen hat, lifit sich, wie ich
im folgenden Kapitel zeigen will, bis zu einem bescheidenen Grade rekonstru-
ieren, nicht aber die Ursachen, die seinen Weg bestimmten. Der Biologe muf§
sich bei seinen Reduktions- und Erklirungsversuchen mit einem sehr grofien
Rest des historisch nicht Rationalisierbaren abfinden. Er kann die Funktionen,
die er an seinem Objekt beobachtet, nur aus dessen Strukturen erkliren und ist
daher gezwungen, diesen sein Augenmerk zuzuwenden, nicht nur um ihrer
selbst, sondern auch um ihrer Funktion willen.

Dem Versuch des Biologen, das Vorgefundene auf bekannte Gesetzlichkei-
ten zu reduzieren, oder durch neue Hypothesen zu erkliren, sind somit zwei
Aufgaben gestellt, die, wenn sie sich auch iiberlappen und mischen, doch klar
zu unterscheiden sind. Die erste besteht in der Analyse von Form und Funk-
tion des lebenden Systems, wie es im Augenblick ist, die zweite aber darin,
verstindlich zu machen, wieso dieses System so und nicht anders geworden ist.
Am Beispiele einer vom Menschen gemachten Maschine lifit sich die Zweiheit
dieser Fragen illustrieren. Wenn den Japanern ein von den Sowjets gebautes
Kampfflugzeug in die Hinde fillt, werden sie es auseinandernehmen, also im
buchstiblichen Sinne analysieren und sehr wahrscheinlich wird ihnen diese
Analyse bis zu einem Punkt gelingen, der bei einem lebenden System noch
utopisch ist, nimlich bis zur Fihigkeit der vollendeten Re-Synthese, d. h. bis
zur Fihigkeit, das Flugzeug nachzubauen. Sie werden aber sicher eine Menge
konstruktive Einzelheiten finden, die genial erdacht sind und bei denen sie sich

2%
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wundern werden, wie in aller Welt der Konstrukteur auf diese originelle Lo-
sung verfallen ist. Die Frage, wieso der fremde Konstrukteur diesen Bestandteil
so und nicht anders entworfen hat, wiirde zu ihrer Beantwortung zunichst ein
gewaltiges Mafl an Information iiber den russischen Flugzeugbau und seine
Geschichte erfordern, dariiber hinaus aber iiber die Gedankenginge, die Hirn-
und Nervenphysiologie des Konstrukteurs, usw., usf., bis in die gesamte
Stammesgeschichte von Homo sapiens.

Daf} diese beiden Aufgaben auch bei Untersuchung eines lebenden Systems
getrennt in Angriff genommen werden konnen, beweist die Tatsache, daf} die
Analyse des lebenden Systems, so wie es im Augenblick ist, betrichtlich weit
gediehen war, ehe die Frage nach seinem Gewordensein iiberhaupt gestellt
wurde. Harvey hat die Funktion des Blutkreislaufes klar durchschaut und das
Vorhandensein der Kapillaren, die man damals noch gar nicht sehen konnte,
folgerichtig postuliert; die Geschichte der Medizin hat eine ganze Reihe von
Entdeckungen aufzuweisen, die von der historischen Betrachtung des organi-
schen Werdens unabhingig sind.

Lange Zeit, ehe die Hauptursachen aller Anpassung, nimlich Erbinderung
und natiirliche Auslese, entdeckt waren, fiel den Untersuchern organischer Sy-
steme die Tatsache auf, dafl ihre Konstruktion in spezieller und generell un-
wahrscheinlicher Weise dazu eingerichtet sei, das Leben des Individuums, sei-
ner Nachkommen und damit seiner Art zu erhalten. Der an einen einmaligen
Schopfungsakt glaubende Mensch erklirte diese arterhaltende Zweckmifigkeit
entweder aus der Weisheit des Schopfers oder, wie Jakob von Uexkiill, der den
Evolutionsgedanken ablehnte, aus einer pristabilierten Harmonie zwischen
Organismus und Umwelt. Wer sich mit diesen Erklirungen zufrieden geben
kann, dem bleibt das Stellen von vielen schwierigen Problemen erspart, aller-
dings um den Preis, vor bestimmten Erscheinungen die Augen schliefen zu
missen und das sind die vielen Unzweckmaifiigkeiten in der Konstruktion
lebender Wesen.

5. Die Frage ,,Wozu*?

An dieser Stelle wird dem Forschenden durch ein Hemmnis der Reduktion
eine Denkweise aufgezwungen, die bis zu diesem Punkte seiner Riickfiihrungs-
und Erklirungsversuche vollig ferngelegen hatte, er wird gezwungen, die Frage
nach einem Zweck zu stellen. Vom Zweck her, ,,final* determinierte Vorginge
gibt es im Kosmos ausschliefilich im Bereich des Organischen. Die Analyse
eines Finalnexus lift sich nach Nicolai Hartmann nur vom Wirkungsgefiige
des Gesamtverlaufes einer zweckgerichteten Geschehenskette her geben, fiir die
drei Akte kennzeichnend sind: Erstens die Setzung eines Zweckes mit Uber-
springen des Zeitflusses als eine Antizipation von etwas Zukiinftigem. Zweitens
eine von diesem gesetzten Zweck her erfolgende Auswahl der Mittel, die also
sozusagen riickliufig determiniert werden. Drittens die Verwirklichung des
Zweckes durch die kausale Aufeinanderfolge der ausgewahlten Mittel. Diese
drei Akte bilden eine funktionelle Einheit, die im Reich des Organischen auf
verschiedenen Integrationsebenen vorkommt (Abb. 2).

Nicolai Hartmann glaubte, daf} der Trager der Akte und Setzer der Zwecke
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Abb. 2. (Aus: Hartmann, Teleologisches Denken)

immer nur ein Bewufitsein sein konne, denn, so sagt er, ,,nur ein Bewufitsein
hat Beweglichkeit in der Anschauungszeit, kann den Zeitlauf tberspringen,
kann vorsetzen, vorwegnehmen, Mittel seligieren und riickliufig gegen die
tibersprungene Zeitfolge bis auf das Erste zuriickverfolgen*. Seit Hartmann
diese Sitze schrieb, haben die Biochemie, die Erforschung der Morphogenese
und auch die des tierischen Appetenzverhaltens (2. 1/10, S. 104) Vorginge zu-
tage gefordert, in denen die von Hartmann geforderten drei Akte in klarem
Wirkungsgefiige sich auch in Prozessen abspielen, die sicher nicht von Bewuf3t-
sein begleitet sind.

Es entspricht durchaus dem von Hartmann postulierten Zusammenwirken
der drei Akte, wenn die im Genom vorgesehene ,,Blaupause* die Erzeugung
eines neuen Organismus als Ziel vorwegnimmt und wenn anschlieflend dieses
Ziel in einer recht variablen und anpassungsfihigen Wahl der vom Milieu an-
gebotenen Mittel in streng kausaler Aufeinanderfolge von Entwicklungsschrit-
ten erreicht wird. Dasselbe gilt fiir die allerdings etwas komplizierten Vor-
ginge des Appetenzverhaltens, durch das ein Tier einen ebenfalls im Genom
programmierten arterhaltend sinnvollen Endeffekt erreicht. Wiewohl diese
Vorginge der Embryogenese und des Verhaltens ganz sicher nicht von einem
vorausschauenden individuellen Bewufitseins gesteuert werden, sondern sich
auf einer sehr viel niedrigeren Ebene organischen Geschehens abspielen, miis-
sen sie durchaus als zweckgerichtet oder ,,final determiniert” angesehen wer-
den.

Die Vorginge der Stammesgeschichte, von denen die in Rede stehenden
»»Blaupausen* hervorgebracht werden, leisten zwar Bewunderungswiirdiges, sie
lassen aber ebensowohl die Unfehlbarkeit eines allwissenden, Zwecke setzen-
den Schopfers, als auch die Stetigkeit einer pristabilierten Harmonie vollig
vermissen. Auf Schritt und Tritt begegnet der vergleichende Stammesge-
schichtsforscher ,,Irrdimern‘ der Evolution, Fehlkonstruktionen von einer
Kurzsichtigkeit, die man keinem menschlichen Konstrukteur zutrauen wiirde.
In seiner Schrift iiber das Unzweckmiflige in der Natur hat Gustav Kramer
viele Beispiele fiir diese Erscheinung gebracht, von denen hier nur eines ange-
fiihrt sei. Beim Ubergang vom Wasserleben zum Landleben wurde die
Schwimmblase der Fische zum Atmungsorgan. Beim Fisch, ja schon bei den
kieferlosen Rundmiulern (Cyclostomata) sind im Kreislauf Herz und Kiemen
hintereinander geschaltet, d. h. das ganze, vom Herzen gepumpte Blut muf}
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zwangsldufig die Kiemen passieren und das sauerstoffreiche Blut wird von dort
unvermischt dem Korperkreislauf zugeleitet. Da die Schwimmblase ein vom
Korperkreislauf versorgtes Organ ist, lduft zunichst, auch nachdem sie zum
Atmungsorgan geworden ist, das aus ihr kommende Blut in den Korperkreis-
lauf zuriick. Daher wird dem Herzen eine Mischung von aus dem Koérper
kommendem sauerstoffarmen und aus der Lunge kommendem sauerstoffrei-
chen Blut zugefiihrt. Obwohl dies eine technisch hochst unbefriedigende Lo-
sung ist, wurde sie durch viele Erdzeitalter von allen Lurchen und nahezu allen
Reptilien bis heute beibehalten. Es wird selten zusammenfassend betont, daf}
alle diese Tiere in hochstem Grade ermi#dbar sind. Ein Frosch, der nicht nach
einer Anzahl von Spriingen das Wasser oder eine Deckung erreicht hat, 1afit
sich widerstandslos greifen und dasselbe gilt auch von den gewandtesten und
schnellsten Echsen. Kein Lurch und kein Reptil sind einer dauernden Muskel-
leistung fihig, wie sie jeder Hai, jeder Knochenfisch und jeder Vogel zu voll-
bringen vermag.

Die Tatsache, daf} sich in der individuellen Entwicklung jedes Lebewesens
ein echtes Finalgeschehen, die Verwirklichung eines vorgegebenen Planes voll-
zieht, darf nicht zu der Meinung verfiihren, dafl fiir die stammesgeschichtliche
Entwicklung der Lebewesen Gleiches gelte, eine Vorstellung, die leider schon
durch die Worte Entwicklung und Evolution nahegelegt wird.

Die Evolution ist insoferne geradezu das Gegenteil von zweckgerichtet, als
sie iiberhaupt keinen Vorgriff in die Zukunft zu tun vermag. Sie ist nicht im-
stande, um eines zukiinftigen Vorteils willen auch nur die geringsten gegenwir-
tigen Nachteile in Kauf zu nehmen, mit anderen Worten, sie kann nur solche
Mafinahmen ergreifen, die einen unmittelbaren ,,Selektionsvorteil* erbringen,
etwa in gleicher Weise wie auch ein weitsichtiger und gutwilliger Politiker nur
solche Maflinahmen zu ergreifen imstande ist, die ihm einen unmittelbaren
,,Elektionsvorteil* verschaffen.

Dank sehr alter Ergebnisse von Charles Darwin wissen wir, welche Vor-
ginge von Erbinderung und natiirlicher Auslese den Organismen ihre im Sinne
der Arterhaltung ausreichende Zweckmifiigkeit verleiht, und dank neuer Er-
kenntnisse der Molekulargenetik wissen wir heute ziemlich genau, in welcher
Weise die aller Anpassung zugrundeliegende Information in den ,,Blaupausen*
des Genoms kodiert ist. Die Molekulargenetiker, wie Manfred Eigen, haben
tiberzeugend dargetan, dafl die Selektion, die natiirliche Auslese schon auf der
molekularen Ebene wirksam geworden ist und eine entscheidende Rolle schon
bei der Entstehung des Lebens gespielt hat. Das Material aber, an dem die Se-
lektion angreift, ist immer nur die rein zufillige Verinderung oder Neukombi-
nation von Erbanlagen. Es ist formal richtig zu sagen, daf} die Evolution nur
nach den Prinzipien des blinden Zufalls und der Ausmerzung des nicht Exi-
stenzfihigen vorgehe, und doch ist diese Ausdrucksweise irrefithrend. Die an
sich unbestreitbare Tatsache liflt es jedem ferner Stehenden unglaubhaft er-
scheinen, dafl die wenigen Milliarden Jahre der Existenz, die unserem Planeten
von den Strahlenforschern zugestanden werden, dazu ausreichen sollten, um
auf diesem Wege den Menschen aus einfachsten, Blaualgen dhnlichen Vorlebe-
wesen, entstehen zu lassen. Der Zufall ist indessen in eigenartiger Weise ,,ge-
zihmt*, wie Manfred Eigen sich ausdrickt, und zwar durch den Gewinn, den
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er erbringt. Eine Mutation, welche die Uberlebenschancen eines Organismus
vermehrt, ist von einer Unwahrscheinlichkeit, die von berufenen Genetikern
mit 10-8 beziffert wird.

Wenn die genetische Ausstattung eines Individuums dessen Uberlebens-
chancen im Vergleich zu seinen Artgenossen vergrofiert, so gilt dies ausschliefi-
lich fiir die eine Konstellation von Umweltfaktoren, mit denen sich dieses Le-
bewesen aktuell auseinandersetzen mufl. Fiir eine andersartige Umwelt konnte
die neuerworbene genetische Ausstattung gerade ungiinstig sein. Wenn sich im
Laufe der Zeit die Umwelt fiir eine Tierart indert (z. B. hinsichtlich des Kli-
mas, neuer Ernihrungsbedingungen oder Feinde), so ist die iiberkommene ge-
netische Durchschnitts-Ausstattung der Individuen der betreffenden Art zu-
meist nicht mehr optimal angepafit; die Selektion fordert folglich manche der
vorhandenen genetischen Varianten und unterdriickt andere, sodafl nach einem
entsprechenden Zeitraum eine neue, besser an die eingetretenen Bedingungen
angepaflte genetische Ausstattung erreicht ist. Man kann diesen Vorgang mit
Hilfe des Informationsbegriffes ausdriicken, indem man formuliert: Durch den
Selektionsprozef} gelangt neue, die Umwelt betreffende Information in das Ge-
nom hinein und wird dort fortan als ,,Instruktion” (Eigen) gespeichert. Hin-
sichtlich dieses Informationsgewinnes ihnelt der Vorgang der Evolution dem
kognitiven Prozef} eines Wissensgewinnes.

Das Lebensgeschehen ist, um nochmals Eigen zu zitieren, ,,ein Spiel, in
dem nichts festliegt, auffer den Spielregeln‘“. Der Stammbaum des Lebendigen
ist ein typisches Beispiel dessen, was die Spieltheoretiker einen ,,Entschei-
dungsbaum“ nennen, als dessen reales Beispiel Eigen eine Luftaufnahme vom
Miindungsdelta des Colorado-River abbildet: Milliarden von uniibersehbaren
kausalen Einfliissen bestimmen, welchen Verlauf jedes einzelne Rinnsal ge-
nommen hat (Abb. 3).

Wenn man die Spielregeln einigermaflen kennt, nach denen das Wachstum
des Lebensstammbaumes verfihrt, wundert man sich nicht mehr, daff man in
der Konstruktion von Lebewesen neben geradezu genialen konstruktiven L&-
sungen auch solche findet, die jeder menschliche Ingenieur wesentlich verbes-
sern konnte. Kein Installateur wiirde z. B. die Rohrenleitungen fiir das Blutge-
fiflsystem einer Eidechse so unzweckmiflig verlegen, wie die Evolution das ge-
tan hat. Das Prinzip der Erbinderung und der Selektion macht es verstindlich,
dafl wir im Bereich der Organismenwelt nicht nur Merkmale von Struktur und
Funktion vorfinden, die zweckmiflig sind, sondern auch alle solchen, die nicht
so unzweckmifig sind, daf} sie zur Ausmerzung des Trigers fiihren.

Eine andere wichtige Eigenschaft aller Lebewesen, die wir bei der Kenntnis
der Spielregeln des evolutiven Geschehens ohne weiteres verstehen, ist die
grofle ,,Konservativitit ihrer Strukturen. Durch eine Verinderung der Le-
bensweise, besonders wenn sie Anpassungen an einen neuen Lebensraum er-
fordert, konnen alte Strukturmerkmale sinnlos werden. Solange ihr Vorhan-
densein nicht unmittelbar lebensbedrohend fiir die betreffende Tierart ist, kon-
nen sie fast unbegrenzt lange weiter mitgeschleppt werden und dies geschieht
selbst dann, wenn ihr Vorhandensein fir die Spezies einen nicht allzu grofien
Verlust von Individuen bedeutet. Vor der Entwicklung moderner Chirurgie
gingen z. B. alljahrlich viele Tausende von Menschen an Bauchfellentziindung
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Abb. 3. Das Miindungsdelta des Colorado-River am Golf von Kalifornien. — Mit freundlicher Ge-
nehmigung der Aero Service Corporation, Philadelphia, Pa., USA. (Aus: Eigen, Winkler, Das
Spiel)
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zugrunde, weil ein funktionslos gewordenes Organ, der Wurmfortsatz (Ap-
pendix vernicularis) des Blinddarmes (Coecum), zur Entziindung neigt.

In sehr vielen Fillen werden funktionslose Strukturen ,,weil sie nun einmal
da sind* anderen Funktionen dienstbar gemacht. Aus einer Kiemenspalte, dem
Spritzloch (Spiraculum) von Haien und altertiimlichen Fischen wird das Ohr
hoherer Wirbeltiere, aus dem ersten Kiemenbogen das Zungenbein mit seinen
beiden Hérnerpaaren, usw., usf.

Die Gesamtkonstruktion eines Organismus gleicht daher niemals einem
menschlichen Bauwerk, das von einem weit vorausschauenden Konstrukteur in
einem einzigen Vorgang der Planung entworfen wurde, sondern weitaus mehr
dem selbstgebauten Haus eines Siedlers, der zunichst eine einfachste Block-
hiitte zum Schutze gegen Wind und Regen errichtete und sie dann mit Zu-
nahme seines Besitzes und der Kopfzahl seiner Familie vergrofierte. Das ur-
springliche Hiittchen wird nicht abgerissen, sondern zur Rumpelkammer und
fast jeder Raum des Gesamtbaues wird im Laufe der Entwicklung seinem ur-
springlichen Zwecke entfremdet. Die als solche erkennbaren historischen Reste
bleiben schon deshalb erhalten, weil der Bau nie ganz abgerissen und neu ge-
plant werden konnte: Das war gerade deshalb unméglich, weil er dauernd be-
wohnt und intensiv beniitzt wurde.

In analoger Weise findet man in jedem Organismus eine Menge Baumerk-
male, die Uberbleibsel einer ,,Anpassung von gestern‘‘ sind. Ihre Existenz ist
ein grofles Gliick fiir den Forscher, der nicht nur die Spielregeln der Evolution
kennen lernen, sondern auch ihren speziellen Gang erforschen will. ~

Alles Vorangehende hat nur den Zweck, dem Nicht-Biologen zu erkliren,
was gemeint ist, wenn der Biologe die dem Physiker fremde Frage ,,Wozu?*
stellt. Wenn wir fragen ,,Wozu hat die Katze spitze krumme einziehbare Kral-
len?* und darauf kurz antworten ,,Zum Miusefangen*, so bedeutet diese
Frage keineswegs ein Bekenntnis zu einer dem Universum und der organischen
Evolution innewohnenden Zweckgerichtetheit. Sie ist vielmehr eine Abkiirzung
der Frage ,,Welche besondere Leistung ist es, deren Arterhaltungswert den
katzenartigen Raubtieren (Felidae) diese Form von Krallen angeziichtet hat?*
Colin Pittendrigh hat diese Betrachtungsweise der arterhaltenden Zweckmiflig-
keit als Teleonomie bezeichnet, um sie von einer mystischen Teleologie so
scharf zu unterscheiden, wie man heute die Astronomie von der Astrologie
trennt.

Im Bauplan eines Tieres — mehr als in dem einer Pflanze — ist kaum ein
Merkmal, das nicht in irgendeiner Weise von der Selektion beeinflufit und in
diesem Sinne teleonom ist. Wenn ich nach Beispielen fiir wirklich zufillige
Merkmale und Merkmalverschiedenheiten suche, fillt es mir schwer, Beispiele
von wildlebenden Tieren beizubringen. Gewif} ist es teleonomisch gleichgiiltig,
wenn ein rasseloses Huhn auf dem Bauernhof weiff und ein anderes braun oder
gescheckt ist. Unter wilden Tieren bietet sich hier der Hyinenhund (Lycaon
pictus L.), eines der wenigen Beispiele einer Art deren Individuen zwar in an-
nihernd einheitlichen Farben, aber in verschiedenen Mustern gescheckt sind,
an. Schon bei diesem wilden Tier, das in grob verschiedenen Firbungsmustern
vorkommt, erhebt sich die Frage, ob diese Verschiedenheit nicht doch als sol-
che teleonom und somit ein Ergebnis der Selektion sein konnte: Es ist durch-
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aus denkbar, daf} es bei diesen auflerordentlich sozialen Raubtieren arterhal-
tend wertvoll sei, wenn die Individuen einander schon auf groflere Entfernun-
gen zu erkennen imstande sind. Die Polymorphie der Mannchen beim Kampf-
liufer (Philomachus pugnax L.) ist sicher so zu erkliren.

Ist es schon bei so oberflichlichen Merkmalen schwierig, solche aufzufin-
den, die nachweislich mit Teleonomie nichts zu tun haben, so gibt es bei kom-
plexeren Konfigurationen von verschiedenen Merkmalen kaum eine, bei der
eine geduldige Forschung nicht die Tatsache zutage fordern konnte, dafl sie in
eben dieser Weise vom Arterhaltungswert einer bestimmten Funktion heraus-
geziichtet wurde. Je komplexer und generell unwahrscheinlicher eine solche
Merkmalkombination ist, mit desto groferer Sicherheit kann man aus diesem
Zusammenhang von Funktion und Selektion schlieflen, desto leichter ist die
Frage ,,Wozu?“ zu beantworten.

Paradoxerweise sind also gerade solche Merkmale, die offensichtlich eine
bestimmte allgemein lebenswichtige Funktion stiren, diejenigen, bei denen man
am sichersten eine Antwort auf die Frage ,,Wozu* erhalten kann. Wenn, um
nur ein Beispiel anzufiihren, der zu den Chaetodontiden gehorige Fisch He-
niochus varius tiber den Augen zwei Horner, am Vorderriicken ein dickes
rundes Horn und dazwischen eine tiefe Einsattelung trigt (Abb. 4), so ist die-

Abb. 4. Heniochus varius Cuvier. Die Horner iiber den Augen und der Buckel am Vorderriicken
dienen einem Kommentkampf, der sicher aus dem Beschidigungskampf verwandter Chaetodonti-
den hervorgegangen ist, die den Rivalen mit den vorderen Riickenflossenstacheln stechen

ses Strukturmerkmal ganz offensichtlich hinderlich, das stromlinienwidrig ist
und beim Durchschlipfen enger Spalten, wie das bei diesen Korallenfischen
zum tiglichen Leben gehort, hochgradig stéren muf. Die Schlufifolgerung, daf
diese Nachteile sich durch irgendeinen Selektionswert ,,bezahlt machen® miis-
sen, ist zwingend, ja, ich habe sogar schon, als ich diese Fische zum ersten
Male erhielt, die Funktion dieses oben und unten von Hornern begrenzten Sat-
tels vorausgesagt: Die Art hat einen Kommentkampf, bei dem sich die Gegner
gegeniiberstellen und schrig legen, entweder beide nach rechts oder beide nach
links, sodafl die Sittel aufeinanderpassen, worauf sie mit aller Macht gegenein-
ander schieben. Unser erstes ,,Wozu‘ ist also mit der Antwort ,,Zum Kom-
mentkampf*“ befriedigt. Wozu allerdings der Kommentkampf bei einer norma-
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lerweise in grofleren Scharen schwimmenden Fischart gut sein soll, ist eine
weitere Frage, deren Losung ich durch Beobachtung dieser Fische anstrebe.

Anpassungen, die, wie die eben erwihnte, ausschliefilich der Auseinander-
setzung mit Artgenossen dienen, sind keineswegs immer der Arterhaltung giin-
stig. Die teleonome Frage ,,Wozu?* erhilt zwar eine klare Antwort, da der Se-
lektionswert, den die betreffende Verhaltensweise oder Struktur fiir das Genom
des Individuums entwickelt, leicht nachzuweisen ist. Ob die betreffende Bin-
dung aber fiir die Erhaltung der Art als Ganzen giinstig ist, steht damit kei-
neswegs fest, im Gegenteil, die ,,intraspezifische Konkurrenz kann leicht
dazu fihren, daf} sich die rivalisierenden Artgenossen in Extreme von Formen
und Funktionen hineinsteigern, die fiir das Fortbestehen der betreffenden Art
ungiinstig sind. Die im Dienste bestimmter Balzbewegungen spezialisierten
Schwingen des Argusfasans (Argusianus argus) sind zum Fliegen kaum mehr
tauglich. Je grofler sie sind, desto grofler ist die Chance des betreffenden Hah-
nes, eine reichliche Nachkommenschaft zu erzeugen, glelchzemg aber auch die,
von einem Bodenraubtier gefressen zu werden. Wie immer ist die lebende
Form und Funktion ein Kompromiff zwischen mehreren Arten des Selektions-
druckes.

Der von einem Individuum der Art auf das andere ausgelibte Selektions-
druck enthilt begreiflicherweise keine Information dariiber, was fiir die Aus-
einandersetzung der Art mit ithrer Umgebung giinstig oder unglinstig ist. Wenn
die Hirsche (Cervidae) ,,darauf verfallen®, einen bestimmten Kommentkampf
auszufithren, dessen Entscheidung von der Grofle der Knochenzapfen abhingt,
die aus der Stirn des Minnchens hervorwachsen, und wenn dann auflerdem
noch, wie Bubenik beim Rothirsch (Cervus elaphus) nachgewiesen hat, die
Weibchen ihren Partner aktiv nach der Grofle des Geweihes wihlen, so ver-
hindert nichts, dafl die Grofle dieser Knochenbiume, die noch dazu jedes Jahr
neu gebildet werden miissen, bis an die Grenze des Tragbaren wichst.

Bei manchen sozial lebenden Siugetieren treibt die intraspezifische Selek-
tion zu Erscheinungen, die man beinahe als Miflbildung auffassen konnte, die
aber doch dasselbe Prinzip verkorpern wie das Hirschgeweih. Bei manchen
asiatischen Schlankaffen (Semnopithecinae), bei denen je ein Minnchen ein
grofles Harem von Weibchen anfiihrt, geht jeder Wechsel eines solchen Regen-
ten mit einem allgemeinen Kindermord einher. Da kinderlos gewordene Weib-
chen frither wieder briinstig werden als solche, die Junge aufziehen, hat der
neue Tyrann so eine bessere Chance sein Genom zu vererben. ,,Das egoisti-
sche Gen* ist zum Schlagwort fiir diese merkwiirdige Erscheinung geworden.
Es ist gar nicht leicht zu entscheiden, bis zu welchem Grade ein solcher ,,Ego-
ismus* getrieben werden kann, bis er mit der gesamten Art schliefllich auch
sich selbst schadigt.

Die schwierige Frage der Gruppenselektion ist damit angeschnitten. Wenn
man irgendein ausgesprochen ,,altruistisches Verhalten, wie etwa das Futter-
vorwiirgen beim Hyinenhund (Lycaon pictus L.) oder die Kameradenverteidi-
gung der Dohle (Coloeus monedula) als Beispiel wihlt, und sich fragt, warum
nicht die Ausfallsmutationen, die ein solches Verhalten zweifellos von Zeit zu
Zeit treffen mussen, wegen ihres offensichtlichen Selektionsvorteiles alsbald in
Menge herausgeziichtet wiirden, findet man keine Antwort. Die Frage, welche
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Faktoren ein gehiuftes Auftreten sozialer Parasiten verhindern, ist auf der
Ebene tierischer Sozietiten noch ziemlich ungeldst. Es ist geradezu verwunder-
lich, daf von gesellschaftlich lebenden Wirbeltieren sozialer Parasitismus so gut
wie unbekannt ist, die Kindermorde sind bisher nur von wenigen Arten be-
kannt. Auf der Ebene des Zellstaates finden wir bei hoheren und langlebigen
Metazooen das hochkomplizierte System der Immunreaktionen, das dazu da
ist, asoziale Elemente rechtzeitig auszuschalten. Auf der Ebene der menschli-
chen Kultur kennen wir keine einzige ethnische Gruppe, bei der nicht ein
ebenfalls komplexes System von Gesetzen und Tabus jeden sozialen Parasitis-
mus unterdriickt. Auf der gewissermaflen zwischen diesen beiden Integra-
tionsebenen befindlichen Ebene der tierischen Sozietit sind Mechanismen zur
Verhinderung des sozialen Parasitismus bisher unbekannt.

Die teleonome Frage ,,Wozu“ erhilt also oft Antworten, die recht kleinli-
che, ja der Arterhaltung sogar geradezu schidliche Ziele bezeichnen.

Die Antwort auf die teleonome Frage scheint zunichst dort auszubleiben,
wo Strukturen und selbst Verhaltensweisen ihre Funktion geindert haben. Die
,»Anpassungen von gestern sind in der Morphologie und in der Verhaltens-
lehre allenthalben zu finden. Sinnlos gewordene Strukturen werden nur in sel-
tenen Fillen einfach abgebaut, sondern nahezu immer in zweckentfremdender
Weise einer anderen Funktion dienstbar gemacht, aus einem der Wasseratmung
dienenden Kiemenloch kann ein Gehdrgang werden, aus einem Organ, das
dem Sammeln von Nahrung dient, eine Driise mit innerer Sekretion.

6. Finale und kausale Naturbetrachtung

Unter den verschiedenen Schulen der Verhaltensforschung hat die ausge-
sprochen teleologisch und keineswegs teleonomisch orientierte Zweckpsycho-
logie (purposive psychology), vertreten durch verdienstvolle Forscher wie Wil-
liam McDougall, Eduard C. Tolman u. a., ihr ganzes Forschungsinteresse auf
die Frage ,,Wozu* konzentriert. Mit anderen Worten, sie hat sich so verhal-
ten, als wire mit der Beantwortung dieser finalen Frage jedes Problem gelost.
Wenn wir verstanden haben, daff die Wanderung nach Siiden fiir die Zugvégel
arterhaltend sinnvoll ist, so ist z. B. fiir den teleologischen Tierpsychologen
Bierens de Haan das Problem der Vogelwanderung ,,befriedigend und elegant*
gelost. Es gehort eine betrichtliche Einseitigkeit des Denkens dazu, um gegen-
{iber dem Lebensgeschehen die finale Frage allein fiir wesentlich zu halten und
die Frage nach den Ursachen véllig zu vernachlissigen.

Es gibt Fille, in denen die Funktion einer bestimmten morphologischen
Struktur schon bei oberflichlicher Betrachtung in die Augen springt, man
denke etwa an die bunten Farbmuster, die bei so vielen Ausldsern eine Rolle
spielen. Der weile Halsring des Stockerpels, der bei der Balz nachweislich eine
Signalrolle spielt, ist auf eine differenzierte Farbverteilung auf den beteiligten
Federn gegriindet, die so aussieht, als wire das Weifl mit einem Pinsel iiber die
bereits fix und fertig ausgebildeten Federn gemalt. Kopfwirts beginnt das Weif}
damit, dafl die griinen Federn einen weiffen Rand haben, etwas weiter kaudal
wird der weifle Rand breiter, bis die danach folgenden Federn von der Wurzel
bis zur Spitze weif} sind. Am hinteren Rande des Halsringes beginnt das Braun



6. Finale und kausale Naturbetrachtung 29

der unteren Halsstelle damit, dafl die Spitzen der sonst weiflen Federn des
Ringes braun sind und so weiter. Es ist sehr leicht einzusehen, dafl der weifie
Ring, der das Griin des Kopfes vom Braun des Halses trennt, scharf abgesetzt
weif} aussehen ,,soll“. Sehr schwer dagegen ist die Reduktion dieser zeichneri-
schen Strukturierung. Man stelle sich vor, wie komplex die morphogenetischen
Vorginge sein miissen, die sie hervorbringen, und erst recht, wie schwer ver-
standlich die phylogenetischen Vorginge gewesen sein miissen, die zur Blau-
pause dieser Morphogenese fiihrten. ,,Fille wie dieser®, sagt Otto Koehler,
,,die vorerst nur die finale Betrachtungsweise zuzulassen scheinen, verleiten
(von mir kursiv) leicht zu voreiligen Lamarckistischen Deutungsversuchen;
man wird in ihnen Preisaufgaben ganzheitlich gerichteter Kausalforschung zu
erblicken haben*.

Fiir die vitalistisch und teleologisch denkenden Biologen und Verhaltensfor-
scher bestand diese ,,Preisaufgabe‘ begreiflicherweise nicht, denn die Annahme
auflernatiirlicher Faktoren machte es ihnen ohne weiteres moglich, jedes
»» Wozu* mit einem ,,Weil zu beantworten. Die boseste Folge dieses Verfah-
rens war seine Auswirkung auf die gegnerische Schule: Der Mifibrauch der fi-
nalen Betrachtungsweise erregte bei dieser einen so affektbetonten Widerstand
gegen alle Zweckvorstellungen schlechthin, daff sie auch fiir den Begriff der ar-
terhaltenden Zweckmifligkeit einen ,,blinden Fleck® entwickelte. Es ist eine
historische Tatsache, dafl die Schulen des Behaviorismus, durch ihren Antago-
nismus gegen die teleologische Zweckpsychologie motiviert, jegliche Frage
nach arterhaltender Teleonomie vermieden hat — ein klassisches Beispiel fiir
einen Wissensverzicht, der durch den Antagonismus zweier Schulen verursacht
wurde.

Selbstverstindlich miissen bei der Erforschung eines komplexeren lebenden
Systems die finale und die kausale Frage gleichzeitig gestellt werden, wie ich
am Gleichnis eines menschengemachten Systems illustrieren will: Ein Mensch
fihrt mit einem Auto tiber Land, der Zweck seiner Reise ist ein Vortrag, den
er in einer fremden Stadt halten soll. Der Mensch ist ,,zum Vortragen* unter-
wegs, sein Auto, das mittelbar derselben Finalitat dient, ist ,,zum Fahren* da.
Der Mann im Auto schwelgt in der Betrachtung dieser wundervollen ganzheit-
lichen Staffelung ineinander greifender Finalititen. Er bewundert vielleicht ge-
rade die ,,vitale Phantasie’, mit der F. J. J. Buytendijk die Zweckmifligkeit
vom Kérperbau und Verhalten erklirt und die der Autokonstrukteur offen-
sichtlich bei der Planung des zweckmifligen Fahrzeuges bewiesen hat. Da er-
eignet sich etwas durchaus Haufiges, der Motor lauft einige Takte unregelmi-
Big und bleibt stehen. In diesem Augenblick wird der Insasse aufs eindriick-
lichste der Tatsache gegeniiber gestellt, daff die Finalitit seiner Reise den Wa-
gen nicht fahren macht. Die Finalitdt ist, wie ich zu sagen pflege, ,,nicht auf
Zug beanspruchbar®, der Mann im Auto wird gut daran tun, den Zweck seiner
Reise fiir den Augenblick aufler acht zu lassen und sich der Kausalitit der
normalen Funktion seines Motors, wie auch der seines augenblicklichen Versa-
gens zuzuwenden. Vom Erfolg seiner Kausalforschung wird es abhingen, ob es
ihm gelingt, das Ziel seiner Reise weiter zu verfolgen.

Die ,,Finalitit jedes Systemganzen ist von der Kausalitit seiner Organe
um kein Haar weniger abhingig, als diejenigen des Vortragsreisenden in unse-
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rem Gleichnis von der Funktion seines Automotors. Die regulative Leistung
des ursichlichen Forschens hat gegeniiber organischen Gefiigen eine unver-
gleichlich schwierigere Aufgabe zu bewiltigen, nicht nur, weil diese sehr viel
verwickelter gebaut sind als die kompliziertesten Maschinen, sondern auch,
weil sie im Gegensatz zu diesen nicht vom Menschen geschaffen sind und wir
in die Ursachen und die Geschichte ihres Entstehens nur sehr unvollkommene
Einblicke getan haben.

Der Arzt, der ein aus dem Geleise geratenes organisches Systemgefiige-
ganzmachen soll, hat es dementsprechend schwerer als der Automechaniker.
Aber auch bei seiner ganzheitsregulierenden Titigkeit bleibt der Erfolg in
grundsitzlich gleicher Weise von dem seiner Ursachenforschung abhingig und
wird ebensowenig von dem Grade der ,,Dringlichkeit der gefihrdeten Finali-
tit beeinfluf3t.

Die Frage, wie das gestorte Systemganze urspriinglich entstanden sei, ist
grundsitzlich ohne Belang fiir das hier erdrterte Verhiltnis zwischen seiner Fi-
nalitit und der Art und Weise seiner kausalen Verstehbarkeit. Ob ein Inge-
nieur das zweckmiflige System konstruiert, ob ein Gott es geschaffen hat oder
ob es einer natiirlichen Evolution seine Entstehung verdankt, in dem neben
Mutation und Selektion noch viele andere Vorginge eine Rolle gespielt haben
konnen, alle diese Fragen sind durchaus unerheblich fiir die Leistung menschli-
chen Kausalverstindnisses, das ein solches System beherrschen und bei Ge-
fihrdung unter Umstinden buchstiblich wieder ganz machen kann.

Die finale Bedeutung der menschlichen Kausalforschung liegt somit darin,
daf} sie uns als wichtigster Regulationsfaktor die Mittel in die Hand gibt, Na-
turvorginge zu beberrschen. Ob diese Vorginge duflere und anorganische, wie
Blitz und Sturm, oder innere und organische, wie Krankheiten des Leibes oder
Verfallserscheinungen ,,rein psychischer sozialer Verhaltensweisen des Men-
schen sind, ist dabei gleichgiiltig. Nie ist die Verfolgung einer aktiven Zielset-
zung ohne Kausalverstindnis moglich. Auf der anderen Seite wire die Kausal-
forschung funktionslos, wenn die forschende Menschheit nicht nach Zielen
strebte.

Das Bestreben, ,,unter den Weltursachen zu suchen, soweit es uns nur
moglich ist und ihre Kette soweit sie aneinanderhingt zu verfolgen® (Kant) ist
somit nicht ,,materialistisch in jenem weltanschaulich moralischen Sinne, wie
es die Teleologen gerne hinstellen, sondern bedeutet den intensivsten Dienst an
der letzten Finalitit alles organischen Geschehens, indem es uns, wo es Erfolg
hatte, die Macht verleiht, dort helfend und regelnd einzugreifen, wo Werte in
Gefahr sind und wo der rein teleologisch Betrachtende nur die Hande in den
Schoff legen und der in die Briiche gehenden Ganzheit tatenlos nachtrauern
kann.



II. Die Forschungsweise der Biologie,
insbesondere der Ethologie

1. Der Begriff von System oder Ganzheit

Das Ziel des Biologen ist, wie gesagt, das Verstindlichmachen eines organi-
schen Systems als Ganzen. Das bedeutet nicht, daff der Biologe die Ganzheit
eines Systems als ein Wunder betrachtet. Dies festzustellen ist notwendig, weil
manche atomistische Forschungsrichtungen es als ein Bekenntnis zum Vitalis-
mus betrachten, wenn man das Wort Ganzheit auch nur ausspricht. Der Bio-
loge glaubt nicht an ,,ganzmachende Faktoren*, die einer Erklirung weder be-
diirftig noch zuginglich sind, aber er bleibt sich bewuflt, da} der Systemcha-
rakter des Organismus die Anwendung einiger einfacher Forschungsmethoden
ausschlieft: Man kann vor allem in einem organischen System keine einfachen
und einsinnigen Verkettungen zwischen Ursachen und Wirkungen verfolgen.

Otto Koehler hat im Jahre 1939 in seiner Schrift ,,Das Ganzheitsproblem
in der Biologie*“ bis in Einzelheiten die Methoden entwickelt, die nétig sind,
um ein ganzheitliches System zu analysieren. In dieser Arbeit gibt er den Ge-
staltpsychologen das Verdienst, das Wesen organischer Ganzheiten durchschaut
zu haben, obwohl er sehr wohl die notige Kritik an ihnen ubt, die sich in
Worte zusammenfassen liflt: Jede Gestalt ist eine Ganzheit, aber nicht jede
Ganzheit ist eine Gestalt, dieser Begriff muf} vielmehr den Wahrnehmungsvor-
gangen vorbehalten bleiben. Koehler betont auch gebiihrend die Tatsache, daf}
leidenschaftliche Verfechter des Ganzheitsprinzips, wie z. B. B. H. Driesch,
viele Forscher dem Ganzheitsgedanken dadurch entfremdeten, daf sie ihn ,,ins
Gewand des Vitalismus kleideten®. Das kann ich durchaus bestitigen, auch ich
war als junger Naturforscher davon uberzeugt, daff nur atomistische Einzelana-
lysen den Charakter exakter Wissenschaftlichkeit beanspruchen konnen. Otto
Koehler und neben ihm Ludwig von Bertalanffy haben das grofle Verdienst,
gezeigt zu haben, dafl ein organisches System auch dann besondere Methoden
der Analyse erfordert, wenn man es einer rein physikalischen Analyse zu un-
terziehen beabsichtigt. Es gibt, so sagt Koehler, keine ,,Lebenskraft und kei-
nen ,,ganzmachenden Faktor, ,,sondern harmonische Systeme ambozepto-
risch (d. h. in beiden Richtungen wirksam) ineinander verfilzter Kausalketten,
in deren harmonischem Ineinandergreifen eben die gestaltete Ganzheit be-
steht*.

Dies besagt keineswegs, dafl die Ganzheit der Kausalanalyse grundsitzlich
unzuginglich sei. Koehler sagt: ,,Jeder, der forscht — und alle unsere For-
schung ist erstlich Analyse — ist bewufit ,Simplist* und muf§ es sein, um sich
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die eigene Stoflkraft zu erhalten. Insofern ist es verstindlich, wenn gerade be-
sonders erfolgreiche Entdecker, wie Loeb einer war, mit grotesk vereinfachten
Anfangsvorstellungen an ihre Arbeit gingen. IThr Arbeitserfolg scheint ihnen
recht gegeben zu haben; und doch hat das starre Festhalten nach getaner Ar-
beit an dem unertriglichen Simplismus der Arbeitshypothese seine Sache bis
auf den heutigen Tag in zum Teil durchaus unverdienten Miffkredit gebracht.
Wer sich vor dem Beginn der Arbeit alle Schwierigkeiten ausmalt, die ihm be-
vorstehen, wird vielleicht nie den Anfang wagen. Ist aber der Erfolg da, so will
er von weiterem Blickpunkt aus iiberpriift und in gréflere Zusammenhinge
eingeordnet sein; Simplismus, der anfinglich eine Tugend war, verkehrt sich in
ein Laster. Im Besonderen ist ein kritisch gemifligter Simplismus dann er-
laubt, wenn es sich, wie in 1. 11/10 (S. 55) zu besprechen, um die Untersuchung
eines ,,relativ ganzheitsunabhingigen Bausteins “ handelt.

An anderer Stelle sagt Koehler: ,,Es war ein Ziel der vorliegenden Darstel-
lung, an Beispielen aufzuzeigen, welcher Schaden uns Biologen im eigenen Ar-
beitsgebiet erwachsen kann, wenn wir im alten stiickhaften Denken verharren
und des Ganzen vergessen; andererseits erneut zu Bewufitsein zu bringen, wie
grofl heute schon der Kreis der Biologen ist, die brennend die Notwendigkeit
empfanden, von rein statischer Betrachtung zu dynamischen Vorgingen iiber-
zugehen und sich des Systemcharakters alles Lebendigen bewuflt zu werden.
Wenn manche von ihnen ihr Bekenntnis zur Ganzheit mit einer Entschuldi-
gung einleiten, so liegt dem die klare Erkenntnis zugrunde, dafl das Reden
vom Ganzen es nicht macht, sondern die geduldige Handarbeit der Woche, ge-
leitet von stindigem Nachdenken, das mit gleicher Energie Spezielles und Spe-
ziellstes der gerade behandelten Fragestellung, wie auch ihre Eingliederung in
Fragestellungen hoherer Ordnung umfafit“. H. J. Jordan hat in seiner allge-
meinen vergleichenden Physiologie der Tiere das gleiche Prinzip in die Worte
gefalt ,,viel Analyse, bescheiden in der Synthese und als Ziel das Leben als
Ganzes*.

2. Die vom Systemcharakter diktierte Reihenfolge der Erkenntnisschritte

Die von Otto Koehler gegebene Definition der organischen Ganzheit sagt
klar genug, daf} es einsinnige Verkettungen zwischen Ursachen und Wirkungen
im organischen System nicht gibt, von bestimmten, spiter zu besprechenden
Ausnahmen abgesehen. Man macht sich also grundsitzlich eines methodischen
Fehlers schuldig, wenn man eine Kausalverbindung experimentell oder auch
nur gedanklich isoliert und nur in einer Richtung untersucht. Selbstverstindlich
ist dies, wie Koehler im oben Zitierten sagt, immer wieder notwendig, im phy-
siologischen Experiment kann man ja gar nicht anders vorgehen, als irgendeine
Ursache zu setzen und ihre Wirkung zu studieren. Nur mufl man sich dabei
bewuflt bleiben, ein Artefakt geschaffen zu haben.

Alle Fragestellungen und alle Methoden sind erlaubt, nur die Reihenfolge
ithrer Anwendung wird von der Erkenntnis diktiert, dafl der Organismus ein
System ist, in dem Alles mit Allem in Wechselwirkung steht. Am Beispiel ei-
nes menschengemachten technischen Systems sei erldutert, wie unumginglich
die hier zu besprechende Reihenfolge der Erkenntnis-Schritte ist. Nehmen wir
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an, ein Marsbewohner sei auf der Erde gelandet und habe als erstes For-
schungsobjekt ein Automobil gefunden. Sein Verstindnis fiir dieses Gebilde
wird ganz bestimmt keine Fortschritte machen, ehe er die teleonomische Frage
beantwortet hat, d. h. ehe er herausgefunden hat, dafl das Ding ein Lokomo-
tionsorgan von Homo sapiens ist. Der Biologe, der in unbekanntem Land ein
ihm véllig neues Lebewesen in die Hand bekommt, wird ganz sicher auch zu-
erst die arterhaltende Zweckmifigkeit seiner verschiedenen Organe und damit
die dkologischen Beziehungen zwischen Organismus und Umwelt zu verstehen
suchen. Mit anderen Worten, er wird seine Untersuchung an einem moglichst
weiten Bezugssystem beginnen.

Nachdem er sich iiber die Teleonomie der allgemeinsten 6kologischen Zu-
sammenhinge einigermaflen orientiert hat, wird sich der Forscher der Inventa-
risierung der Teile zuwenden und zu verstehen versuchen, in welcher Art der
Wechselwirkung jeder von ihnen zu allen anderen und damit zur Ganzheit
steht. Man kann Aufgaben nicht meistern, wenn man einen einzelnen Bestand-
teil zum Mittelpunkt des Interesses macht, man muff vielmehr in einer Weise,
die manchen auf strenge logische Sequenzen Wert legenden Denkern hochst
flatterhaft und unwissenschaftlich diinkt, dauernd von einem Teil zum anderen
springen und sein Wissen um jeden von ihnen im gleichen Schritt fordern.

Es liegt im Wesen unserer Sprache und unseres logischen Denkens, dafl wir
Information nur in linearer zeitlicher Aufeinanderfolge geben und empfangen
konnen. Goethe, der dies erschaut hat, sagt bekanntlich: ,,Doch red’ ich in die
Liifte, denn das Wort bemiiht sich nur umsonst, Gestalten schopf’risch aufzu-
bau’n“. Das Aufnehmen von Information hat in der Lehre mit den gleichen
Schwierigkeiten zu kimpfen wie in der Forschung, deshalb kann ein didakti-
sches Beispiel Beides illustrieren, das ich, um dem Verdacht vitalistischer
Ganzheitsmystik zu entgehen, wiederum aus der Technik wihle.

Man stelle sich vor, dal man Jemandem, der von dem Gegenstand iiber-
haupt nichts weifl, die Wirkungsweise einer komplexen Maschine, beispiels-
weise des iiblichen Automotors, des Ottomotors, zu erkliren habe. Meist be-
ginnt man, Struktur und Funktion der Kurbelwelle und des Kolbens zu schil-
dern, schon weil diese durch anschauliche Gebirden dargestellt werden kon-
nen, dann erklirt man, wie der abwirtsgehende Kolben aus dem ,,Vergaser*
ein ,,Gemisch** saugt, wobei man diese Ausdriicke gebraucht, obwohl der ah-
nungslose Zuhorer noch keine Vorstellung davon haben kann, was das fiir
Dinge seien. Man hofft bei diesem Vorgehen, der Zuhérer werde sich ein vor-
stellungsmifliges Diagramm bilden, in dem er gewissermaflen leere Plitze fiir
,,Vergaser und ,,Gemisch* freihilt, die durch spiter zu bildende Begriffe aus-
zufiillen sein werden. Dies ist prinzipiell dasselbe, wie das Entwerfen eines so-
genannten Flief-Diagramms (flow diagram), das in seinen sogenannten ,,black
boxes* Funktionen vorsieht, deren Mechanismus vorlaufig ungeklirt bleibt.

Die vorliufige Skizzierung des ganzen Systems ist deshalb unumginglich,
weil der Lernende, genauso wie der Forscher, den einzelnen Teil, die ,,Unter-
ganzheit®, erst dann verstehen kann, wenn er alle anderen auch verstanden hat.
Woher z. B. der Kolben die Energie hat, die ihn befihigt, eine Saugwirkung
zu entfalten, kann der Lernende erst begreifen, wenn er alle anderen Teilfunk-
tionen verstanden hat, die dem Schwungrad kinetische Energie verleihen, er

3 Lorenz, Verhaltensforschung
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mufl wissen, warum und wozu die Nockenwelle halb so schnell liuft wie die
Kurbelwelle und wie sie zum Ansaugtakt das Ansaugventil dffnet und das
Auspuffventil geschlossen hilt, wie sie beim Kompressions- und Explosions-
takt beide Ventile schliefit und beim Auspufftakt nur das Auspuffventil 6ffnet,
er mufl verstehen, wie so im richtigen Augenblick des Kompressionstaktes das
Gemisch entziindet wird, usw., usf. Man kann die Systemfunktion geradezu
danach definieren, daff ihre Teilfunktionen nur gleichzeitig miteinander oder
gar nicht verstanden werden konnen.

Ehe dieses gleichzeitige Verstehen wenigstens annihernd erreicht ist, ist es
sinnlos, sich der genaueren Analyse einer Teilfunktion und der sie leistenden
Strukturen zuzuwenden. Auch Messungen sind sinnlos, ehe dieses Stadium un-
seres Wissens erreicht ist. Quantifikation kann nichts zu seiner Erreichung bei-
tragen, so wichtig sie auch spiter fiir die Verifikation, den Nachweis dessen
ist, was andere kognitive Leistungen zutage gebracht haben.

Ruprecht Matthaei hat in seinem Buche ,,Das Gestaltproblem* das Vorge-
hen des Forschers, der eine Ganzheit zu analysieren trachtet, mit dem eines
Malers verglichen: ,,Eine flichtig hingeworfene Skizze des Ganzen wird mehr
und mehr ausgearbeitet, wobei der Maler méglichst immer alle Teile gleichzei-
tig fordert; das Bild sieht auf jeder Stufe seines Werdens fertig aus —, bis das
Gemilde sich in seiner ganzen anschaubaren Selbstverstindlichkeit bietet .
Dann fiigt Matthaei noch folgenden bemerkenswerten Satz hinzu: ,,Vielleicht
wird man am Ende sagen, es miisse einem derartig schrittweisen Vorgehen
doch eine Art Analyse vorausgegangen sein: dann aber ist es eine, die durch
Gestalteinsicht geleitet wurde!”“. Dieses Vorgehen in der Richtung von der
Ganzheit des Systems zu seinen Teilen ist in der Biologie obligat.

Selbstverstindlich steht es dem Forscher frei, jeden Teil einer organischen
Ganzheit zum Gegenstand seiner Untersuchung zu machen, es ist gleich legi-
tim und gleich exakt, das gesamte organische System im Bezugsrahmen seines
Lebensraumes zu untersuchen, wie der Okologe es tut, oder sein Interesse auf
molekulare Vorginge zu konzentrieren, wie der Biogenetiker. Immer aber mufl
eine Einsicht in das Gefiige des Systems vorhanden sein, die den Spezialfor-
scher dariiber orientiert, wo in der Gesamtstruktur des Organischen das von
ihm untersuchte Untersystem seinen Platz hat. Vorgeschrieben ist nur die Rei-
henfolge der Forschungsakte.

3. Die kognitive Leistung der Wahrnehmung

Wolfgang Metzger hat einmal gesagt: ,,Es gibt Menschen, die durch er-
kenntnistheoretische Erwidgungen am Gebrauch ihrer Sinne zum Zweck natur-
wissenschaftlicher Erkenntnis unheilbar behindert sind*, und hat damit be-
stimmte Geisteswissenschaftler gemeint. Paradoxerweise trifft dieser Satz aber
auch auf viele, im iibrigen hochst scharfsinnige Naturforscher zu, die beson-
ders ,,objektiv¢ und ,,exakt zu verfahren glauben, indem sie ihre eigene
Wahrnehmung soweit irgend moglich aus ihrer Methodik verbannen. Die er-
kenntnistheoretische Inkonsequenz dieses Vorgehens liegt darin, daff der
Wahrnehmung wissenschaftliche Legitimitdt dort zuerkannt wird, wo sie dem
Zihlen oder der Ablesung eines Mefigerites dient, dort aber aberkannt, wo sie
zur direkten Beobachtung eines Naturvorganges dient.
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Schlechterdings all unser Wissen um die uns umgebende Wirklichkeit griin-
det sich auf die Meldung eines wundervollen, aber heute schon recht gut er-
forschten sensorischen und neuralen Apparates, der aus Sinnesdaten Wahrneh-
mungen formt. Ohne ihn, vor allem aber ohne die objektivierende Leistung
der Konstanzmechanismen, zu denen auch die Gestaltwahrnehmung gehort,
wiifiten wir nichts von der Existenz jener natiirlichen Einheiten, die wir Ge-
genstinde nennen. Die von jedem normalen Menschen unbesehen als ,,wahr*
hingenommenen Mitteilungen dieses Apparates sind auf Vorginge begriindet,
die zwar der Selbstbeobachtung und der verstandesmifligen Kontrolle vollig
unzuginglich, in ihren Funktionen aber rationalen Operationen, beispielsweise
Schlufffolgerungen und Berechnungen analog sind. Dies hat bekanntlich Helm-
holtz zur Gleichsetzung beider Arten von Vorgingen veranlafit. Egon Bruns-
wick, einer der erfolgreichsten Erforscher der Wahrnehmung, hat das was
Helmholtz unbewufite Schliisse nannte, als ratiomorphe Leistungen bezeichnet
und damit ebensowohl die strenge funktionelle Analogie als auch die physiolo-
gische Verschiedenheit der beiden Arten von kognitiven Vorgingen ausge-
driickt.

Die Komplikation der Operationen, die von ratiomorphen Leistungen voll-
bracht werden, ist nahezu unbegrenzt und zwar auch bei Lebewesen, deren
verstandesmifiige Leistungen auf allereinfachste Denkprozesse beschrinkt sind.
Man stelle sich beispielsweise vor, welche Komplikation stereometrische und
mathematische ,,Berechnungen* erreichen miissen, um einen unregelmiflig ge-
stalteten Gegenstand, der sich vor unseren Augen dreht, als formkonstant er-
scheinen zu lassen, d. h. um all die unzihligen Verinderungen, die sein Netz-
hautbild dabei erfihrt, als Bewegungen des festen Gegenstandes im Raume und
nicht als Verinderungen seiner Form zu interpretieren. Diese Leistung aber
vollbringt die Wahrnehmung jedes hoheren Wirbeltieres.

Neben der Komplexitit ithrer Leistung steht als hervorstechendste Eigen-
schaft der Gestaltwahrnehmung ihre Tauschbarkeit. Gerade die vielfachen opu-
schen Tiuschungen sind es, die uns einen Einblick in den ,,Gang der Rech-
nung* gewihren, durch den der Wahrnehmungs-Mechanismus zu dem Ergeb-
nis kommt, das er uns eindeutig und, woferne seinen ,,Schliissen falsche Pre-
missen unterbreitet worden waren, unbelehrbar falsch mitteilt. Der sogenannte
Simultankontrast mag als Beispiel fiir eine solche Falschmeldung dienen.

Die teleonome Leistung unserer Farbwahrnehmung besicht darin, die Ge-
genstinde an den ihnen anhaftenden Reflexionseigenschaften crkennbar zu ma-
chen. Die Biene hat, wie Karl von Frisch nachgewiesen hat, einen véllig analo-
gen Apparat evoluiert. Die Biene wie der Mensch sind nicht daran interessiert,
die absoluten Wellenlingen des Lichtes festzustellen. Was sie konnen miissen,
ist, einen biologisch relevanten Gegenstand an seinen Ref’exionseigenschaften
wiedererkennen. Diese Eigenschaften sind es ja, die wir schlicht ,.<ein: Farbe
nennen. Diese Erkenntnisleistung besorgt ein Apparat, der das Kontinuum der
Wellenlingen vollig willkiirlich in ein Diskontinuum der sogenannten Spektral-
farben einteilt, nur um ihre Meldungen dann so zu schalten, dafl die Farben
sich als sogenannte Komplementirfarben paarweise aufheben und in dem be-
treffenden Mischungsverhiltnis die extra zu diesem Zwecke ,,erfundene’ Farbe
weifl melden. Die Farbe ,,weifl** ist eine qualitativ einheitliche Erlebnisform,

3%
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der in der auflersubjektiven Wirklichkeit durchaus nichts Einfaches entspricht.
Da fiir die Mitte des Spektrums kein Gegeniiber in Form wirklicher Wellen-
lingen existiert, die zu ihrer kompensierenden Ausléschung, d. h. zur Bildung
von ,,weif}** verwendet werden konnten, wird eine Komplementirfarbe, das
sogenannte Purpur, ebenso ,,erfunden®, wie das Weiff, womit die Farbenreihe
zu einem Farbenring geschlossen wird.

Die arterhaltende Leistung dieses ganzen Apparates liegt ausschliefflich dar-
in, zufillige Verschiedenheiten in der Farbe der Beleuchtung zu kompensieren
und so die den Gegenstinden anhaftenden Reflexionseigenschaften als Kon-
stante zu abstrahieren. Dies geschieht in folgender Weise: Das Auftreffen von
Licht einer bestimmten Wellenlinge auf einen Teil der Retina veranlaflt den ge-
samten ibrigen Bereich der Netzhaut dazu, nicht nur die Bereitschaft zum
Empfang der Komplementirfarbe zu steigern, sondern diese aktiv zu bilden.
Erich von Holst hat dies nachgewiesen, indem er einen Teil des Gesichtsfeldes
eine Spektralfarbe, z. B. blau, wahrnehmen lief}, die andere Hilfte aber mit ei-
nem ,,Weil}* bestrahlte, das die fiir die Komplementirfarbe gelb bezeichnen-
den Wellenlingen gar nicht enthielt, sondern durch eine Mischung von rot und
grin erzeugt war. Nichtsdestoweniger sieht die Versuchsperson die an die
blaue Fliche angrenzende Region gelb und nicht weifl.

Wenn nun in der Beleuchtung eine bestimmte Wellenlinge vorherrscht, so
wird dies durch den beschriebenen Mechanismus vollig kompensiert und daher
kommt es, daf} wir ein ,,weifles Papier sowohl im gelben elektrischen Licht,
im rotlichen des Sonnenunterganges oder im bliulichen eines Nebeltages glei-
cherweise als weifl empfinden. Dieser Kompensationsapparat kann nun leicht
,hinters Licht*“ gefiihrt werden, wenn das Uberwiegen einer Farbe im Ge-
sichtsfeld nicht durch ihr Vorherrschen in der Beleuchtung, sondern einfach
dadurch bedingt ist, dafl unter den gesehenen Gegenstinden eine Mehrzahl die
Eigenschaft hat, die betreffende Farbe bevorzugt zu reflektieren. In diesem
Falle sehen wir alle Objekte, die das nicht tun, eindeutig in der Komplemen-
tirfarbe. Diese Erscheinung nennt man den Simultankontrast.

Man kann sein Zustandekommen auch durch eine Ubersetzung des ratio-
morphen Vorganges ins Rationale verstindlich machen. Der Mechanismus der
Farbkonstanz geht von einer festgelegten Primisse aus, die ,,annimmt®, daf}
die im Gesichtsfeld gleichzeitig vorhandenen Dinge im Mittel alle Spektralfar-
ben gleichmiflig reflektieren. Mit der wenig wahrscheinlichen Moglichkeit, daf§
zufillig das Gesichtsfeld mit lauter Gegenstinden erfiillt ist, die ,,rot sind*,
d. h. Rot weit mehr reflektieren als andere Farben, ,,rechnet* der Apparat
nicht und ,,schliefit* daher folgerichtig aber falsch, dafl es an der Beleuchtung
liegen miisse, wenn Rot im Gesichtsfeld vorherrscht. In roter Beleuchtung aber
missen alle Dinge, die ein ,,farbloses* Licht reflektieren, logischerweise griin
stirker reflektieren, sonst miifiten sie ja zumindest leicht rosa getont erschei-
nen. So sieht man denn auch alles Graue im ,,Kontrast* griin getont.

Wie schon dieses absichtlich moglichst einfach gewahlte Beispiel zeigt, ist
die Wahrnehmung imstande, eine Vielzahl von eingehenden Daten zu verwer-
ten und aus ihnen ein durchaus einheitliches Ergebnis zu gewinnen. Nur dieses
wird dem Bewuftsein gemeldet! Die Wahrnehmung gleicht darin einer Re-
chenmaschine. Erich von Holst hat gezeigt, dafl so ziemlich alle sogenannten
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,>optischen Tiuschungen® auf demselben Prinzip beruhen, wie der Simultan-
kontrast: Die Primisse, von der die ratiomorphe Operation ausgeht, wird
durch eine auflerordentlich unwahrscheinliche Reizkonfiguration gefilscht, so-
da} die an sich folgerichtige ,,Berechnung* zu einem irrigen Ergebnis fiihrt.

Die Wahrnehmung erfalt immer nur Relationen, Konfigurationen, niemals
absolute Daten. Auch der Unmusikalische erkennt eine Quint oder einen
Dreiklang unverwechselbar wieder, kann aber {iber die absolute Tonhéhe keine
Aussagen machen. Es ist in hohem Mafle fiir die Wahrnehmung kennzeich-
nend, daf sie von der absoluten Grofle der Daten unabhingig ist. Wir erken-
nen eine Melodie ohne weiteres wieder, ob sie nun im Baf} oder im Falsett ge-
spielt wird. Diese Transponierbarkeit hat schon Christian von Ehrenfels, einer
der Pioniere der Gestaltspsychologie, zu einem wesentlichen Kriterium der Ge-
staltwahrnehmung erhoben.

Wenn irgendwo in der Physiologie des Zentralnervensystems die Kenntnis
moderner Rechenmaschinen mehr als ein blofles Denkmodell vermittelt, so ist
es auf Gebiet jener Mechanismen, die aus der Vielfalt der Sinnesdaten die bio-
logisch relevanten, teleonomischen Wahrnehmungen entnehmen. Weit davon
entfernt, den Eindruck des prinzipiellen Unerforschlichen zu machen und zu
mystisch-vitalitischen Deutungen zu verleiten, tragen ihre Leistungen — und
noch mehr ihre hochst aufschlufireichen Fehlleistungen — so sehr den Charak-
ter des Mechanischen, oder besser gesagt, des Physikalischen, daf} sie mehr als
andere komplexe Lebenserscheinungen unseren Forschungsoptimismus bestir-
ken.

Dennoch wollen viele moderne Forscher, besonders jene, die ein Monopol
der Quantifikation als der einzig legitimen kognitiven Leistung beanspruchen,
die Wahrnehmung nicht als Wissensquelle anerkennen. Zum Teil liegt das dar-
an, daff die Meldungen komplexer Gestaltwahrnehmung offensichtlich anders-
woher kommen, als die Ergebnisse der Ratio und daher dem Wissenschaftler
als ,,Intuition, ,,Eingebung‘, ,,Offenbarung® und dergl. verdichtig sind.
Dazu trigt wohl auch der Umstand bei, daff Menschen, die hochbegabt zur
Wahrnehmung komplexer Gestalten sind, meist der Schirfe des analytischen
Denkens ermangeln. Nur wenige ganz grofle Genies konnen Beides, doch
nicht alle. Selbst Goethe hilt die Offenbarung der Wahrnehmung fiir die einzig
wesentliche Wissensquelle: ,,Geheimnisvoll am lichten Tag lafit die Natur sich
des Schleiers nicht berauben, und was sie deinem Geist nicht offenbaren mag,
das zwingst du ihr nicht ab mit Hebeln und mit Schrauben®. Die selbstver-
stindliche Tatsache, dafl Gestaltwahrnehmung und rationales Denken glei-
cherweise zum kognitiven Apparat des Menschen gehdren, und nur zusammen
voll funktionsfihig sind, ist manchen Menschen ebenso schwer verstindlich,
wie die Zusammengehdorigkeit von finaler, bzw. teleonomischer und kausaler
Betrachtung des lebenden Systems.

Die Gestaltwahrnehmung ist ein Verrechnungsapparat, der an Komplexitit
und Leistung jede vom Menschen gemachte Rechenmaschine bei weitem tiber-
trifft. Seine grofle Stirke liegt darin, daff er eine geradezu ungeheure Zahl von
Einzeldaten aufzunehmen, die unzihligen Wechselbeziehungen zwischen ihnen
zu registrieren und die diesen Beziehungen innewohnenden Gesetzlichkeiten zu
abstrahieren vermag. Er ubertrifft darin selbst jene hochmodernen Rechenma-
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schinen, die imstande sind, aus der Superposition sehr vieler Kurven eine in
ihnen allen obwaltende Gesetzlichkeit zu entnehmen.

Die zweite und vielleicht noch wesentlichere Fahigkeit, in dem die Wahr-
nehmung alle Rechenmaschinen iibertrifft, liegt darin, dafl sie unvermutete Ge-
setzlichkeiten zu entdecken vermag. Die verstandesmiflige Forschung, und erst
recht simtliche Rechenmaschinen, kénnen nur Fragen beantworten, die bereits
von der menschlichen Ratio klar formuliert sind; zumindest die Vermutung ei-
ner Gesetzmifligkeit ist immer nétig, ehe es moglich wird, den experimentellen
oder quantifizierenden Nachweis zu erbringen. Diese Vermutung aber wird
auch jenen Forschern von ihrer Gestaltwahrnehmung eingefliistert, die dies
nicht wahrhaben wollen.

Die dritte grofle Stirke der Gestaltwahrnehmung, die sie erst so recht zur
Basis alles Wissens um komplexe Systeme macht, liegt in ihrem auflerordent-
lich langzeitigen Geddichtnis. Die von Goethe so klar erkannte Tatsache (S. 33),
daf} die lineare Aufeinanderfolge von Worten nicht imstande ist, komplexe Sy-
stemganze verstandlich darzustellen, beruht ganz einfach darauf, daff unser ra-
tionales Gedichtnis die im Anfang eingespeisten Daten lingst vergessen hat,
wenn es die spateren Informationen iiber dasselbe System empfingt. Vor allem
gelingt es ihm nie, die kreuz und quer bestehenden Beziehungen zwischen den
Einzeldaten zu erfassen. Man lese z. B. in einem ornithologischen Lehrbuch
die Beschreibung eines kryptisch gesprenkelten Vogels, etwa einer Lerche, und
man wird finden, daf} man sich aus ihr deshalb kein ,,Bild* machen kann, weil
man lingst vergessen hat, wo etwa die braune Fleckung beschrieben wurde,
wenn man die Schilderung einer benachbarten Kérperregion liest. Daf8 diese
Schwierigkeit tatsichlich am Gedichtnis liegt, und daf es prinzipiell durchaus
moglich ist, aus zeitlichem Nacheinander von Einzeldaten eine Gestalt aufzu-
bauen, beweist das Fernsehen, bei dem die Dateniibermittlung so schnell er-
folgt, dafl das positive Nachbild auf der Retina jene Aufgabe iibernimmt, an
der bei der sprachlichen Ubermittlung unser Gedichtnis scheitert.

Es grenzt ans Wunderbare, wie die Gestaltwahrnehmung Konfigurationen
von Merkmalen von einem chaotischen Hintergrund zufilliger Reizdaten zu
abstrahieren und uber Jahre festzuhalten vermag. Hierfiir sei ein Beispiel ange-
fihrt, das jedem ilteren Arzt geldufig sein wird. Man hat einen bestimmten
Symptomenkomplex vor Jahren einige wenige Male, vielleicht nur ein einziges
Mal gesehen, ohne daff man dabei bewuflt eine bestimmte Gestaltqualitit
wahrgenommen hat. Sieht man nun aber denselben Symptomenkomplex sehr
viel spiter wieder, so kann es vorkommen, daf} urplotzlich aus der Tiefe des
Unbewufiten die Gestaltwahrnehmung mit der unbezweifelbar richtigen Mel-
dung hervortritt: ,,Genau dieses Krankheitsbild hast du schon einmal gese-
hen*.

Aus der Fihigkeit der Wahrnehmung Konfigurationen von Daten nahezu
unbegrenzt lange zu speichern, entspringt ihre fiir die Wissenschaft und ganz
speziell fur die Verhaltensforschung wichtigste Eigenschaft. Bei allen Leistun-
gen des Informations-Empfanges, bei denen es ndtig ist, die relevante Informa-
tion von einem ,,Hintergrund“ zufillig mit empfangener und bedeutungsloser
Daten abzuheben, ist eine Wiederholung des Vorganges notig. Je grofler der
,,Lirm*“ des Empfangskanals ist, desto haufiger mufl die Sendung wiederholt
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werden. ,,Redundancy of information compensates for the noisyness of chan-
nel“ — in diesem Satz faflte mein Freund Edward Grey Walter den Inhalt eines
Vortrages zusammen, den ich iber die Notwendigkeit wiederholter Beobach-
tungen gehalten hatte.

Nach langer unbewufiter Anhdufung der Daten tritt eines Tages, oft vollig
unerwartet und einer Offenbarung gleich, die gesuchte Gestalt mit voller
Uberzeugungskraft zutage. Der ungeheure Schatz an Tatsachen, den die Wahr-
nehmung anhiufen mufl, ehe sie instand gesetzt wird uns ein solches Ergebnis
zu melden, spielt in der ratiomorphen Abstraktionsleistung eine analoge Rolle,
wie die Induktionsbasis in der rationalen Forschung. lhr Zustandekommen
braucht auch ebenso lange oder noch lingere Zeit. Hierin liegt die Erklirung
dafiir, dafl die Entdeckungen, die ein grofler Biologe am gleichen Forschungs-
objekt gemacht hat, manchmal Jahrzehnte auseinanderliegen: Karl von Frisch
veroffentlichte 1913 seine erste Arbeit tiber Bienen, 1920 schrieb er zum ersten
Mal iber ihr Mitteilungsvermogen durch Tinze, 1940 entdeckte er den Mecha-
nismus der Orientierung nach dem Sonnenstand, der einen ,,inneren Chrono-
meter zur Voraussestzung hat, sowie die Richtungsweisung zum Stock, die
mit einer Transposition der Sonnenrichtung operiert, die in diesen Tinzen
durch die Lotrechte symbolisiert wird. 1949 fand er den erstaunlichen ,,Ver-
rechnungsapparat, der aus der Polarisationsebene des Lichtes vom blauen
Himmel den Stand der Sonne zu ermitteln vermag.

So viel wahrhaftig ,,bienenfleifliges” Experimentieren und gewissenhaftes
Verifizieren auch in all die groflen Entdeckungen dieses grofien Naturforschers
eingegangen sind, ist es doch sicher kein Zufall, daff sie im Wesentlichen wih-
rend der Ferien Karl von Frischs an seinen eigenen Bienenstocken in seinem
Sommerheim gemacht wurden. Es liegt eine sehr erfreuliche Eigenschaft der
Gestaltwahrnehmung darin, dafl sie gerade dann am eifrigsten Information
sammelt und speichert, wenn der Wahrnehmende, in die Schonheit seines Ob-
jektes versunken, tiefster geistiger Ruhe zu pflegen vermeint.

4. Die sogenannte Liebhaberei

Aus den beschriebenen Eigenschaften der Gestaltwahrnehmung geht genug-
sam hervor, dafl eine sehr grofle Zahl von Daten in ithren Verrechnungsapparat
eingegeben werden mufl, wenn dieser seine wesentliche Leistung vollbringen
soll. Die Zahl der ndtigen Daten ist umso grofier, je komplexer die gesuchte
Gesetzlichkeit und je grofler in der Gesamtheit der eingehenden Daten der An-
teil des Akzidentellen, Irrelevanten ist. Zu den komplexesten Gesetzlichkeiten,
die wir iiberhaupt kennen, gehoren jene, von denen die Leistungen der Sinnes-
organe und des Nervensystems hoherer Tiere beherrscht werden, deren Funk-
tion ihr Verhalten ist. Sehr viele von den Verhaltensmustern, die der Forscher
unbedingt kennen mufl, wofern seine Untersuchung des Gesamtverhaltens
einer Tierart Erfolg haben soll, stellen ungemein komplexe zeitliche Gestalten
dar — Erich von Holst spricht von ,,Impulsmelodien* — und sind in den mei-
sten Fillen noch von andersartigen Bewegungsvorgingen, vor allem von Orien-
tierungsmechanismen tberlagert, die geeignet sind, ihre Gestalt zu verschleiern.
Man mufl diese Vorginge ungemein oft gesehen haben, ehe sich in einem
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plotzlichen Erkenntnisakt ihre Gestalt von dem Hintergrund des Akzidentellen
abhebt und sich dem Bewufltsein des Forschers als unverwechselbare Einheit
darbietet.

Dieses plotzliche Hervortreten, man mochte sagen ,,Herausspringen® der
Gestalt ist fiir den Beobachter ein qualitativ unverwechselbares Erlebnis, das
stets mit einer gewissen Verwunderung dariiber verbunden ist, dal man etwas
so Offensichtliches nicht schon viel frither gesehen hat. Hierfiir ein Beispiel:
Als ich Anfang der vierziger Jahre die Balzbewegungen von Anatiden unter-
suchte, bemerkte ich plétzlich an der minnlichen Knickente (Querquedula
querquedula) eine Bewegungsweise, die darin besteht, dafl der Vogel den Flii-
gel im Schultergelenk nach hinten anhebt, mit dem Schnabel dahinterlangt und
damit an der Innenseite iiber die Kiele seiner Armschwingen fihrt, wie ein
kleiner Junge mit einem Stockchen iiber einen Lattenzaun, wobei auch ein ent-
sprechendes, gut horbares Geriusch entsteht. Als ich diese sicher erbkoordi-
nierte Bewegungsweise an der Knickente wahrgenommen hatte, schwante mir
dunkel, dafl ich ihresgleichen schon bei irgendeiner anderen Entenart gesehen
hatte, konnte mir aber nicht dariiber klar werden, bei welcher. Dann glaubte
ich, dies sei die Madagaskarente (Anas melleri), weil das die nichste Art war,
bei der ich die Bewegung entdeckte. Bald danach mufite ich feststellen, dafl die
Erpel aller mir damals zuginglichen Schwimmentenarten iber dieselbe Bewe-
gungsweise verfligen.

Wie wir in einem spiteren Abschnitt sehen werden, bilden die Instinktbe-
wegungen oder Erbkoordinationen als relativ Ganzheits-unabhingige Bausteine
in gewissem Sinne ein Skelett der Verhaltensweisen einer Tierart. Das schon
besprochene Inventarisieren der zu einer Ganzheit integrierten Teile oder Un-
terganzen ist, wie in 1.II/3 ausgefithrt wurde, der erste und unentbehrliche
Schritt der Analyse eines komplexen organischen Systems. Die Gestaltwahr-
nehmung ist die einzige kognitive Leistung, mittels derer wir diesen Schritt zu
tun vermogen.

Fine geradezu gewaltige, mit voraussetzungsloser Beobachtung verbrachte
Zeit ist vonnoten, um das Datenmaterial zu sammeln und zu speichern, das der
grofle Verrechnungsapparat benétigt, um die Gestalt vom Hintergrund abhe-
ben zu konnen. Selbst ein in Geduldsiibungen geschulter tibetanischer Heiliger
wire nicht imstande, ohne Nachlassen seiner Aufmerksamkeit vor einem
Aquarium oder Ententeich, oder aber in einem zur Freilandbeobachtung er-
richteten Versteck so lange sitzen zu bleiben, wie nétig ist, um die Datenbasis
fir den Wahrnehmungsapparat zu schaffen. Diese Dauerleistung bringen nur
jene Menschen zustande, deren Blick durch eine vollig irrationale Freude an
der Schonheit des Objektes an dieses gefesselt bleibt. Hier tritt das grofle wis-
senschaftliche Verdienst der sogenannten Liebhaberei zutage: Die groflen Pio-
niere der Ethologie, Charles Otis Whitman und Oskar Heinroth waren ,,Lieb-
haber* ihres Objektes und es ist durchaus kein Zufall, daf} so wesentliche Ent-
deckungen der Ethologie gerade an der Klasse der Vogel gemacht wurden. Es
ist einer der grofiten Denkfehler, in dem Ausdruck scientia amabilis ein ab-
sprechendes Urteil iiber den betreffenden Wissenszweig zu sehen.
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5. Die Beobachtung freilebender und gefangener Tiere

Die Tierliebhaberei, die Voraussetzung fiir geniigend langdauernde Beob-
achtung bildet, liflt sich auf zwei méglicherweise instinktmiflige Antriebsquel-
len des Menschen zuriickfithren, auf die des Jagers und die des Bauern. Bei
sehr vielen erfolgreichen Ethologen sind Objektwahl und Methode weitgehend
durch die Freude am Beschleichen und Belauern des Tieres, kurz an seiner
,,Uberlistung® bestimmt. Ein gefangenes Tier zu untersuchen, macht ihnen
wenig Spaf}, ja, es diinkt manchen von ihnen geradezu ,,unsportlich®, wobei
sich diese rein gefiihlsmiflige Abneigung leicht durch das Argument rationali-
sieren liflt, dafl man bei gefangen gehaltenen Tieren nie genau wissen konne,
wie sehr ihr Verhalten durch unnormale Bedingungen verindert sei. Tatsich-
lich wird zur Ausschaltung dieser Fehlerquelle die Freilandbeobachtung immer
wieder unumginglich notig. Der Hauptvorteil der Freilandbeobachtung aber
liegt darin, daff sie die 6kologische Einpassung der untersuchten Tierart unmit-

telbar erfafit.

Dem ,,Jigertypus‘* des Verhaltensforschers, der von meinem Freund Niko-
laas Tinbergen verkorpert ist, steht der ,,Bauerntypus* gegeniiber, der Tiere
besitzen und vor allem auch ziichten, vermehren will. Diese Leute beschleichen
Tiere nur, um sie zu fangen und anschliefend zu halten. Solche Tierhilter wa-
ren C. O. Whitman und Oskar Heinroth, ich selbst bin auch einer. Der eine
grofle Nachteil der Gefangenschaftsbeobachtung wurde soeben erwihnt. Thm
stehen indessen mehrere Vorteile gegeniiber.

Der wichtigste dieser Vorteile liegt darin, dafl der tierhaltende Forscher das
Verhalten mehrerer Arten gleichzeitig und nebeneinander zu sehen bekommt.
Dies wird noch dadurch gefordert, dafl die Liebhaberei sich oft auf bestimmte
Tierklassen beschrinkt, ja, daff sie in vielen Fillen mit einer kleinen Gruppe,
einem Genus, oder einer Familie beginnt und sich nur allmihlich auf grofiere
taxonomische Einheiten ausdehnt. Bei mir selbst war das erste Objekt die
Stockente, mein Interesse griff langsam auf die ganze Gruppe der Anatidae
iiber. Heinroth und Whitman waren ebenfalls Gruppen-Liebhaber: Von friiher
Jugend auf hielt und studierte Whitman Tauben, Heinroth Anatiden. Die fiir
alle vergleichende Verhaltensforschung grundlegende Entdeckung der Homolo-
gisierbarkeit von Verhaltensmustern und mit ihr diejenige der erbkoordinierten
Bewegungsweisen hitte kaum auf andere Weise zustandekommen konnen.

Ein anderer grofier Vorteil der Gefangenschaftsbeobachtung liegt parado-
xerweise gerade in den Storungen des Verhaltens, die durch die unnatiirlichen
Umgebungsbedingungen hervorgerufen sind. Wenn beispielweise der Freiland-
beobachter zu sehen bekommt, wie ein Wolf einen Beuterest an eine verbor-
gene Stelle trigt, dort ein Loch in die Erde gribt, das Stiick mit der Nase hin-
einstoft, die herausgegrabene Erde, ebenfalls mit der Nase, dariiberschaufelt
und die Stelle durch Nasenstofle einebnet, so ist zwar die teleonome Frage
leicht zu beantworten, die nach dem kausalen Zustandekommen des Verhal-
tensmusters aber bleibt vollig unbeantwortet. Wenn dagegen der Beobachter
des gefangenen Tieres sieht, wie der junge Hund oder Wolf einen Knochen
hinter den Vorhang des Speisezimmers trigt, hinlegt, dicht daneben eine Weile
heftig scharrt, den Knochen mit der Nase an die Stelle des Scharrens schiebt
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und nun, mit der Nase auf dem Parkettboden quietschend, nicht vorhandene
Erde auf das nicht gegrabene Loch schiebt, um dann befriedigt wegzugehen,
weifl der Beobachter ganz erheblich viel iiber das phylogenetische Programm
der Verhaltensweise. Sieht er dann, was jeder Hundebesitzer erleben wird, dafl
der Welpe, nachdem er die beschriebene Verhaltensfolge einmal im Freien
durchgefiihrt hat, nie wieder den vergeblichen Versuch macht, ein Beutestiick
auf festem Boden zu vergraben, so wird ihm klar werden, dafl gewisse, der
normalen Situation anhaftende Reizkonfigurationen andressierend wirken, ihr
Fehlen dagegen abdressierend, d. h. bestrafend. So liefert die Beobachtung Ge-
fangenschafts-bedingter Fehlleistungen oft unerwartet viel Information iiber
Art und Zusammensetzung der beobachteten Verhaltensketten.

Eine zweite Wissensquelle sind pathologische Verhaltensstorungen. Wie die
Pathologie iiberhaupt eine der wichtigsten Wissensquellen der Physiologie ist,
und wie der pathologische Ausfall einer bestimmten Funktion den Forscher auf
einen bestimmte Mechanismus aufmerksam macht, so lernt auch der Verhal-
tensforscher sehr oft Wichtigstes aus pathologischen Stérungen des Verhaltens.

Eine der bei gefangenen Tieren hiufigsten dieser Storungen ist die Ab-
nahme der Intensitit, mit der bestimmte Instinktbewegungen und aus ihnen
zusammengesetzte komplexe Verhaltensmuster durchgefiihrt werden. Ein typi-
sches Beispiel hierfiir ist der Nestbau gefangener Vogel. Wie oft kommt es bei
Liebhabern und in zoologischen Girten bei den verschiedensten Végeln zu
Ansitzen zum Nestbau und wie selten wird ein vollkommen artgemifles Nest
fertig gebaut.

Dieser pathologischen Storung phylogenetisch programmierter Verhaltens-
muster ist die normale Unvollstindigkeit sehr dhnlich, die wir in der Ontoge-
nese des Jungtieres beobachten. Ich schrieb dariiber im Jahre 1932: ,,Bei Jun-
gen (es handelt sich um Jungvogel) entwickeln sich auf ein Objekt gerichtete
Triebe zunichst ohne dieses und werden erst sekundir auf ein passendes Ob-
jekt iibertragen. Bei geistig auf hoher Stufe stehenden Tieren, in deren Trieb-
handlungsketten hiufiger solche durch personliche Erfahrung veranderliche
Stellen eingeschaltet sind, dlirfte dieses den eigentlichen Zweck der Handlung
nicht erreichende Ablaufen fiir die Jungtiere als Voriilbung von biologischer
Bedeutung sein®“. Die aus Intensititsmangel unvollstindig bleibenden Hand-
lungsabliufe verebben hiufig ganz knapp bevor ihre arterhaltende Leistung
vollbracht ist. Dieser Umstand war es, der mich zuerst davon iiberzeugte, dafl
das Tier keine Ahnung von der Teleonomie seines eigenen Verhaltens hat und
daf die Annahme der Zweckpsychologie (purposive psychology) falsch sei, die
den vom Tier als Subjekt angestrebten Zweck mit dem teleonomen Arterhal-
tungswert jeder Verhaltensweise gleichsetzt. Ich schrieb in der schon erwihn-
ten Arbeit, daff instinktmiflige Programmierung angenommen werden muf,
,»wenn bei einer Handlungsweise, deren Zweck fiir uns erkennbar ist, ein au-
genfilliges Miflverhaltnis der Denkfihigkeit, die wir im allgemeinen an einem
Tier beobachten, mit derjenigen besteht, die zur einsichtigen Vollendung des
Ablaufs notwendig wire . . . und zweitens: ,,wenn in einem Handlungsablauf
Unvollstindigkeiten auftreten, die deutlich zeigen, daff dem Tiere selbst der
Zweck seiner Handlung nicht bewufit ist.

Die unmittelbare Abhingigkeit der Intensitit so vieler instinktmafiger Ver-
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haltensweisen vom Korperzustande des Tieres macht grofite Vorsicht nétig,
wenn aus dem Feblen einer bestimmten Verhaltensweise beim Gefangenschafts-
tier auf ihr Vorhanden- oder Nichtvorhandensein bei der betreffenden Art ge-
schlossen werden soll. Der Schluf}, dafl ein bestimmtes Verhaltensmuster bei
einer bestimmten Tierart nicht vorhanden sei, ist aufgrund von Gefangen-
schafts-Beobachtungen grundsitzlich unzulissig. Als Gustav Kramer an La-
certa melisselensis, einer Eidechse aus der Muralisgruppe, eine extreme Aggres-
sivitit nachgewiesen hatte, wurde sein Ergebnis von manchen Herpetologen
angezweifelt, die dieselbe Art jahrelang im Terrarium gehalten und sogar ge-
ziichtet, ernstliche Kimpfe aber nie gesehen hatten. Man kann von dieser Art,
dem Hauptobjekt der Beobachtung Kramers, unter gewohnlichen Terrarienbe-
dingungen, unter denen die Tiere jahrelang ausdauern, ruhig mehrere Minn-
chen zusammenhalten. Im Freiland gehort die Art zu den wenigen Tieren, bei
denen ein sofortiger todlicher Ausgang bei Rivalenkimpfen beobachtet wurde.
Kramer wies nach, dafl die Verminderung der Aggressivitit bei Gefangen-
schaftstieren durch klimatische Bedingungen verursacht ist. Die Tiere brauchen
zu ihrem volligen Wohlbefinden kiihle Atemluft, wihrend die zum Normal-
verhalten nétige Blutwirme durch Strahlung erzeugt werden mufl. Aussagen
iiber das Nicht-Vorhandensein eines bestimmten Verhaltens bei Gefangen-
schaftstieren entbehren jeder Tragfahigkeit.

Umgekehrt berechtigt die positive Beobachtung eines einigermafien kom-
plexen Verhaltensmusters bei einem gefangenen Tier zu der sicheren Aussage,
daf die betreffende Verhaltensweise der Art zu eigen sei. Mit anderen Worten,
Gefangenschaftseinfliisse konnen grundsitzlich nur zum Schwinden von Ver-
haltensmustern fithren, niemals aber ein komplexes, vor allem nie ein offen-
sichtlich teleonomisches Verhaltensmuster erzexgen. Als Janet Kear-Matthews
auf dem Ethologen-Kongref in Haag iiber ihre gelungene Zucht der Spaltfufi-
gans (Anseranas semipalmatus) berichtete und erzihlte, daff diese Vogel als
einzige unter allen Anatiden ihre Jungen regelrecht fiittern und daf8 die Jungen
liber entsprechende Bettelbewegungen verfiigen, behauptete in der Diskussion
ein bekannter australischer Feldbeobachter, das von Kear-Matthews beobach-
tete und auch im Film gezeigte Verhalten von Anseranas sei ein durch Gefan-
genschaftsbedingungen erzeugtes Artefakt. Er begriindete dies damit, dafl er
dergleichen in Freilandbeobachtungen niemals gesehen hatte. Diese Aussage
und ihre Begriindung zeugt von tiefster ethologischer Kenntnislosigkeit.

6. Die Beobachtung freilebender zahmer Tiere

Ein bei manchen hochorganisierten Wirbeltieren moglicher Kompromif§
zwischen Freilandbeobachtung und Gefangenhaltung kann dadurch erzielt
werden, dafl man in einem geeigneten Biotop Jungtiere sozialer Arten grofi-
zieht und diese zahmen Individuen in Freiheit beobachtet. Die Vorteile dieser
Untersuchungsmethoden liegen auf der Hand, ihre Grenzen sind durch die Ei-
genschaften des sogenannten Prigungsvorganges gezogen, der vor allem bei
Végeln eine wichtige Rolle spielt (S. 222ff.). Bei Rabenvogeln, Papageien, Rei-
hern und anderen ist es schwierig, die Vogel so aufzuziehen, dafl sie zwar in
ihren Kindestriebhandlungen und ihrer sozialen Anhinglichkeit auf den Men-
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schen fixiert werden, nicht aber in bezug auf die Verhaltensweisen der Sexuali-
tit und des Rivalenkampfes. Ein grofier Gelbhaubenkakadu oder ein minnlicher
Kolkrabe kann alle weiteren Beobachtungen vereiteln, wenn er den Pfleger als Ri-
valen behandelt. Ginse (Anserini) der verschiedensten Arten sind deshalb fiir die
in Rede stehende Untersuchungsweise so gut geeignet, weil die auf das Eltern-
tier und den sozialen Kumpan gerichteten Verhaltensweisen leicht und nachhal-
tig auf den menschlichen Pfleger fixiert werden konnen, eine sexuelle Prigung
auf den Menschen aber bei diesen Végeln nahezu unmdéglich ist.

Versucht man, zu Beobachtungszwecken eine Population zahmer und frei-
lebender Tiere anzusiedeln, oder aber einer natiirlichen Population zahm auf-
gezogene Individuen einzugliedern, so stofft man manchmal, besonders bei den
hochstentwickelten Siugetieren, auf eine unerwartete Schwierigkeit. Auch
wenn sie mit Erfolg in einen Lebensraum eingewdhnt werden, der dem natiirli-
chen weitgehend entspricht, bilden die vom Menschen aufgezogenen Tiere
nicht die fiir ihre Art typische Form der Sozietit. Amerikanische Versuche, in
weiten Gehegen Schimpansen anzusiedeln, die als ausgediente Versuchstiere das
Gnadenbrot verdient hatten, scheiterten vollig. Katharina Heinroth berichtet
anschaulich ihre vergeblichen Versuche, handaufgezogene junge Paviane in die
Horde gleichartiger Tiere einzugliedern, die den groflen Affenfelsen des Berk-
ner Zoologischen Gartens bewohnten. Die vom Menschen aufgezogenen Indi-
viduen erregten immer wieder den hdéchsten Zorn ihrer Artgenossen durch
Verhaltensweisen, die nicht ,,sozietitsgemif}* waren, ,,sie benahmen sich da-
neben®, wie Frau Dr. Heinroth sich ausdriickte. Diese Unstimmigkeiten sind
deshalb bedeutsam, weil sie auf das Vorhandensein traditioneller Verkehrsnor-
men schlieflen lassen.

Bei handaufgezogenen Wildschweinen besteht die eben beschriebene
Schwierigkeit nicht, offenbar ist hier das ganze Inventar sozialer Interaktionen
genetisch festgelegt und bedarf keiner Erginzung durch soziale Tradition. Ge-
rade diese Schwierigkeit in der Haltung und Beobachtung zahmer, freilebender
Tiere weist auf ein Problem hin, das nur durch den Vergleich zwischen
menschenaufgezogenen und natiirlichen Populationen untersucht werden kann.

Das methodische Ideal der Beodachtung hochorganisierter Lebewesen ist
dann erreicht, wenn es gelingt, freilebende Tiere so an den Beobachter zu ge-
wohnen, dafl ihr Verhalten durch seine Gegenwart nicht verindert wird, ja,
dafl er sogar mit ihnen in natiirlicher Umgebung Experimente anstellen kann.
Vor allem in der Erforschung von Primaten ist diese Methode von Wichtigkeit,
da bei ihnen soziale Tradition eine sehr grofle Rolle spielt, sodaf bei freigelas-
senen, aus der Gefangenschaft stammenden zahmen Tieren ein artgemifies So-
zialverhalten nicht zu erwarten ist. Die Schimpansenbeobachtungen Jane Goo-
dalls haben denn auch die gebiihrende Beachtung gefunden. Die Pavian-Beob-
achtungen von Washburn, de Vore und vor allem die Studien von Hans Kum-
mer zeigen, wie sehr diese iufferst zeitraubende und so manche Opfer for-
dernde Methode durch ihre Ergebnisse lohnt.

7. Tierkenntnis als Forschungsmethode

Als Erich von Holst seine klassischen Versuche mit elektrischer Reizung des
Hypothalamus an Hithnern vornahm, betonte er immer wieder, dafl diese Un-
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tersuchung ohne genaueste Kenntnis des gesamten Verhaltensinventars der un-
tersuchten Art jeder Grundlage entbehre. Er gewann daher Erich Baeumer
zum Mitarbeiter, der, von Beruf Landarzt, aus ,,Liebhaberei‘ eine profunde
Kenntnis des Verhaltens aller Haushuhnrassen gewonnen hatte und daher die
fiir Holsts Versuche unentbehrliche Fihigkeit besafl, auch bei geringsten An-
deutungen und Bruchstiicken bestimmter Verhaltensmuster eine exakte Dia-
gnose stellen zu konnen. Aus gleichen Griinden hat seinerzeit W. R. Hess zur
Auswertung seiner Filme von den Versuchen der Stammbhirn-Reizung an Kat-
zen die Mitarbeit Paul Leyhausens beansprucht, der das gesamte Verhaltensin-
ventar dieser Tiere, das noch wesentlich komplexer ist als das des Haushuhns,
»»am Schnirchen* hat. Ohne diese Voraussetzung sind Stammbhirn-Reizversu-
che meines Erachtens sinnlos.

Ich mochte die Frage aufwerfen, ob dies nicht fiir alle Untersuchungen tie-
rischen Verhaltens schlechthin gilt. Selbst wenn man bewufit das Forschungs-
interesse auf ein sehr kleines Untersystem der Ganzheit beschrankt, ist, so will
mir scheinen, die Kenntnis des ganzen Verhaltensinventars der untersuchten
Tierart unumginglich nétig. Ohne sie weifl der Untersucher ja gar nicht, was
nun eigentlich die Antwort sei, mit der das System auf seine Mafinahmen, wel-
che immer das sein mogen, reagiert.

Schon um zu wissen, ob eine beobachtete Verhaltensweise dem artgemifien
Verhalten in freier Natur entspricht, oder ob sie pathologisch sei, muf§ der Un-
tersucher seine Tierart sehr genau kennen. Unzihlige Irrtiimer beruhen darauf,
dafl der pathologische Intensitits-Verlust (S. 43) oder das véllige Schwinden
zentralkoordinierter Bewegungsweisen fiir ,,normal angesehen wurde. Zur
Tierkenntnis als Forschungsmethode gehdrt auch ein gewisses Maf an ,,klini-
schem Blick®, den man nur in langer Erfahrung (S. 39) zu erwerben vermag.
Ich werfe einem sehr groflen Teil der jungeren Forscher, die sich selbst fiir
Ethologen halten, einen bedauerlichen Mangel an Tierkenntnis und klinischem
Blick vor.

8. Das Ganzheits-gerechte Experiment

Aus Allem, was in diesem Kapitel iiber die Reihenfolge der Operationen
gesagt wurde, die dem Forscher durch den Systemcharakter des Organismus-
vorgeschrieben wird, miissen eine Reihe wichtiger Folgerungen gezogen wer-
den, die das Experiment betreffen.

Selbstverstindlich werden experimentelle Eingriffe erst dann sinnvoll, wenn
Beschreibung des Systems und Inventarisierung seiner Untersysteme zu eini-
germaflen klaren Vorstellungen von deren Wechselwirkung gefiihrt haben.
Diese miissen geniigende Wahrscheinlichkeit besitzen, um ihre experimentelle
Priifung der Miihe wert erscheinen zu lassen. Auf gut Gliick irgendeinen Ein-
griff zu wagen, hat minimale Aussichten auf irgend einen Wissensgewinn.

Werden experimentelle Fragen allzu frith gestellt, so fiihrt dies leicht zu ei-
ner Unterschitzung der Komplikation des untersuchten Systems. Das Betrach-
ten der Ganzheit und die Frage nach der Teleonomie ihrer einzelnen Glieder
sind unerliflich, nur diirfen sie nicht zum Selbstzweck erhoben werden. Auch
wihrend dieser Vorarbeit mufl das Ziel der Forschung im Auge behalten wer-
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den, und dieses ist immer die kausale Analyse des Systems. Die notwendige
Zusammenarbeit der Ganzheits-erfassenden Gestaltwahrnehmung auf der ei-
nen, und der Analyse und des Experiments auf der anderen Seite, hat Otto
Koehler in einem schénen Gleichnis dargestellt. Er sagt:

,,Laflt sich unsere Unwissenheit um das Wesen des Lebens und seiner Er-
scheinungen einem groflen Berge vergleichen, so sind die Einzelzweige der
Biologie und ihrer Hilfswissenschaften Tunnel, die in sein Inneres vordringen,
von den verschiedensten Ausgangspunkten und in verschiedener Richtung
streichend, manche in die Tiefe, andere mehr der Oberfliche genihert. Die
nach naturwissenschaftlichen Methoden arbeitenden Forscher sind die Tunnel-
bemannung; der eine kratzt an der Wand, der andere legt mit seinen Spreng-
kapseln im Tunnelkopfe Bresche um Bresche, der dritte rdumt den Schutt aus.
Wenn aber Ereignisse sich begeben, wie Boveris und Suttons Hypothese, die
das Chromosomen- und Erbgeschehen zu neuer Einheit verklammerte, sodafl
dort wie hier Voraussagen von einem Forschungsgebiet auf das andere gewagt
werden konnen und sich erfiillen, so vergleichen wir solche Geistestaten dem
letzten Spatenstich, der die Trennungswand zwischen zwei Tunneln offnet, die
sich im Bergesinneren begegnen.

,,Ein Bemiihen, wie das hier vorgelegte, erinnert solcher Tunnelarbeit ge-
geniiber eher an einen Spaziergang iiber die Oberfliche des Berges. Man wird
den Minnern nach ihrer Wochenarbeit unter Tage den freien Rundblick am
Sonntag wohl vergénnen. Den dunkelgewohnten Augen tut das Licht des Ta-
ges wohl; und neben der Erholung, die der Wochenarbeit zugute kommt, kann
ein Rundgang auch unmittelbaren Nutzen bringen, wenn er dazu dient, die
Richtung der Tunnel nachzupriifen, den Fortschritt des Nachbarn zu sehen
und gemeinsam neue Tunnelung zu planen. Bedenklich wird der Miiffiggang
nur dann, wenn er zur Regel wird oder gar zur Geringschitzung des Mannes
in der Tiefe fithrt. Noch so viele Spazierginger werden mit ihren Fufistapfen
den Berg nicht niederlegen, eher noch schiene es denkbar, er stiirzte einmal
ein, wenn immer neue Tunnel thn durchfurchen und immer stirkere Sprengla-
dungen in seinem Inneren entziindet werden. Auch dieses Ziel aber liegt in un-
absehbarer Ferne, denn der Berg ist sehr grof8.*

Selbstverstindlich ist es dem Forscher véllig freigestellt, an welcher Stelle
des Systems er seine Tiefbohrung ansetzt, woferne er nur weiff, wo sie in be-
zug auf das ganze System gelegen ist. Es ist gleicherweise legitim, die For-
schung auf dem hochsten Integrationsniveau des organischen Systems, d. h. an
seinen Wechselwirkungen mit seinem Lebensraum, auf 6kologischer Ebene zu
beginnen, oder sich ein kleines Untersystem zum Gegenstand zu wihlen, wo-
ferne nur die obige Voraussetzung erfiillt bleibt. Wissenschaftstheoretisch fest-
gelegt ist, wie schon dargelegt, nur die Reihenfolge, in der Ganzheitsbetrach-
tung und analytisches Experiment aufeinanderfolgen miissen.

Immer mufl im Auge behalten werden, welche Nebenwirkung auf das ge-
samte System, und damit welche Riickwirkung auf das zu untersuchende Un-
tersystem, ein experimenteller Eingriff haben kann. Dieses Problem ist umso
leichter zu l5sen, je mehr der untersuchte Teil den Charakter eines relativ
Ganzheits-unabhingigen Bausteines trigt (S. 55). Andernfalls und im allgemei-
nen mufl man in Betracht zichen, daff eine experimentell gesetzte Zustandsin-
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derung nur dann eine gleiche und voraussagbare Wirkung ein zweites Mal ha-
ben kann, wenn das Gesamtsystem sich in den Zeitpunkten beider Einwirkun-
gen in genau dem gleichen Zustande befindet. H. J. Jordan hat dies in einem
hiibschen mechanischen Gleichnis anschaulich gemacht: Wenn man in einer
groflen Bahnhofsanlage die Weiche X von krumm auf gerade stellt, so stof3t
der D-Zug Y mit dem Giiterzug Z zusammen. Selbstverstindlich hingt die
Reproduzierbarkeit dieses Erfolges davon ab, dafl alle Weichen im System
gleich gestellt sind wie beim ersten Experiment, und dafl auflerdem die Ziige Y
und Z sich im Augenblick der Einwirkung am gleichen Ort befinden und in
gleicher Richtung und Geschwindigkeit bewegen. Das Umstellen der Weiche X
wird zu einem anderen Zeitpunkt eine vollig andere Wirkung entfalten:

Wenn das zu untersuchende System ein verhiltnismiflig kleines Untersy-
stem der organischen Ganzheit ist, so kann es gelingen, auf kiinstlichem Wege
die Gleichheit aller obwaltenden Umstinde zu erreichen und die Forderung
nach dem ,,ceteris paribus zu erfiillen, die in Jordans Gleichnis durch die
Notwendigkeit der Gleichheit aller méglichen anderen Weichenstellungen und
Zugbewegungen dargestellt ist. In der speziellen Physiologie ist daher diese
Methode iiblich und erfolgreich. Das System von Sinnesleistungen und zentral-
nervosen Funktionen, dessen Funktion das Verhalten hoherer Tiere ist, ist aber
so ziemlich das komplexeste, das wir iiberhaupt kennen. Es ist eine geradezu
naive Vorstellung, daff man am intakten Organismus vollig gleiche Zustinde
und Vorginge dadurch erzeugen konne, daff man ihn unter konstante und
kontrollierbare Auflenbedingungen (strictly controlled laboratory conditions)
bringt.

Wie im Abschnitt tiber aufladende und auslésende Reize zu besprechen sein
wird, bedarf ein hoheres Tier einer Unzahl dauernd einwirkender, oft recht
komplexer Reizeinwirkungen, um seine Gesundheit zu bewahren und ein
nichtpathologisches Verhalten zeigen zu konnen. Die ,,controlled laboratory
conditions*, die hergestellt wurden, um eine Ubersicht iiber die moglichen
Reizeinwirkungen zu gewinnen, schalten unvermeidlicherweise eine nicht vor-
aussagbare Zahl fiir das Tier unentbehrlicher Reizbedingungen aus und setzen
gleichzeitig ebenso eine Unzahl chaotischer abnormer Reize. Anne Rasa hat in
threr klassischen Arbeit iiber die Spontaneitit aggressiven Verhaltens bei dem
Korallenfisch Microspathodon chrysurus (Pomacentridae) experimentell ge-
zeigt, wie selbst bei einem solchen ,,niedrigen® Wirbeltier ein absolutes
Gleichbleiben der Umgebung ein pathologisches Absinken der Allgemeinerreg-
barkeit bewirkt.

Wer je den Versuch unternommen hat, hohere Tiere in Gefangenschaft so
zu halten, daff die Eintonigkeit der Gefangenschafts-Bedingungen nicht ein sol-
ches Absinken der Allgemeinerregbarkeit bewirkt, bekommt eine Vorstellung
davon, welche unentbehrliche Rolle dem stindigen Wechsel unspezifischer
Umgebungsreize zukommt. So hat sich erwiesen, daff selbst bei freifliegenden
Grauginsen eine miflige Herabsetzung der Allgemeinerregung bewirkt wird,
wenn die Vogel dauernd an ein und demselben Teich wohnen: Im Vergleich
mit den gegenwirtig im Almtal lebenden (man darf kaum sagen ,,gehaltenen®)
Wildginsen, die tiglich 16 km weit, vom Schlaf- zum Futterplatz und zuriick
fliegen missen und an wieder anderen Lokalititen briiten, wirkten unsere See-
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wiesener Ginse geradezu schlifrig. Rivalisierende Ganter zeigten dort so gut
wie nie die Bewegungsweisen des Luftkampfes, die in den Vorfriihlingsmona-
ten in Griinau alltiglich sind.

Angesichts der unvoraussagbaren Verinderungen, die im Verhalten hoherer
Tiere selbst durch die mildeste Halb-Gefangenschaft hervorgerufen werden, er-
scheinen alle Versuche, Umgebungsbedingungen zu ,,kontrollieren®, hoff-
nungslos. Dies fiihrt dazu, dafl viele Untersucher, die sich zutiefst des System-
charakters ihres Objektes bewufit sind, vor Experimenten iiberhaupt zuriick-
schrecken.

Wenn man sich heute in der modernsten Literatur der Verhaltensforschung
umsieht, konnte man beinahe den Eindruck bekommen, dafl die Attribute ,,sy-
stemgerecht* und ,,experimentell* einander widersprechen und kaum je gleich-
zeitig auf eine Untersuchung angewandt werden konnen. Allzu viele experi-
mentelle Verhaltensforscher, die ausschlieflich im Labor arbeiten, wie ein gro-
fer Teil der amerikanischen Psychologen es tut, sind zwar experimentell hoch-
begabt, oft aber mit biologischer und 6kologischer Ahnungslosigkeit geschla-
gen, wihrend umgekehrt manche gut biologisch und 6kologisch denkende
Verhaltensforscher sich nur der Freilandbeobachtung widmen und vom Expe-
riment, vor allem unter Laborbedingungen, nicht viel wissen wollen.

Angesichts dieses bedauerlichen, aber unbezweifelbaren Tatbestandes
mochte ich wiinschen, dafl sich die Gesamtheit der modernen Verhaltensfor-
scher folgende Sitze zu Herzen nehmen moge, die der Botaniker Fritz Knoll
vor 52 Jahren geschrieben hat: ,,Um den Tierversuch in den Dienst der Blii-
tenskologie stellen zu konnen, muf} sich der Experimentator zuerst griindliche
Kenntnisse der allgemeinen Lebensgewohnheiten der zu priifenden Tiere an-
eignen. Dies kann nur durch langandauernde scharfe Beobachtung in der na-
tiirlichen Umwelt der Bliiten und der dazugehérigen Tiere erzielt werden. Erst
nach einer solchen Schulung soll man an die Ausfithrung eines Versuches
schreiten. Zunichst wird man gut tun, die geplanten Versuche so weit wie
moglich am natiirlichen Standorte der studierten Blumen und der dazugeh6ri-
gen Insekten anzustellen. Bestimmte Versuche, zu denen sich die urspriingliche
Umwelt nicht eignet, wird man an anderen, der Absicht besser entsprechenden
Plitzen im Freien durchfithren. Schlieflich wird man fiir solche Versuche, die
unter ganz besonders geeigneten Bedingungen gemacht werden sollen, das La-
boratorium und seine Behelfe heranziehen. Sinngemifle und mit aller notwen-
digen Kritik angestellte Laboratoriumsversuche gestatten uns oft, noch die letz-
ten Feinheiten einer Erscheinung zu ermitteln, die in der allzu reich geglieder-
ten natiirlichen Umwelt sich der klaren Erfassung entzogen haben®.

Diese Sitze gelten keineswegs nur fiir die Verhaltensweisen, mittels derer
Insekten mit den von ihnen besuchten Bliiten in Wechselwirkung treten. Sie
gelten uneingeschrinkt fiir die Erforschung des Verhaltens schlechthin. Es gibt
keine wie immer geartete Verhaltensweise eines, wie immer gearteten tierischen
Lebewesens, die anders als im Zusammenhang mit der Okologie der betreffen-
den Tierart verstanden werden kdnnte. Diese Sitze gelten sogar fiir die Patho-
logie des Verhaltens, denn es kann bekanntlich das Pathologische nur unter
Heranziehung 6kologischer Begriffe definiert werden.

Die von Fritz Knoll so klar vorgezeichnete Strategie des Experimentes ent-
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spricht genau dem, was Eckhard Hess das ,,unobtrusive experiment genannt
hat, ein Ausdruck, den ich mit ,,das nicht-disruptive* Experiment iibersetzen
mochte. Das Wesentliche, das auch aus den Worten Knolls klar hervorgeht,
liegt darin, daf} die experimentelle Einwirkung an den Bedingungen des natiir-
lichen Lebens so wenig wie irgend mdglich indern soll. Je kleiner die Einwir-
kung, desto grofler ist die Wahrscheinlichkeit, daff sie nur an einer einzigen
Stelle des Systemganzen angreift und damit auch, dafl die Wirkung auf verhilt-
nismiflig kurzem Wege durch die experimentell gesetzte Verinderung verur-
sacht ist. Der grofle Meister des nicht-disruptiven Experimentes ist Nikolaas
Tinbergen, dessen Schriften jeder angehende Ethologe schon um dieser Metho-
dik halber griindlich studieren sollte. Seine Arbeit iiber die Balz des Samtfalters
(Eumenis semele L.) beweist, daf} auch das ganzheitsgerechte Experiment letz-
ten Endes zur quantifizierenden Verifikation leitet.

9. Das Experiment mit Erfahrungsentzug

Das Experiment des Vorenthaltens spezifischer Erfahrung spielt eine ent-
scheidende Rolle in der leider ideologisch so schwer belasteten Diskussion der
Frage, ob angeborene, d. h. phylogenetisch programmierte Verhaltenselemente
von erlernten unterschieden werden konnen. Es kann seine Aufgabe nur erfiil-
len, wenn der Experimentator gelernt hat, biologisch zu denken, und wenn er
die in diesem Kapitel dargelegten methodischen Regeln befolgt.

Welche groben Verstofie gegen die Forderung des nichtdisruptiven Experi-
mentes begangen wurden, mag ein Beispiel anschaulich machen: Man zog
junge Schimpansen in volliger Dunkelheit auf und als diese, ans Licht gebracht,
nicht iiber die Fihigkeit des Bild-Sehens verfiigten, schlofl man, dafl die Fihig-
keit zur Punktunterscheidung und des Sehens von Bildern erlernt werden miis-
se. Genauere Untersuchungen ergaben spiter, dafl die Dunkelhaft bei den un-
gliicklichen Affenkindern eine totale Atrophie der Netzhaut verursacht hatte.

Was kann aus dem Experiment mit Erfahrungsentzug iiberhaupt geschlos-
sen werden? Wirklich zwingende, eindeutige Schliisse sind nur dann zu ziehen,
wenn trotz des Entzuges einer ganz bestimmten Information, das Versuchstier
eben diese Information eindeutig besitzt. Die Pramissen fiir diese Schluffolge-
rung sind einfach: Angepafites Verhalten bedeutet immer, daff Information
iiber die Umweltgegebenheiten, auf die sich die Anpassung bezieht, in den Or-
ganismus gelangt ist. Es gibt nur zwei Wege, auf denen dies geschehen sein
kann, nimlich entweder in der Stammesgeschichte, wihrend der sich die Art
mit eben dieser Umweltgegebenheit auseinandergesetzt hat, oder aber im indi-
viduellen Leben, wihrend dessen das Individuum Erfahrungen machte, die es
informierten. Phylogenetische Anpassung und individuelle adaptive Modifika-
tion des Verhaltens sind die einzigen Mdglichkeiten des Erwerbens und Spei-
cherns von Information. Was das Experiment des Erfahrungsentzuges uns ge-
ben kann, ist in giinstigsten Fillen eine Antwort auf die Frage, aus welcher
dieser beiden Quellen die einer Anpassung zugrunde liegende Information
stammt. Wenn es gelingt, einen dieser Wege mit Sicherheit auszuschliefen,
wissen wir, dall der andere die Information geliefert hat. Aus den auf S. 50
dargelegten Griinden ist es leichter, individuell erworbene Information mit Si-
cherheit auszuschlieflen, als stammesgeschichtlich erworbene.

4 Lorenz, Verhaltensforschung
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Wenn wir einen minnlichen Stichling vom Ei ab in Isolierung von Artge-
nossen aufziehen, und es sich im nichsten Frithjahr herausstellt, daff der Fisch
in selektiver und spezifischer Weise auf eine unterseits rote Attrappe mit den
Bewegungsweisen des Rivalenkampfes anspricht, oder wenn ein junger Hund,
der niemals in der Erde gegraben hat, ohne jede vorhergehende Erfahrung die
auf S. 41 beschriebene Folge von Bewegungsweisen des Knochen-Eingrabens in
der richtigen Reihenfolge durchfiihrt, so wissen wir mit Sicherheit, dafl die an-
passende Information dieser teleonomischen Verhaltensweisen im Erbgut ent-
halten ist. Dies wird merkwiirdigerweise von mancher Seite geleugnet, es wird
immer wieder gesagt, dafl der Organismus schon im Ei oder im Uterus durch
Lernen Information erworben haben konnte. Man mufl dann fragen: ,,Woher
denn?“ Wie schon in der Einleitung gesagt, enthilt die Annahme Kuos und
anderer Behavioristen, dafl die Mechanismen des Lernens ohne Informations-
Empfang ,,wissen*, was dem Organismus dienlich sei, und was nicht, das ver-
borgene Postulat einer pristabilierten Harmonie, zu dem sich der grofle Vitalist
Jakob von Uexkiill offen bekennt. Wenn man nicht an Wunder glaubt — wie
prastabilierte Harmonie eines wire — bleibt es schlechterdings unverstandlich,
wie z. B. in dem Aquarium, in dem der junge Stichling aufgezogen wurde, bei
aller Vielfalt seiner Tier- und Pflanzenwelt, die Information enthalten sein soll,
dafl der zu bekimpfende Rivale auf der Unterseite rot sei. Das in Rede ste-
hende Experiment gibt uns also ein ganz sicheres Wissen dariiber, daf} eine be-
stimmte Information angeboren ist.

Diese Sicherheit besteht aber nur im Falle, daff Information trotz Erfah-
rungsentzug ungemindert in Erscheinung tritt. Im umgekehrten Fall ist die
Aussage, daf die nach dem Experiment fehlende Information gelernt werden
miisse, weit weniger sicher. Wenn etwa unser Stichling die spezifische Reak-
tion auf das Hochzeitskleid des Rivalen nicht gebracht hitte, wiren wir kei-
neswegs imstande, mit Sicherheit auszusagen, daf} sie individuell erlernt werden
miisse.

Es gibt in solchen Fillen immer eine andere mogliche Erklirung, niamlich,
dafl wir durch die Mafinahmen, die nétig waren um unserem Versuchstier be-
stimmte spezifische Informationen vorzuenthalten, ihm gleichzeitig, ohne es zu
wollen, irgendwelche anderen ,,Bausteine’ vorenthalten haben, die zur Ver-
wirklichung der in der Blaupause des Genoms festgelegten Maschinerie des
Verhaltens unentbehrlich sind. Auflerdem besteht noch die andere Moglichkeit,
daff in der Anordnung unseres Experimentes, in unserem Beispiel also beim
erstmaligen Hinzusetzen des Rivalen zu unserem Versuchstier, irgendeine un-
spezifische Reizkombination fehlt, die zur Auslésung des untersuchten Verhal-
tens notwendig ist. So kimpfen nicht nur minnliche Stichlinge, sondern sehr
viele territoriale Tiere nur in dem griindlich explorierten und als Heim emp-
fundenen Raum, setzt man sie mit dem erwartetermaflen kampfauslosenden
Objekt in eine ihnen unbekannte Umgebung, so reagieren sie ganz sicher
nicht.

Ein zweites Beispiel liefern die Experimente von Riess (1954). Er zog Rat-
ten unter Bedingungen auf, unter denen sie keine Gelegenheit hatten, irgend-
welche festen Objekte aufzuheben oder zu tragen. Als er sie dann unter streng
kontrollierten und standardisierten Bedingungen mit Nestmaterial versah, bau-
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ten die Ratten nicht. Daraus schlof} er, dal Nestbau unmoglich sei, wenn nicht
vorher das Umgehen mit festen Objekten erlernt worden sei. Was er tibersah,
war, dafl seine Testsituation und die viel zu kurze Versuchszeit es mit sich
brachten, daf keine Ratte mit oder ohne normale Erfahrung in der ihr zuge-
messenen Zeit zu bauen anfangen konnte. Als Eibl, wie wir noch horen wer-
den, diese Ergebnisse von Riess widerlegte, hatte ich die grofite Schwierigkeit,
ihn dazu zu veranlassen, dafl er eine erfahrene alte Ratte in die von Riess ge-
brauchte Testsituation brachte. Er betrachtete dies fiir licherlich, da er bei sei-
ner guten Tierkenntnis ganz genau wufite, dafl eine Ratte, die man in eine ihr
unbekannte Umgebung setzt, lange Zeit mit explorativem Verhalten verbringt,
ehe sie eingewdhnt ist und zu bauen beginnt. Dies wuflte Riess aber nicht!

Angeborene Information tritt sehr hiufig auch dann nicht zutage, wenn das
Versuchstier sich nicht in einem erstklassigen Gesundheitszustand befindet und
den notigen Grad von Allgemeinerregung nicht erreicht. Ein Beispiel eines Irr-
tums, den ich diesbeziiglich vor mehr als 40 Jahren beging, mége das illustrie-
ren. Ich hatte junge Neuntdter (Lanius collurio L.) aufgezogen und die Onto-
genese jener interessanten Verhaltensweise beobachtet, mittels derer diese Vo-
gel Beute auf Dornen aufspieffen und so horten. Meine Vogel zeigten zwar un-
eingeschrinkt die Instinktbewegungen des Entlangwischens mit der Beute an
Zweigen und des Niederdriickens, wenn sich dabei ein Widerstand ergab, doch
zeigten sie keinerlei Neigung, diese Bewegungsweisen raumlich auf Dornen zu
orientieren, an denen Beutestiicke festgespieft werden konnten. Dies lernten
sie indessen, nachdem ihnen der volle Ablauf der Bewegung mehrere Male zu-
fillig gelungen war. Nichts lag damals niher als anzunehmen, dafl eben dieses
Gelingen, d. h. die Riickmeldung des Erfolges eine andressierende Wirkung
entfaltet und daf die Kenntnis des Dornes auf diese Weise erlernt wird. Ich
sprach damals von einer Instinkt-Dressur-Verschrinkung und war mir keines-
wegs bewufit, dafl allem Lernen in gleicher Weise ein ,,instinktives®, d. h.
phylogenetisch entstandenes Programm zugrunde liegt.

Spitere Versuche, die U. v. St. Paul und ich angestellt haben, zeigten, daf}
die ,,Kenntnis* des Dornes sowohl beim Neunt6ter (Lanius collurio L.), als
auch beim Raubwiirger (Lanius excubitor L.) vollig angeboren ist. Erfahrungs-
lose Jungvdgel dieser Arten kamen sofort heran, wenn ihnen ein dornihnliches
Objekt, etwa ein durch die Sitzstange geschlagener, oben herausragender Nagel
geboten wurde, beknabberten ihn explorierend und wandten sich unmittelbar
darauf einem Ersatzobjekt (Papierstiickchen, vertrockneter Schmetterlingsflii-
gel) zu, um es alsbald kunstgerecht aufzuspieflen. Umgekehrt aktivierte die
Gabe eines saftigen, gut aufspiefbaren Objektes, wie ein totes Eintagskiiken
oder Stiicke eines solchen, sofort die Appetenz nach einem Dorn. St. Paul und
ich versuchten nun, Neuntoter so schlecht aufzuziehen, wie ich es offenbar 40
Jahre friiher getan hatte. Dies mifllang vollig, U. v. St. Paul ist eine so gute
Vogelpflegerin, dafl sie es einfach nicht fertigbrachte, die Nestlinge so schlecht
zu versorgen, wie ndtig gewesen wire, um den Ausfall hervorzurufen.

Die Tatsache, dafl sich durch das Experiment des Erfahrungs-Entzugs also
nur das Vorhandensein, nicht aber das Fehlen phyletischer Information unmit-
telbar nachweisen lafit, hat behavioristische Meinungsgegner zu dem Irrglauben
verfihrt, daff Ethologen das Vorhandensein von Lernvorgingen iiberhaupt

4%
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leugnen wollten, sie nannten die obige, durchaus unwiderlegbare Feststellung
,»a highly protective theory*, als ob durch sie die Feststellbarkeit von Lernen
geleugnet wiirde.

Es gibt Fille, in denen gewissermaflen reziproke Schluflfolgerungen es er-
lauben, das Vorhandensein angeborener Information ohne besondere Versuche
auszuschlieflen, und die Behauptung aufzustellen, dafl die Teleonomie einer be-
stimmten Verhaltensweise durch individuell erworbene Information erreicht
sei. Dies ist dann moglich, wenn ein Organismus in eindeutig teleonomer
Weise eine Umweltsituation meistert, mit der sich seine Art nachweislich nie
vorher auseinandergesetzt haben kann.

Curt Richter hat mit verschiedenen Tieren Versuche tiber die Auswahl von
Nahrungsstoffen angestellt, u. a. mit Faultieren (Bradypodidae). Im Freileben
fressen diese fast nur Baumblitter und sind wie viele Laubfresser in Ge-
fangenschaft nicht leicht durch Ersatzfutter zufriedenzustellen, wiewohl sie oft
jahrelang aushalten. Richter setzte seinen Gefangenen so ziemlich alle handels-
tiblichen frischen Pflanzenstoffe zur Auswahl vor und fiitterte sie anschlieffend
mit sehr gutem Erfolg mit dem ,,Menii*, das sich die Tiere selbst gewahlt hat-
ten. Mit Ratten stellte er folgenden bedeutsamen Versuch an. Er setzte ihnen
die verschiedensten Nahrungsstoffe soweit wie irgend moglich in ihre chemi-
schen Komponenten zerlegt vor, Eiweif z. B. in Form von Aminosiuren. Je-
der Stoff wurde in einem besonderen Gefifl und in abgewogener Menge gebo-
ten und der Verbrauch gemessen. Die Ratten nahmen aus jedem der Schiissel-
chen so viel, daf} die verbrauchten Stoffe eine wohlausgewogene Diit ergaben.
Die verbrauchten Mengen einzelner Aminosiuren entsprachen den Verhiltnis-
zahlen in denen sie zur Synthese von Eiweiflstoffen benotigt wurden.

Da nun seitens der Entstehung des Lebens auf der Erde kein Tier in die
Lage gekommen sein kann, Eiweifle aus Aminosiuren zusammenzusetzen,
kann die Ratte unméglich angeborenermaflen Information dariiber besitzen, in
welcher Proportion diese Komponenten ihrer Nahrung zusammengehéren, um
eine gesunde Kost zu ergeben. Dieses Wissen muf§ also im individuellen Leben
erworben worden sein, und in welcher Weise das geschieht, haben John Garcia
und seine Mitarbeiter herausgefunden. Es war ihnen unméglich, einer Ratte
das Aufnehmen eines bestimmten Nahrungsstoffes dadurch abzudressieren, dafl
sie es mit Schmerz, elektrischen Schligen, Schwimmenlassen in kaltem Wasser
und sonstigen recht grausamen Einwirkungen bestraften; eine Assoziation zwi-
schen diesen Reizen und dem Fressen eines bestimmten Stoffes war schlechter-
dings nicht herzustellen. Verwendete man dagegen als Strafreiz eine kleine Do-
sis Rontgenstrahlen oder die Injektion einer geringen Menge Apomorphin,
beides Einwirkungen, die intestinale Ubelkeit erzeugen, so bezogen die Ratten
dieses unangenehme Erlebnis sofort auf jene Nahrung, die sie zuletzt gefressen
hatten, genau nach dem alten Gesetz der Succedaneitit und Kontiguitit von
Wilhelm Wundt. Nur in einem Fall folgte ihre Reaktion nicht diesem Gesetz:
Bot man den Ratten, neben einem langen Ment bekannter Speisen eine ihnen
neue Nahrung, so bezogen sie das nachfolgende Ubelsein auf diese, auch wenn
sie durchaus nicht die zuletzt gefressene war. Die grofiartige Teleonomie dieser
angeborenen Lerndisposition springt in die Augen. Wie das Beispiel zeigt,
kann man selbst dann, wenn man mit Sicherheit weifl, daff die Teleonomie des
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Verhaltens auf Lernen beruht, den Lernvorgang selbst erst dann erfassen, wenn
man das phylogenetisch entstandene System kennt, in das er eingebaut ist.

Abgesehen von seltenen Fillen dieser Art, ist die Behauptung, daf} die Te-
leonomie eines Verhaltens auf Lernen, und nicht auf angeborener Information
beruhe, schwerer zu beweisen, als ihr Gegenteil. Zwar wird ein Untersucher,
der seine Tiere griindlich kennt und den unerlifllichen ,,klinischen Blick* fiir
ihren Gesundheitszustand besitzt, meist mit ziemlicher Sicherheit beurteilen
konnen, ob ein bestimmter Ausfall auf dem Mangel an Lerngelegenheit oder
ungeniigender ,,Kondition der Versuchstiere beruht.

Das einzige Verfahren, das berechtigt, auf das Fehlen von Lernméglichkeit
zu schlieffen, besteht darin, diese zuerst vorzuenthalten und dann die entstan-
dene Storung durch nachtrigliches Bieten der Lerngelegenheit zu beseitigen.
L. Eibl-Eibesfeldt untersuchte das Nestbauverhalten erfahrungsloser weiblicher
Ratten, die er in Behiltern aufzog, in denen keine Objekte vorhanden waren,
mit denen sie die Bewegungsweisen des ,,Zu-Neste-Tragens* ausfiihren konn-
ten. Das Futter wurde in winzigen Partikeln geboten Der erste Satz von Ver-
suchstieren mufite ausgeschaltet werden, da sie den eigenen Schwanz wie Nest-
baumaterial behandelten. Sie gingen von ihrem Schlafplatz aus suchend umher,
,»,fanden‘ dann ihren Schwanz, trugen ihn an den gewihlten Nestplatz und
legten ihn dort sorgfiltig nieder. Ein zweiter Satz von Versuchstieren wurde
aufgezogen, nachdem ihnen schon als Nestlinge die Schwinze amputiert wor-
den waren. Den noch nicht geschlechtsreifen Tieren wurden dann Loschpapier-
streifchen als Nestmaterial geboten. Die Reaktion der Versuchstiere unter-
schied sich von der normaler Kontrolltiere nur durch ihre Intensitit, die Ver-
suchstiere stiirzten sich geradezu auf das Nestmaterial und begannen mit ab-
norm hoher Intensitit zu bauen, d. h. sie verhielten sich genau so, wie sich
normale Tiere nach einem entsprechend langen Entzug von Nest und Nistma-
terialien verhalten hitten; es lag eine deutliche ,,Stauung® (siche S. 100) der
bisher nie durchgefiihrten Bewegungsweisen vor. Die einzelnen Verhaltens-
muster, das Suchen, Aufnehmen, Zuriicktragen und Niederlegen des Nest-
materials, sowie die Bewegungen des Aufhiufens eines kreisférmigen Nestwal-
les und des Glittens seiner inneren Oberfliche, unterschieden sich nicht von
denen normaler Tiere, auch nicht beim Vergleich zeitgedehnter Filmaufnahmen.

Das einzige, worin sich das Verhalten der erfahrungslosen Ratten von dem
normaler Tiere unterschied, war die Reihenfolge, in der sie die erwihnten Be-
wegungsweisen ausfithrten. Eine normale Ratte macht niemals die scharrenden
Bewegungen des Nestwall-Aufhiufens, ehe gentigend Material dazu vorhanden
ist, noch weniger zeigt sie die ,,Tapezierbewegungen mit den Vorderfiiflen,
mit denen die innere Oberfliche glatt geklopft wird. Die Versuchstiere zeigten
die Bewegungen des Nestwall-Aufhiufens und des Tapezierens oft schon,
nachdem sie ein oder zwei Papierstreifchen eingebracht hatten, die, flach am
Boden liegend, bei den Bewegungsweisen iiberhaupt nicht berithrt wurden.
Man hatte den FEindruck, daff die hohe Intensitit der Nestbauaktivitait mit
daran Schuld trug, dafl die Bewegungen so iiberstiirzt und ungeordnet hervor-
sprudelten, doch stellte sich allmahlich die obligate Reihenfolge der Einzelbe-
wegungen bei den Versuchstieren in vollig normaler Weise her, als sie lingere
Zeit mit Nestmaterial versorgt worden waren.
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Durch diese allen Anforderungen der Tierkenntnis und des nicht-disrupti-
ven Experimentes entsprechende Untersuchung Eibl-Eibesfeldts erfahren wir
Vieles, das keineswegs nur fiir die Frage nach dem Angeborenen, sondern
vielmehr noch fiir das Verstindnis des Lernvorganges selbst relevant ist. Dafl
die Ratte nach kurzer Zeit authért, die Bewegungen des Nestwall- Aufhiufens
oder des Tapezierens in der leeren Luft auszufiihren, kann nur an einem Dres-
survorgang liegen, in dem die Reafferenz, d. h. die Riickmeldung von Reizen
die durch die Bewegungsweise selbst erzeugt werden, eine andressierende oder
abdressierende Wirkung entfaltet. Es ist offenbar eine ,,Belohnung®, wenn die
Ratte bei der Aufhiuf-, wie bei der Tapezierbewegung die teleonomisch
adiquaten Reizkombinationen rezipiert und sehr wahrscheinlich wirkt es unbe-
friedigend, wenn beim Ausfithren der Bewegungen die phylogenetisch einge-
plante Reiz-,,Erwartung® unerfiillt bleibt.

Es liflt sich keine generalisierende Voraussage machen, an welcher Stelle
eines solchen Systems von Verhaltensweisen die Lernvorginge eingebaut sind,
noch auch, in welcher Weise sie ordnend in das Material angeborener Bewe-
gungs- und Reaktionsweisen eingreifen. Bei dem Knochen-Eingraben des jun-
gen Hundes z. B. ist die Reihenfolge der Aktionen offensichtlich phylogene-
tisch festgelegt, was andressierend wirkt, sind offenbar die Reafferenzen beim
Graben in der Erde, vielleicht auch im spiteren Verlauf des Lernvorganges das
Wiederauffinden der Beute.

Wir konnen fiinf Regeln formulieren, die bei der Ausfilhrung von Experi-
menten mit Erfahrungsentzug unbedingt beachtet werden miissen.

1. Was das Experiment auf sich gestellt uns unmittelbar sagen kann, ist nur,
daf} ein bestimmtes Verhaltenselement nicht gelernt werden braucht.

2. Der Experimentator mufl eine genaueste Kenntnis des Aktionssystems
der betreffenden Tierart besitzen, um unvollstindige Fragmente von Verhal-
tensweisen wiederzuerkennen, die durch Ausfall von Lernvorgingen ihres
normalen Zusammenhanges mit anderen beraubt sind. Nur so kann die Rolle
des Lernvorganges herausgefunden werden und seine Ontogenese studiert wer-
den.

3. Der Experimentator muf} genau die Reizsituation kennen, die beim nor-
malen Tier die zu untersuchende Verhaltensweise auslost, andernfalls kann er
Ausfille, die durch Mangel gegenwirtiger Reize verursacht sind, fiir Folgen des
vorangegangenen Erfahrungsentzugs halten (Riess 1954).

4. Der Experimentator mufl reichlichste Erfahrung in der Tierhaltung und
einen guten ,.klinischen Blick fiir die pathologischen Folgen ungeniigender
Haltung besitzen, insbesonders fiir den pathologischen Intensititsverlust be-
stimmter Instinktbewegungen.

5. Beim Experimentieren mit dem unter Erfahrungsentzug aufgezogenen
Tier muf} stets mit einfachsten Reizsituationen begonnen werden, da Lernvor-
ginge beim unter Erfahrungsentzug aufgezogenen Tier oft blitzrasch beim er-
sten Darbieten einer Attrappe vor sich gehen, sodafl man nachtriglich nicht
weif}, welches von den gebotenen Merkmalen angeborenermafien beantwortet
wurde.
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10. Der relativ Ganzheits-unabhingige Baustein

Zum Gliick fiir unsere analytischen Bestrebungen trifft die Koehlersche De-
finition der Ganzheit als eines Systems von universellen Wechselwirkungen auf
manche Systeme und Systemteile nicht vollkommen zu. Es gibt nimlich im
Gefiige jedes Organismus Stiicke, die verhiltnismiflig starre unverinderliche
Einschliisse in dem ambozeptorischen Kausalfilz des iibrigen Systems sind. So
wird beispielsweise die fertige Feder eines Vogels von dem Wirkungsgefiige der
Ganzheit nicht mehr beeinflufft, sie ist ein totes ,,Element* im atomistischen
Sinne. In einem eingeschrinkten Sinn gilt Ahnliches fiir viele Skelett-Elemente,
zumindest in ihrem fertigen Zustand. Diese Teilstiicke werden weder in Form
noch in Funktion wesentlich von der Ganzheit beeinfluflt, beeinflussen aber ih-
rerseits Form und Funktion des Gesamtsystems in ausschlaggebender Weise.
Sie stehen also zur Ganzheit in einem einsinnigen Verhiltnis der Verursachung.
Wir bezeichnen sie als relativ Ganzheits-unabhingige Bausteine.

Das Eigenschaftswort ,»relative in die Definition solcher Komponenten ein-
zubeziehen ist ndtig, weil es alle nur denkbaren Ubergange zwischen solchen
Bausteinen gibt, die in absoluter Unabhingigkeit in einer rein einsinnigen Kau-
salverbindung zum System stehen und solchen, die wihrend der Ontogenese
plastisch von der Ganzheit beeinfluflbar und erst im ausgebildeten Zustande
weitgehend unabhingig von der Ganzheit werden, wie etwa die Knochen eines
Wirbeltieres. Beispiele fiir den Grenzfall eines wirklich absolut Ganzheits-un-
abhingigen Bausteins sind schwer zu finden, auch die beriihmte halbe Aszidie,
die bekanntlich aus der einen Hilfte des im Zweizellenstadium gespaltenen
Keimes erwichst, ist immerhin auf der Seite, auf der die andere Hilfte fehl,
mit Epidermis iiberkleidet, was sie im Normalfall nicht wire.

Das Auffinden eines relativ Ganzheits-unabhingigen Bausteines bietet im
unermeflich komplexen Wirkungsgefiige des organischen Systems begreifli-
cherweise einen hochwillkommenen Ansatzpunket fiir die kausale Analyse: Eine
solche Komponente kann ohne allzu groflen methodischen Fehler isoliert be-
trachtet werden. Auch ist bei relativ Ganzheits-unabhingigen Bausteinen vor-
aussagbar, daf} sie im Laufe der Analyse, wenn nicht ausschliefllich, so doch
sehr viel 6fter als Ursache und seltener als Wirkung in Erscheinung treten wer-
den. Deshalb bildet die starre Struktur in Forschung und Lehre stets den ar-
chimedischen Punkt, von dem die Betrachtung ausgeht.

Jedes Anatomiebuch beginnt mit der Beschreibung des Skeletts und auch in
der Erforschung des Verhaltens waren es legitimerweise bestimmte, nicht modi-
fizierbare Leistungen des Zentralnervensystems, an denen die Analyse der Ver-
haltensforschung ansetzte. Die Entdeckung des Reflexvorganges wurde zu ei-
nem Kristallisationszentrum in der Entwicklung der Physiologie des Zentral-
nervensystems, die Entdeckung der bedingten Reaktion gab zur Entstehung
der Pawlowschen Reflexologenschule und des Behaviorismus Anlafl. Allerdings
verfielen beide in den Irrtum des Erklirungsmonismus. Schliefflich hat, wie in
der Einleitung erwihnt wurde, und noch genau zu besprechen sein wird, die
Entdeckung der Erbkoordination oder Instinktbewegung durch C. O. Whit-
man und O. Heinroth den archimedischen Punkt geliefert, auf dem sich die
vergleichende Verhaltensforschung aufgebaut hat.
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Die analytischen Mbglichkeiten, die von der Entdeckung eines relativ
Ganzheits-unabhingigen Bausteines erschlossen werden, lassen allzu leicht ver-
gessen, daf}:die Methode der isolierenden Betrachtung nur gegeniiber der be-
treffenden Komponente allein legitim ist und daf} die Forschung jederzeit be-
reit bleiben mufl, zur sonst obligaten Methode der Analyse in breiter Front zu-
riickzukehren, sowie sie iiber die Grenzen des eingeschlossenen starren Ele-
mentes hinausgerit und es nun wiederum mit dem Gefiige ambozeptorischer
Kausalverbindungen zu tun bekommt.



III. Die Leistungsbeschrinkung nicht-systemgerechter
Methoden in der Verhaltensforschung

1. Atomismus

Die eben besprochene Reihenfolge unserer Forschungsschritte wird uns
durch das komplexe Wirkungsgefiige aller lebenden Systeme vorgeschrieben.
Sie mufl umso strenger eingehalten werden, je komplexer das System ist. Bei
einfacheren, vor allem bei unbelebten Objekten ist sie weniger obligat. Neh-
men wir an, unser so oft zum Denkmodell herangezogener Marsbewohner
habe eine Pendeluhr zu analysieren. Man kann sich vorstellen, daf} er, nach-
dem er die Teleonomie des Gegenstandes eingesehen und etwa noch die Ge-
schwindigkeitsrelationen von 1 zu 12 zwischen den Zeigern, sowie das Schwin-
gen des Pendels beobachtet hat, imstande sei, die Ubr frei zu erfinden. Wo-
ferne er die Gesetze des Hebels, des Pendels, usw. kennt, gehort dazu nicht
einmal allzu viel Erfindungsgabe, und wenn er einigermaflen Glick hat, wird
unser Marsbewohner sogar auf dieselben Mechanismen verfallen, die der irdi-
sche Uhrmacher in Anwendung gebracht hat.

Das Verfahren, ein komplexes System auf Grund beobachteter Leistungen
ohne Untersuchung seiner Struktur aus bekannten allgemeineren Gesetzlichkei-
ten zu konstruieren, nennt man atomistisch.

Wie unser Beispiel zeigt, ist Atomismus keineswegs von vornherein zum
Versagen verdammt. Er bedeutet nur eine Strategie der Forschung, die umso
weniger Erfolg verspricht, je komplizierter das zu analysierende System ist; ein
organisches System samt seiner Leistung ist begreiflicherweise schwerer zu er-
finden als eine Pendeluhr. Dennoch gibt es einzelne organische Funktionen,
die von Technikern erfunden worden sind, ehe Biologen sie durchschauten. So
ist es z. B. ein wenig beschimend fiir uns Biologen, daf} die grofle Bedeutung
des selbstregulierenden Kreisprozesses der Homdostase erst voll gewiirdigt
wurde, nachdem er von Regeltechnikern erfunden worden war.

Selbst dort, wo die Komplikation des Systems das freie Erfinden all seiner
Strukturen und inneren Zusammenhinge aussichtslos erscheinen lifit, kann das
atomistische Vorgehen Wertvolles leisten, indem es Modellvorstellungen liefert,
die uns zumindest die Zahl der zu fordernden Einzelfunktionen einigermaflen
einschitzen lafit.

2. Der Erklirungsmonismus

Wihrend der Atomismus somit keineswegs immer eine falsche Strategie der
Forschung bedeutet, ist der Erklirungsmonismus unter allen Umstinden ein
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Irrweg. Erklirungsmonismus und Atomismus finden sich zwar haufig bei
technomorph denkenden Forschern vereint vor, sind jedoch grundsitzlich von-
einander zu unterscheiden. Wihrend der atomistische Forscher keineswegs fiir
die Tatsache blind ist, dafl in dem untersuchten System sehr verschiedene Un-
tersysteme am Werk sein konnen, deren jedes seinen eigenen Gesetzlichkeiten
gehorcht, greift der Erklirungsmonist aus der Ganzheit des lebenden Systems
willkiirlich ein einzelnes Teilstiick heraus, fiir dessen Gesetzlichkeiten sich eine
einfache Untersuchungsmethode anbietet, und versucht, ohne sich um andere,
an dem System beteiligten Strukturen zu kiimmern, die Gesamtfunktion aus
der Gesetzlichkeit des einen von ihm willkiirlich gewihlten Teilstiickes zu er-
kliren. Um die Fehlerhaftigkeit dieses Tuns zu illustrieren, sei wiederum auf
den Marsbewohner und das Automobil zuriickgegriffen. Dieser Forscher
wiirde sich des Erklirungsmonismus schuldig machen, wenn er nach Isolierung
eines bestimmten Bestandteiles, beispielsweise des Bolzens mit der dazugehori-
gen Mutter, dem iibrigen System den Riicken kehren und den Versuch unter-
nehmen wiirde, die Ganzheit aus diesen beiden, leicht isolierbaren Bestandtei-
len zu resynthetisieren. Es gibt grofie Psychologenschulen, die hartnickig einen
derartigen methodischen Irrweg beschreiten, indem sie nimlich jenen Mecha-
nismus, der hohere Lebewesen zum Lernen aus Erfahrung befihigt, zum einzi-
gen Erklirungsprinzip erhoben haben, auf dessen Basis alles tierische und
menschliche Verhalten verstanden werden soll.

Die beachtlichen Teilerfolge, die durch dieses, im buchstiblichen Sinne des
Wortes beschrinkte Vorgehen erzielt worden sind, erkliren sich daraus, daf}
gerade diese Art des ,,Lernapparates* sich bei sehr verschiedenen Lebewesen in
analoger Weise ausgebildet findet und ein gutes Beispiel jener Art von Teilsy-
stemen darstellt, die als relativ Ganzheits-unabhingiger Baustein bezeichnet
wird.

3. Operationalismus und Erklirungsmonismus der Behavioristen

Die meisten heutigen Menschen haben in ihrer Tagesarbeit nur mit men-
schengemachten, d. h. machbaren Dingen zu tun; sie haben es verlernt, mit
Lebendigem umzugehen und den Respekt vor dem Nicht-Machbaren verloren.
Dazu kommt eine mafllose Hochachtung fiir Physik und Chemie, die wohl
von dem imponierenden Machtgewinn inspiriert ist, den die Menschheit den
analytischen Naturwissenschaften dankt — obwohl diese Gabe durchaus kein
reiner Segen Ist.

Weil die ,,big science* sich auf analytische Mathematik griindet, neigen
viele Menschen dazu, die ,,Exaktheit und damit den Wert jeglichen wissen-
schaftlichen Ergebnisses nach dem Anteil zu beurteilen, den mathematische
Operationen an seiner Gewinnung gehabt haben. Wer der Meinung huldigt,
dafl die Mathematik allein der legitime Urquell alles Wissens sei, mufl konse-
quenterweise versuchen, seine Welterkenntnis auf ihr allein aufzubauen, d. h.
seine Forschung zu betreiben, obne sich der sonstigen kognitiven Leistungen zu
bedienen, die der Mensch im Laufe seiner Stammesgeschichte und in Anpas-
sung an seine Umwelt entwickelt hat.

Dem Physiker selbst liegt eine derartige Beschrinkung des eigenen Er-
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kenntnisstrebens durchaus ferne. Kein Geringerer als Werner Heisenberg hat
darauf hingewiesen, dafl die Gesetze der Logik und der Mathematik keine die
auflersubjektive Umwelt des Menschen beherrschenden Naturgesetze seien,
sondern solche, die in einer bestimmten kognitiven Leistung des Menschen
obwalten, wenn auch in einer solchen, die zum Verstindnis vieler Naturvor-
ginge wesentlich ist. Werner Heisenberg schitzt auch die kognitive Leistung
der Gestaltwahrnehmung — die er Intuition nennt — vollig richtig ein.

In der atomaren Physik und in der Teilchenlehre begibt sich der Physiker
auf Gebiete, auf denen die meisten kognitiven Leistungen des Menschen versa-
gen und auf denen nicht einmal mehr die nach Immanuel Kant denknotwendi-
gen Kategorien der Kausalitit und Substantialitit anwendbar sind, noch weni-
ger die Anschauungsformen vom Raum und Zeit. Der Physiker bekommt es
hier mit Erscheinungen zu tun, die weder zu beschreiben, noch anschaulich zu
machen sind und die ausschlieflich nach den Operationen definiert werden
konnen, durch die sie hervorgebracht werden und dem Forscher zur Kenntnis
gelangen. P. W. Bridgeman nennt daher solche Begriffsbestimmungen operatio-
nell. Fast alle Begriffe und Termini der atomaren Physik sind durch solche De-
finitionen bestimmt.

Der Physiker wendet operationelle Methoden und Begriffsbestimmungen
nicht deshalb an, weil er sie fir besonders ,,exakt und ,,wissenschaftlich*
hilt, sondern weil thm auf den erwihnten Gebieten keine anderen zur Verfii-
gung stehen. Wenn ein Physiker im Alltagsleben mit einem Gegenstand zu tun
hat, auf den die iiblichen kognitiven Leistungen anwendbar sind, greift er als-
bald auf diese zuriick. Wenn man ihn in die Lage brichte, einen von jemanden
Anderen konstruierten elektronischen Apparat reparieren zu miissen, wiirde er
ganz sicher nicht operationelle Methoden anwenden, er wiirde vielmehr den
Apparat auseinander nehmen und nachsehen, welche Elemente er enthilt und
wie sie verdrahtet sind, mit anderen Worten, er wiirde seine Forschungen mit
der Beschreibung von Strukturen beginnen.

Wie schon gesagt, ist das deskriptive Erfassen der Strukturen eines organi-
schen Systems umso weniger entbehrlich, je vielfiltiger sie selbst und damit
auch die Wechselwirkungen zwischen ihnen sind. Die kompliziertesten Syste-
me, die es iiberhaupt gibt, sind die Zentralnervensysteme héherer Lebewesen
und die zwischen ihnen sich abspielenden Wechselwirkungen, auf denen das
System einer Sozietit sich aufbaut. Dennoch herrscht in den Verhaltenswissen-
schaften, in der Psychologie, und unbegreiflicherweise am meisten in der So-
ziologie die modische Tendenz, die Methoden des Physikers nachzuahmen,
und zwar in miflverstandener Weise. Bei seiner generalisierenden Reduktion
untersucht der Physiker Strukturen nicht um ihrer selbst willen, sondern weil
er sie verstehen mufl, um die in ihnen obwaltenden Gesetze auf allgemeinere
zuriickzufithren (S. 13, 14), er wendet operationelle Methoden nur dort an, wo
es keine Strukturen im eigentlichen Sinne gibt und wo alle anderen kognitiven
Leistungen des Menschen versagen. Er glaubt weder, dafl Strukturen vernach-
lissigt und ihr Studium umgangen werden konnen, noch verachtet er die Viel-
heit menschlicher Erkenntnisleistungen.

Beides aber tun die hier kritisierten Psychologen und Soziologen. Sie hegen
offenbar die Hoffnung, man konne sich das Studium der Strukturen und Funk-
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tionen des lebenden Organismus, und vor allem das seines Zentralnervensy-
stems ersparen, woferne es mittels operationeller und statistischer Methoden
gelinge, allgemeine und von den speziellen Strukturen unabhingige Gesetz-
lichkeiten aufzufinden. Mit anderen Worten, sie halten es fiir unnétig, tieri-
sches und menschliches Verhalten aus der physiologischen Maschinerie zu er-
kliren, deren Funktion es ist.

Der zur Zeit konsequenteste Vertreter dieser Forschungsweise ist B. F.
Skinner, dessen Doktrin vom ,,leeren Organismus‘* (empty organism doctrine)
einen grofen Einfluf auf die amerikanische, wie auf die europdische Psycholo-
gie ausgeiibt hat. Seine operationelle Methode beschrinkt sich darauf, die
wahrscheinlichen Folgen andressierender Reizeinwirkungen (contingencies of
reinforcement) zu erfassen und mittels statistischer Methoden die durch An-
dressur bewirkten Verinderungen des Verhaltens zu studieren, ohne dem, was
dabei verindert wird, auch nur einen Gedanken zu widmen. Von sehr vielen
Fachleuten wird dieses Verfahren nicht nur fiir wissenschaftlich legitim, son-
dern fiir die einzig legitime Methode der Verhaltensforschung gehalten.

Die Erwartung, mit dieser Methode Gesetze des Verhaltens aufzufinden,
die gleicherweise fiir Tauben, Meerschweinchen und Menschen gelten, konnte
sich nur deshalb erfiillen, weil bei allen diesen Wesen sensorische und neurale
Mechanismen vorhanden sind, die in gleicher Weise auf die vom Experimen-
tator gewihlte Operation reagieren. Wie im 3. Teil iiber Lernen noch genauer
besprochen werden wird, haben simtliche Stimme (phyla) von Tieren, die es
iiberhaupt zu einem zentralisierten Nervensystem gebracht haben, unabhingig
voneinander eine neurale Organisation entwickelt, die es erlaubt, die Folgen
eines Verhaltens in seine einleitenden Phasen riickzuspeisen und diese im Falle
eines biologischen Erfolges zu verstirken. Die parallele Anpassung dieses Appa-
rates an dieselbe, eminent teleonomische Funktion macht es verstandlich, daf} bei
Kopffiifern (Cephalopoda), Gliederfiiilern (Arthropoda) und Wirbeltieren (Ver-
tebrata) beinahe dieselben Gesetzlichkeiten des Lernens durch Erfolg obwalten.

Der grofie Erfolg der Behavioristenschule beruht also nicht darauf, daf} ihre
empty-organism-doctrine richtig ist, sondern paradoxerweise auf der Existenz
dessen, was sie leugnet, nimlich auf dem Vorhandensein von héchst spezifi-
schen, analog funktionierenden Strukturen bei nahezu allen hoheren Lebewe-
sen. Ohne von Analogien und konvergierender Anpassung eine Ahnung zu
haben, stiefen die Behavioristen bei allen von ihnen untersuchten Lebewesen
auf streng analoge Mechanismen. Dazu hatten sie noch das Gliick — oder wahr-
scheinlich die unbewuflte, auf Gestaltwahrnehmung beruhende Intuition — ei-
nen solchen Mechanismus herauszugreifen, der in dem schon besprochenen
Sinne ein relativ Ganzheits-unabhingiger Baustein ist und sich daher ohne allzu
grofie Fehler gedanklich und experimentell isolieren lafit.

Da nun das Lernen am Erfolg bei hoheren Tieren und beim Menschen eine
grofle Rolle spielt, hat die behavioristische Forschung Grofies geleistet. Dies
hier zu betonen, ist deshalb nétig, weil wir Ethologen zu Unrecht in dem Rufe
stehen, der behavioristischen Forschung allen Wert abzusprechen. Was wir,
sowohl methodologisch als sachlich, den Behavioristen vorzuwerfen haben, be-
trifft nicht das, was sie tun — sie tun es in beispielgebender Weise — sondern
das, was sie nicht tun.
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Sie schlieflen aus dem Kreis thres Interesses radikal Alles aus, was nicht
ganz unmittelbar mit dem einen, speziellen Mechanismus des Lernens durch
Erfolg zu tun hat. Nicht einmal die Erforschung der vielen, anders funktionie-
renden Lernvorginge steht auf ihrem Programm. Wir werden im dritten Teil
dieses Buches zu besprechen haben, wie verschiedenartige Lernmechanismen es
gibt.

Die Behavioristen schlieflen aber nicht nur die andersartigen Lernvorginge
aus ihrem Forschungsprogramm aus, sondern schlechterdings Alles, was nicht
Lernen am Erfolg ist, und das ist nicht mebr und nicht weniger, als der ganze
restliche Organismus. Der Lernapparat der Andressur ist bei allen frither ange-
fiihrten Tieren so ziemlich derselbe — so sehr, daf} sich hiufig dieselben Appa-
raturen anwenden lassen! Was ununtersucht bleibt, ist Alles, was einen Octo-
pus zum Octopus, eine Taube zur Taube, eine Ratte zur Ratte oder einen
Menschen zum Menschen macht, leider aber auch, was einen gesunden Men-
schen zum Gesunden und einen kranken zum Kranken macht.

Wenn I. P. Pawlow bei seinen klassischen Versuchen iiber den bedingten
Speichelreflex seine Versuchstiere so anfesselte, dafl sie nichts anderes tun
konnten, als die erwartete Reaktion zu zeigen, so war dies so lange legitim, als
der Experimentator sich bewuflt blieb, ein kiinstlich isoliertes Bruchstiick eines
Systems zu untersuchen, nicht anders als etwa ein Physiologe, der an einem
herausgeschnittenen Stiick eines Frosch-Ischiadicus Reizleitungsversuche an-
stellt. Wenn die Behavioristen dagegen das Versuchstier in eine undurchsichtige
Kiste sperren, aus der keine Information herauskommen kann als die, wann
und wie oft das Versuchstier auf einen bestimmten Knopf driickt, so kann ich
mich des Verdachtes nicht erwehren, dafl sie nicht sehen wollen, was das Tier
sonst noch alles tut, weil sie befiirchten, in ithrem Erklirungsmonismus wan-
kend zu werden. Die ideologischen Griinde fiir diesen Wissensverzicht gehoren
nicht in ein Lehrbuch der vergleichenden Verhaltensforschung.



IV. Die vergleichende Methode
der Stammesgeschichtsforschung

1. Die Rekonstruktion von Stammbiumen

Wenn wir von ,,vergleichender* Anatomie oder Morphologie sprechen, so
bedeutet das Zeitwort ,,vergleichen* die Anwendung einer ganz bestimmten
Methode, mittels derer es moglich wird, aus Ahnlichkeit und Unihnlichkeit
der Merkmale heute lebender Tier- und Pflanzenformen den Weg ihres stam-
mesgeschichtlichen Gewordenseins zu rekonstruieren. Diese Methode hier ge-
nau zu besprechen, ist nicht nur deshalb notig, weil ihr die Entdeckung zu
verdanken ist, die den archimedischen Punkt fiir die Entstehung der Ethologie
dargestellt hat, nimlich die Entdeckung von Bewegungsweisen, die ebenso ver-
laBlliche Merkmale von Arten, Gattungs- und hoheren Gruppenkategorien sind
wie morphologische Merkmale und auf die der Begriff der Homologie deshalb
ebensogut anwendbar ist wie auf diese. Es liegt vielmehr ein zweiter Grund
vor, den angehenden Ethologen mit den Prinzipien der vergleichenden Stam-
mesgeschichtsforschung griindlich vertraut zu machen. Die Tatsachen-Basis,
die uns die Evolution zur Gewiflheit werden lif}t, beweist mit ihrer ganzen
Wucht, daf} der Mechanismus sehr vieler Verhaltensmuster bis in kleinste Ein-
zelheiten in der Phylogenese entstanden und somit im Genom programmiert
ist, um kein Haar anders als morphologische Charaktere. Diese Banalitit hier
festzustellen, ist deshalb notig, weil von manchen Autoren immer noch ge-
glaubt wird, die Begriffe des phylogenetisch Entstandenen und des individuell
Erlernten seien nicht nur entbehrlich, sondern irrefiihrend, was sie selbstver-
stindlich ebensowenig sind, wie die verwandten Begriffe des Genotypus und
des Phinotypus.

Woher weiff man, daf} die heute lebenden Wesen ihr Dasein und ihre so
mannigfaltigen Formen einem Vorgang des geschichtlichen Werdens verdan-
ken? Gebildete Nicht-Biologen meinen meist, es seien die in aufeinanderfol-
genden Schichten der Erdkruste eingeschlossenen Versteinerungen, denen wir
dieses Wissen verdanken. Wenn diese Dokumente auch eine wertvolle Bestiti-
gung dessen liefern, was die vergleichende Methode zu erarbeiten vermag, wire
diese doch auch auf sich selbst gestellt sehr wohl imstande, die Tatsache des
stammesgeschichtlichen Gewordenseins der Organismenwelt unter Beweis zu
stellen.

Wohl unter dem Einfluff des deutschen Idealismus entstanden zu Ende des
18. und in der ersten Hilfte des 19. Jahrhunderts ganz unglaublich spitzfindige
Systeme, unter denen das ,,natiirliche System* von Johann Jakob Kaup Er-
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wihnung verdient, der den Versuch machte, die Verwandtschaft lebender Vo-
gelarten in Fiinfecken und Pentagrammen darzustellen, wobei er ,,die heilige
Fiinfzahl*“ aus der Zahl der fiinf Sinne erklirte (Abb. 5). Den Umstand, daf}
manche Spitzen der Pentagramme leer bleiben mufiten, erklirte er noch 1844
grofiziigig daraus, daff die betreffenden Vogelarten und Gruppen in unzulingli-
chen Regionen der Erde unentdeckt lebten.

Abb. 5. Ein ,,Hexenfufl, der die vorgebliche Verwandtschaft der Corviden-Genera veranschau-
licht. Leergelassen sind die Dreiecke der ,,noch zu entdeckenden‘* Genera. Nach Kaup 1854. (Aus:
Stresemann, Die Entwicklung der Ornithologie)

Man ist immer wieder erstaunt dariiber, wie solche abstruse Hypothesen
geduflert werden konnen und Anerkennung finden, lang nachdem eine richtige
Losung desselben Problems veroffentlicht worden war: Der deutsche Naturfor-
scher Simon Peter Pallas hatte schon 1766 die Sitze geschrieben ,,Unter allen
tibrigen bildlichen Vorstellungen des Systems der Korper wiirde es aber wohl
die beste seyn, wenn man an einen Baum gedichte, welcher gleich von der
Whurzel an einen doppelten, aus den allereinfachsten Thieren und Pflanzen be-
stehenden, also einen thierischen und vegetabilischen, aber doch verschiedentli-
chen aneinanderkommenden Stamm hitte. Der erste, welcher von den schallo-
sen Thieren anfinge, und sich bis zu den Fischen erhobe, wiirde, nachdem er
einen groflen Seitenast bis zu den Insekten getrieben hitte, alsdann zu den
beidlebigen Thieren iibergehen. Und gleich wie dieser Stamm auch seinen iu-
Bersten Gipfel, die vierfiifligen Thiere, zu tragen hitte, so wiirde er unterhalb
derselben fiir die Vogel einen gleichfalls groffen Seitenast herausgehen lassen.*
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Erwin Stresemann, aus dessen Buch ,,Die Entwicklung der Ornithologie*
dieses Zitat entnommen ist, sagt dariiber: ,,Mit diesen Sitzen hatte der junge
Pallas einer Ahnung vom natiirlichen Zusammenhang der Lebewesen Ausdruck
gegeben und als Erster dafiir das Bild des Stammbaumes gewihlt. Obwohl er
auch fernerhin dem Studium der Variabilitit sehr zugetan blieb, hat er doch
den folgentrichtigen Gedanken der Evolution spiter nicht weiter ausgefithrt*.

2. Stamm-bezeichnende Merkmale

Was Pallas mit genialer Intuition erschaute, kann man, wie ich nun zeigen
werde, in einfacher und hypothesefreier Weise konstruieren. Ich wihle zu die-
ser Demonstration die Chordatiere (Chordata), weil jedermann die Wirbeltiere
einigermaflen kennt, die den wichtigsten Bestandteil dieses Phylums darstellen.

Wir reprisentieren die Reihe der Tierformen durch vertikale Striche und
verbinden diese durch horizontale Linien, die gemeinsame Merkmale darstel-
len. Ich beschrinke mich auf eine duflerst geringe Zahl von Merkmalen, und
wihle solche, die entweder leicht beschreibbar, oder aber auch dem Nicht-
Zoologen bekannt sind. Am anschaulichsten wird unsere Konstruktion, wenn
wir sie in einem dreidimensionalen Modell vollziehen, indem wir etwa eine
Anzahl vertikal stehender dicker Drihte dadurch biindeln, daff wir sie mit den
die Merkmale reprisentierenden Bindern zusammenbinden. Der einzige Vor-
griff auf bereits Bekanntes besteht darin, dafl wir diese Binder umso weiter ba-
salwirts anbringen, je groffer die Zahl der Tierformen ist, denen die entspre-
chenden Merkmale zueigen sind. Wir konnten es auch umgekehrt machen, nur
wiichse dann der von Pallas erschaute Baum von oben nach unten.

Wir beginnen also damit, dafl wir um unser Biindel der Tierformen ganz
unten ein Band legen, das sie alle umfalt und somit einem Merkmal entspricht,
das ihnen allen gemeinsam ist. An diesem Band bringen wir die Etikette
,»Chorda dorsalis* an. Hier geraten wir in eine scheinbare Schwierigkeit, denn
es gibt eine ganze Reihe von Tieren, die nur in ihrem Larvenstadium eine
Chorda besitzen, im erwachsenen Zustand sitzen sie fest und niemand wiirde
bei oberflichlicher Betrachtung auf den Gedanken kommen, daf§ sie nahe Ver-
wandte der Wirbeltiere seien. Es sind dies die Manteltiere oder Tunikaten. Alle
diese Wesen besitzen indessen ein Organsystem, das in gleicher Ausbildung
einer ganzen Reihe niedriger Chordaten, und allen Vertebraten als embryonales
Merkmal zukommt, nimlich einen von vielen Kiemenspalten durchbrochenen
Vorderdarm. In seiner Urform dient er gleichzeitig der Atmung und der Er-
nihrung, das Flimmerepithel, das ithn auskleidet, sorgt fiir einen stindigen
Wasserstrom, der nicht nur Sauerstoff, sondern auch feinverteilte Nahrungs-
korperchen herantrigt, die in einer an der Bauchseite liegenden, Schleim-
produzierenden Rinne, dem Endostyl, gesammelt und von hier dem Verdau-
ungstrakt zugeflimmert werden. In einem merkwiirdigen Funktionswechsel
wurde das Endostyl zu einer Driise mit innerer Sekretion, zur Schildrise (Thy-
reoidea). Das besprochene Organsystem ist allen Chordaten zu eigen und wir
konnen es getrost als gemeinsames Merkmal um den Stamm gelegt symbolisie-
ren.

Ein weiteres allen Chordaten gemeinsames Merkmal ist das aus dem Ekto-
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Abb. 6. Stammbaumschema. Erklirung im Text

derm sich bildende Neuralrohr, sowie viele Eigenheiten der Embryonalent-
wicklung, u. a. m.

Auf der Suche nach weiteren verbindenden Merkmalen kommt es uns in
den Sinn, den Kopf mit zwei Augen und vielen anderen Organen, als selbst-
verstindliches Merkmal aller Wirbeltiere in unser Diagramm einzufiigen. Da
stellt sich heraus, daf es Chordatiere gibt, die zwar ein Vorn und Hinten, aber
keinen Kopf haben, die sogenannten Lanzettfischchen (Acrania). Bei ihnen be-
sitzt das vordere Ende der Chorda keinerlei Verbindung zu anderen Skelett-
Elementen und auch das Riickenmarksrohr endet mit einer Spitze ohne jede
Gehirn-artige Differenzierung. Wenn wir den Rest der Chordatiere durch das
Merkmal ,,Kopf mit zwei Augen zusammenfassen, so miissen wir also nicht
nur die Tunikaten, sondern auch das Lanzettfischchen auflerhalb des dicken
Biindels lassen und von ihm abzweigen.

Ebenso selbstverstindlich wie es dem Fernerstehenden erscheint, dafl alle
Wirbeltierverwandten einen Kopf und zwei Augen haben, scheint ihm auch
daf} sie einen Unterkiefer sowie ein vorderes und ein hinteres Extremititenpaar
besitzen. Es gibt aber eine kleine Gruppe von Wirbeltieren, die mit ihrem
zweidugigen Kopf, ihren Kiemenspalten und Flossensiumen durchaus Fisch-
dhnlich wirken, aber weder Extremititen, noch einen Kiefer-Gaumen-Apparat

5 Lorenz, Verhaltensforschung
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besitzen. Es sind dies die Rundmiuler (Cyclostomata), zu denen die Neunau-
gen oder Lampreten gehoren, die zum grofiten Teil Parasiten hoherer Fische
sind. Im Gegensatz zu den anderen Wirbeltieren haben sie nur zehn Hirn-
Nerven, nur zwei anstatt dreier Bogenginge im Labyrinth und viele andere,
nur ihnen eigene anatomische Merkmale. Wir miissen sie also in einem beson-
deren Seitenast abzweigen, wenn wir die anderen Vertebraten durch die
Merkmale ,,zwei Paare von Extremititen, Kiefer-Gaumen-Apparat, zwolf
Hirn-Nerven und drei Bogenginge im Labyrinth® zusammenfassen.

Der so vereinigte Hauptstamm der Chordaten, die Kiefermiuler oder Gna-
thostomen, umfassen alle dem Laien als solche bekannten Wirbeltiere.

Bei grober Betrachtung scheinen diese aus zwei Hauptabteilungen, nimlich
den Fischen und den Vierfilern zu bestehen. Bei Anwendung unserer Me-
thode des Biindelns von Verwandtschaftsgruppen durch gemeinsame Merkmale
stellt sich indessen heraus, dafl die Zweiteilung an einer anderen Stelle gelegen
ist. Wihrend man frither glaubte, daff das Vorhandensein eines knSchernen
Skelettes eine Neuerwerbung, ein knorpeliges Skelett dagegen den primitiven
Zustand darstelle, weifl man heute, dafl echte Knochen schon bei niedrigsten
Fischformen vorhanden waren und daff die wegen ihrer Knochenlosigkeit in
eine Gruppe vereinigten Haiartigen (Elasmobranchii) durchaus nicht die Ahnen
aller hoheren Wirbeltiere sind, sondern diesen als ein unabhingiger Zweig ge-
geniibergestellt werden miissen.

Die strahlenflossigen Fische (Actinopterygii), die sich samtlich durch das
Vorhandensein einer Schwimmblase auszeichnen, sind ebenso alt wie die Haie
und nicht aus diesen hervorgegangen. Neben dem Besitz einer Schwimmblase,
die der Lunge der Tetrapoden entspricht, haben die Actinopterygii auch in ih-
rem Extremititenbau Merkmale, die sie von den Haifischen scharf absetzen
und mit jenen merkwiirdigen Fischen, den Crossopterygiern, in eine Gruppe
vereinigen, die durch Ubergangsformen mit den Vierfiilern (Tetrapoda) ver-
bunden sind: der Schidelbau dieser Fische weist eindeutige Ubereinstimmung
mit dem der iltesten Tetrapoden-Formen, der Stegocephalen, auf. Der auch in
den Zeitungen beriihmt gewordene Coelacanthide, Latimeria chalumnae, steht
in allen diesen Merkmalen den Vierfiilern niher als den Fischen. Im iiblichen
zoologischen System wird aus dieser stammesgeschichtlichen Tatsache keine
Konsequenz gezogen, die Quastenflosser werden vielmehr nach wie vor zu den
Fischen gerechnet. Daher ist nicht allgemein bekannt, daff die Ahnen der strah-
lenflossigen Fische, die iltesten sogenannten Knochenfische, dem Tetrapoden-
stamm weit niher standen als ihre modernen Nachfahren. Nach O. Abel ist
auch die ,,biseriale Flosse* von der Quastenflosse abzuleiten, wie Abb. 7 zeigt.
In unserem Diagramm vereinige ich daher die durch monoseriale Flossen zu-
sammengefafiten Knochenfische zu einer Gruppe, der die Coelacanthiden samt
den Tetrapoden als eine andere gegeniiberstehen.

Der beriihmt gewordenen Latimeria fehlt jedoch ein Merkmal das fiir alle
Tetrapoden kennzeichnend ist: die inneren Nasenlocher oder Choanen. Diese
finden wir erstmalig bei der Fischfamilie der Eusthenopteridae, echten Coela-
canthiden, die aufler den inneren Nasenlochern noch ein zweites vielsagendes
Tetrapoden-Merkmal besitzen, nimlich Zihne mit Labyrinth-dhnlichen
Schmelzfalten, die sich in gleicher Weise bei den iltesten Lurchen finden.



2. Stamm-bezeichnende Merkmale 67

Abb. 7. Oben: Brustflossen verschiedener Fische. a Cladoselache, primitiver Hai mit paralleler
Anordnung der Radien; b Isurus, hoher entwickelter Hai mit schmaler Flossenbasis; die Basalia
(punktiert) sind zu drei groferen Knorpelstiicken vereinigt: Pro-, Meso- und Metapterygium; ¢
Xenacanthus, paliozoischer Hai, mit achsenférmig ausgerichteten Basalia; d Cornubiscus (Acti-
nopterygii, Palaeoniscoidea); e Amia (Holosteer), die Radien sind parallel angeordnet; f Serranus
(Teleosteer) mit reduziertem Flossenskelett; g Neoceratodus (Lungenfisch), biseriales Archiptery-
gium; b Eusthenopteron, fossiler Crossopterygier, Anordnung der Flossenskelettanteile dhnelt
schon deutlich der der Tetrapoden. Unten: Tetrapodenextremitit und Hand- bzw. Fulwurzelkno-
chen. Bei der Extremitit befindet sich die Beschriftung fiir die Vorderextremitit links, fiir die hin-
tere rechts. Wurzelknochen: R Radiale, U Ulnare, die proximalen Handwurzelknochen; T Tibiale,
F Fibulare, die proximalen Fufwurzelknochen; I Intermedium; C1—Cs Centralia; -5 Carpalia
(Hand) bzw. Tarsalia (Fuf}). (Aus: Remane, Storch, Welsch, Kurzes Lehrbuch der Zoologie)

5%
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Diese selbst, und mit ihnen alle iibrigen Tetrapoden, werden durch Merk-
male ihrer Extremititen zusammengefaflt, die aus den Skelett-Elementen Sca-
pula, Humerus, Radius und Ulna, Handwurzel- und Mittelhandknochen, bzw.
an der hinteren Extremitit Beckenknochen, Femur, Tibia und Fibula, Fulwur-
zel- und Mittelfulknochen und schliefllich den Phalangen von Fingern und
Zehen aufgebaut sind.

Der Hauptstamm der Tetrapoden wird durch ein weiteres Merkmal zu-
sammengehalten, durch die Bildung eines dufleren Ohres. Es fehlt nur bei den
Schwanzlurchen (Urodela) und man weiff nicht, ob dies als ein urspriingliches
Merkmal zu betrachten, oder als Riickbildung zu erkliren sei. Frosche besitzen
ein wohlausgebildetes Ohr mit groflem, meist von auflen sichtbarem Trommel-
fell. So sehr sie in vielen Merkmalen, wie in der Art der Fortpflanzung durch
Gallert-umhiillte Eier, der feuchten Haut, dem Fehlen von Krallen und ande-
ren Merkmalen den Schwanzlurchen ihneln, werden sie doch durch das Ohr
und gewisse anatomische Merkmale der Wirbelsiule, d. h. durch ihre sichere
Ableitung aus dem schon im Karbon entstehenden Stamm der Embolomera,
die in jedem Korpersegment zwei fast gleich entwickelte Wirbelkorper besa-
Ren, mit den hoheren Vierfiilern verbunden. So wie manche Coelacanthiden
stammesgeschichtlich mit den Tetrapoden enger verbunden sind, als mit den
meisten Fischen, so sind die Frosche durch die genannten Merkmale mit Repti-
lien, Vogeln und Siugetieren enger verbunden, als mit den Schwanzlurchen.
Man spricht in solchen Fillen von ,,paraphyletischen* Gruppen.

Reptilien, Vogel und Siugetiere setzen sich von den Lurchen durch eine
grofle Zahl von Merkmalen ab, unter denen hier zunichst die duferlich sicht-
baren erwihnt seien: An allen Extremititen fiinf Zehen (recente Lurchen vorne
nur vier!), trockene verhornte Epidermis, meist mit hornigen Deckorganen,
Schuppen, Federn, Haaren, bedeckt, Klauen an den Zehen, grofle dotterreiche
Eier, die sich unabhingig vom Wasser entwickeln kdnnen, oder aber Lebend-
gebiren von luftatmenden Jungen. Ein weiteres gemeinsames Merkmal ist die
Ausbildung eines Amnion. Der Keimling bildet zwei Embryonalhiillen aus,
Amnion und Serosa, sowie vom Urdarm aus einen embryonalen Blindsack, der
sich von innen her an das Amnion anlegt (Allantamnion) und diesem die Blut-
gefifle zufiihrt. Bei allen diesen Tieren, die man als Amnioten zusammenfafit,
ist das frisch geschlipfte oder neugeborene Junge sofort ein luftatmendes
Landtier, nie eine Larve.

Es ertibrigt sich beinahe, die weiteren Merkmale aufzuzihlen, die den
Stamm der Amnioten in drei leicht voneinander zu unterscheidende Zweige
biindelt, den Vogel erkennt man, wie das Sprichwort sagt, an den Federn, und
wenn auch nicht alle Reptilien Schuppen und alle Siugetiere Haare haben, wird
kaum jemand je zweifeln, welcher Gruppe er ein bestimmtes Lebewesen zu-
zuordnen hat. Nur iiber die weitere Aufspaltung der Siugetiere sei einiges
Wenige gesagt.

Alle Siugetiere haben Haare, die mit Talgdriisen verbunden sind, sowie
wahrscheinlich von Schweifldriisen ableitbare Milchdriisen, alle siugen ihre
Jungen und alle sind durch eine merkwiirdige Umkonstruktion des Kieferge-
lenks gekennzeichnet. Sie haben ein neues Kiefergelenk zwischen dem Os den-
tale und dem Os squamosum entwickelt, wihrend jene Knochen, die bei den
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Reptilien das Gelenk bilden, nimlich das articulare und das quadratum, in ei-
nem ritselhaften Funktionswechsel zu Gehdrkndchelchen geworden sind, nam-
lich zu Hammer und Ambof.

Wenn wir versuchen, die Siugetiere durch das Merkmal des Gebirens le-
bender Junge zusammenzufassen, miissen wir einige wenige Arten und Gat-
tungen beiseitelassen, die Eier legen und sich auch durch eine gemeinsame
Ausfuhréffnung fiir Exkremente und Geschlechtsprodukte, durch eine Kloake,
auszeichnen: die sogenannten Kloakentiere. Diese merkwiirdigen Lebewesen
legen Eier, briiten sie aus und ernihren die daraus schliipfenden Jungen mit
Milch. ,,Siugen* kann man nicht sagen, da sie keine Zitzen besitzen, sondern
nur flache Driisenfelder, von denen das Junge die Milch aufnimmt. Da alle
Kloakentiere einen ,,Schnabel* besitzen, wurden sie oft als Zwischenglied zwi-
schen Vogeln und Siugetieren hingestellt. Doch sind diese Merkmale sicher
unabhingig entstanden.

Die lebendgebirenden Siugetiere miissen wir nach der Abzweigung der
Kloakentiere wiederum in zwei grofle Stimme zerteilen, die Beuteltiere und die
Placentatiere. Lebende Zwischenformen gibt es nicht, auch tiber die ausgestor-
benen gemeinsamen Ahnen, die Panthoteria, was soviel wie All-Sauger heifit,
weifl man nur sehr wenig. Es miissen kleine, den heutigen Insektenfressern
nicht unihnliche Formen gewesen sein. Fest steht nur, daf} die Beuteltiere kei-
neswegs die Ahnen der Placentatiere sind, sondern ihnen als ein gleichwertiger
Ast gegeniiberstehen. Sie haben eine Reihe von offenbar sehr alten Merkmalen
mit vielen fossilen Siugern gemeinsam, wie vor allem die grofle Zahl der
Schneidezihne. Alle Beuteltiere gebiren ihre Jungen auf einem sehr wenig
fortgeschrittenen Entwicklungsstadium und bringen sie in einem Beutel unter,
wo sie aktiv die Zitze aufsuchen und sie ins Maul nehmen, danach verwichst
das Epithel ihrer Lippe mit dem der Zitze. Sie hingen also gewissermaflen an
einer sekundiren Nabelschnur. Die Placentatiere werden durch viele Merkmale
zu einer fest geschlossenen Gruppe zusammengefafit. Vor allem durch den Bau
der Fortpflanzungsorgane und die Embryonalentwicklung, die durch eine ech-
te, aus der Allantois entstehenden Placenta gekennzeichnet ist. Zu den verbin-
denden Merkmalen gehort auch die verringerte Zahl der Zihne und deren wei-
tere Differenzierung.

Ich verzichte auf eine weitere Beschreibung des sehr wohl erforschten
Stammbaums des zweiten groflen Astes der Amnioten, der Reptilien und Vo-
gel, die unter dem Begriff der Sauropsida zusammengefafit werden und wende
mich der Frage zu, welche Schluffolgerungen wir aus der Tatsache ziehen diir-
fen, daffl man die heute lebenden Tiere in der beschriebenen Weise in ein
Schema einordnen kann, das bei einem grundsitzlich hypothesefreien Verfah-
ren die Form eines Baumes annimmt. Man konnte in das hier entworfene
Schema unzihlige weitere Merkmale einfiigen, deren Widerspruchslosigkeit die
Wahrscheinlichkeit der Evolutions-,, Theorie zur Sicherheit erhirten wiirde,
selbst ohne die nun zu besprechende Dokumentation durch Fossilien.

3. Die Hypothese des Wachstums

Wo immer wir in der belebten Natur ein baumartig verzweigtes Gebilde
vorfinden, sei es eine Pflanze, ein Korallenstock oder ein Hirschgeweih, ist die
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Annahme berechtigt, dafl das Ding in der Richtung vom dicken Stamm zu den
verzweigten Enden hin gewachsen sei. Selbst fiir manche anorganischen Ge-
bilde trifft dieser Schlul zu, so fiir viele Kristalle, wie die Eisblumen am win-
terlichen Fenster. Wir bilden also nun eine Hypothese, die unseren Befund er-
kliren soll. Wir nehmen nimlich an, daff die Merkmale, die einer groferen
Zahl heute lebender Formen gemeinsam sind, von deren gemeinsamem Abnen
ererbt wurden. Solche Merkmale bezeichnen wir als homolog.

Wir interpretieren den vorgefundenen Baum dahin, dafl alle Chordaten von
Wesen abstammen, in denen sich die Merkmale des untersten Querbandes in
unserem Diagramm vereinigten. Weiters nehmen wir an, dafl Merkmale, die
einen etwas engeren Kreis von Formen umfassen, nese Errungenschaften jenes
fortschreitenden Prozesses seien, den wir durch das Wachstum unseres Baumes
symbolisieren. Diese Annahme ist dann sicher, wenn die neuen Merkmale
nicht etwa durch das Verschwinden oder die Vereinfachung vorher vorhande-
ner Strukturen entstanden sind, sondern durch weitere Komplikation und Dif-
ferenzierung des schon Vorhandenen zustande kommen und ganz besonders
dann, wenn sie im Hinzukommen von vorher nicht vorhandenen Strukturen
bestehen. Diese Annahme hitte eine erdriickende Wahrscheinlichkeit, selbst
wenn die Ergebnisse unseres Vergleiches nicht durch andere Wisensquellen zur
Gewiflheit erhoben wiirden.

4. Die Dokumentation durch Fossilien

Wenn die obige Interpretation richtig ist, miissen die nach ,,oben zu im-
mer spezieller werdenden Merkmale auch in der Erdgeschichte in derselben
Reihenfolge aufgetreten sein, in der sie sich unserem, bis dahin hypothesefreien
Diagramm ,,von selbst“ eingeordnet haben. Dies ist nun tatsichlich der Fall.

Zwar besitzen wir von den Vorliufern der Chordatiere keine fossilen Do-
kumente, da ihr Korper keine harten versteinerungsfihigen Bauelemente ent-
hielt. Im Silur jedoch finden wir eine ganze Reihe versteinerter Fische, die
nach den griindlichen Untersuchungen von Stensié simtlich zu den Rundmiu-
lern zu rechnen sind. Keineswegs alle gleichen den heutigen Rundmaulern, de-
ren aalférmige Gestalt als eine Spezialanpassung zu betrachten ist, viele sind
spindelférmig und scheinen freischwimmend gelebt zu haben, sehr viele aber,
die Cephalaspida, waren flache schwer gepanzerte Formen, die sicher an den
Meeresboden gebunden waren. Alle diese Fische ermangelten der Extremititen
und des Kiefer-Gaumen-Apparates und besaflen, wie Stensié mit grofler Mu-
hewaltung durch Diinnschliffe der Versteinerungen nachwies, dieselbe Anord-
nung von Hirn und Hirnnerven wie die heutigen Cyclostomen. Sehr wahr-
scheinlich lebten sie alle vom Filtern des Meerwassers, ganz sicher aber waren
alle damaligen Wirbeltiere Cyclostomen.

Kiefermiuler (Gnathostomata) mag es im oberen Silur schon gegeben ha-
ben, sichere Versteinerungen kennt man erst aus dem Devon. In diesem treten
ziemlich gleichzeitig die ersten echten Haifische und die ersten strahlenflossi-
gen Fische auf. Unter ihnen zeigen die ersten Strahlenflosser groffe Ahnlichkei-
ten zu den im gleichen Erdzeitalter auftretenden Quastenflossern, zu denen
auch die Coelacanthiden gehoren. Schon im Devon vollzog sich die grofie Ver-
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zweigung des Wirbeltierstammes in Haifische, ,,echte’ Fische und Ahnen der
Vierfiler. Schon im Devon findet sich auch das erste Wirbeltier mit inneren
Nasenlochern (Choanen), der Rhipidistier Osteolepis, der auch durch die Aus-
bildung der Zihne den Lurchen dhnelt. Die entscheidenden Schritte der Ver-
zweigung unseres Stammbaumes folgen oft zu mehrt rasch hintereinander!

Bei Betrachtung unseres hypothesefreien Abstammungs-Diagramms wird es
dem Leser aufgefallen sein, dafl die Besitzer einer neu entstandenen Struktur
regelmiflig zu den Ahnen fast aller spiter lebenden Wirbeltiere werden, wih-
rend die ,,iiberholten‘* Typen nur in wenigen Gattungen und Arten ihr Leben
weiterfristen. Es ist ohne weiteres begreiflich, daff ein Maul mit dem das Tier
zupacken und groflere Beute verschlingen kann, einen erheblichen Vorteil be-
deutet und dies erklirt, weshalb die Cyclostomata nur in einer sehr besonderen
okologischen Nische, in der ihnen kein Gnathostom Konkurrenz macht, wei-
ter existieren konnten.

Eine weitere auflerordentlich vorteilhafte Erfindung war die Schwimmblase.
Es besteht eine grofie Ahnlichkeit im allgemeinen Habitus zwischen den ilte-
sten Actinopterygiern, wie etwa Cheirolepis und den gleichzeitig lebenden
Quastenflossern, wie Osteolepis, wie auch andererseits unverkennbare An-
klinge zwischen diesen und den heutigen Lungenfischen (Dipnoi) bestehen.
Die heute lebenden Fische dieser Gruppen sind simtlich Bewohner des sump-
figen und manchmal sauerstoffarmen Siiffwassers und bediirfen eben deshalb
der Lunge als eines die Kiemenatmung erginzenden und ersetzenden Organs.
Auflerdem sind die in den spiteren Epochen, im Carbon und im Perm auftre-
tenden Strahlenflosser, die Palaeonisciden, sicher Siilwasserbewohner gewesen.
Die Schwimmblase wurde als Atemorgan im Stflwasser ,,erfunden® und erst
durch einen Funktionswechsel zum hydrostatischen Organ.

Wihrend die Haie und Rochen immer Meeresbewohner waren, haben die
im Siiff wasser entstandenen Actinopterygier die See zuriickerobert. Ihr Lebens-
vorteil liegt darin, daff die hydrostatische Wirkung der Schwimmblase es ihnen
erlaubt, ein sehr viel schwereres Skelett und eine sehr viel kriftigere Muskula-
tur auszubilden, als ohne diesen Ausgleich des spezifischen Gewichtes moglich
wire. Auch ermdglichte ihnen dieser hoher differenzierte Bewegungsapparat
eine Wendigkeit und eine Korperkraft, die weit iiber die von gleich groflen
Haifischen hinausgeht. Einen armlangen Haifisch kann ein kriftiger Mann
ohne weiteres beim Schwanz packen und aus dem Wasser ziehen, man versu-
che dies einmal bei einem gleich groflen Zackenbarsch! Es ist verstindlich, daf§
die spiteren Riickeinwanderer aus dem Siifiwasser mit den Haien so erfolgreich
konkurrieren konnten.

Schon im oberen Devon haben die Wirbeltiere das Land erobert. Man
kennt aus dieser Epoche das merkwiirdige Ubergangswesen Ichthyostega, das
neben richtigen Landgliedmaflen vom S. 68 besprochenen Typus noch einen
echten Fischschwanz besaf. Unter den Crossopterygiern treten bei Osteolepis
echte Choanen, Schmelzfalten an den Zihnen und bestimmte Merkmale des
Schideldaches auf, die denen der iltesten, ebenfalls schon im Devon auftreten-
den Lurchen, der Labyrithodonten, homolog sind.

Im Carbon vollzieht sich die Scheidung zwischen den Lurchen und den
Kriechtieren, indessen ist die Diagnose dieser Klassen bei ihren modernen Ver-
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tretern einfacher als bei thren Ahnen, da bei diesen die S. 68 erwihnten Merk-
male nicht leicht feststellbar sind und sich auflerdem nicht so eindeutig auf ver-
schiedene Formen verteilen. So gibt es beispielsweise unter den Stegocephalen
des Carbons und des Perms Formen, bei denen die Erwachsenen in den anato-
mischen Merkmalen ihres Kopfes den Cotylosauriern, den ersten echten Repti-
lien durchaus ihnlich waren, deren Jungtiere aber, nach der Kopfform zu schlie-
Ben, hochstwahrscheinlich durch Kiemen atmeten, wie die heutigen Salaman-
derlarven. Dennoch ist das gleichzeitige Auftreten der Merkmale von trocke-
ner, verhornter Epidermis, Krallen und groflen, dotterreichen Eiern mit Am-
nionbildung mit ziemlicher Sicherheit an die Grenze zwischen Carbon und
Perm einzutragen.

Die Trennung des Reptilienstammes in die zu den heutigen Reptilien wie
zu den Vogeln weiterleitenden Eosuchia und die zu den Siugetieren fithrenden
Pelycosaurier fand unmittelbar nach Entstehung der gemeinsamen Ahnengrup-
pe, der schon erwihnten Cotylosaurier statt. Die Pelycosaurier lebten vom
Obercarbon bis zur Trias und schon im Perm entstanden aus ihnen die in
Schidelbau und Bezahnung iiberraschend Siugetier-dhnlichen Therapsiden, von
denen es in der Zeit vom Perm bis zur Trias ungefihr 300 Gattungen gab.

In der oberen Trias finden sich die ersten Versteinerungen von echten Siu-
getieren. Man kennt von ihnen fast nur Unterkiefer und Zihne, die am besten
versteinerungsfihigen Skelett-Elemente, doch kann man mit Sicherheit sagen,
daf sie weder Beuteltiere noch Placentalier waren, sondern sehr wahrscheinlich
die Ahnen beider. Bemerkenswerterweise sind diese iltesten sicheren Saugetier-
reste am gleichen Ort und in der gleichen Periode gefunden worden, wie die
allermeisten Versteinerungen der Siuger-dhnlichen Reptilien, niamlich in der
Trias des Kaplandes.

Von dieser Zeit bis zum Beginn des Teritirs haben die Siuger als kleine in-
sektenfressende und duflerlich Spitzmausahnliche Wesen ein unauffilliges Da-
sein gefithrt und die Bliitezeit der Dinosaurier iiberdauert. Dann wurden sie
plotzlich zur erfolgreichsten Gruppe der landbewohnenden Tiere, was sehr
wahrscheinlich damit zusammenhingt, daff in der Kreidezeit die Bliitenpflan-
zen das feste Land eroberten. Die neue und reichliche Nahrungsquelle, die sie
mit ihren Blittern und Friichten den Tieren boten, gab den Siugetieren die
Méglichkeit zur Anpassung an unzihlige verschiedene 6kologische Nischen.

Schon die hier gebotene, aufs duflerste beschrinkte Auswahl von vergleich-
baren Merkmalen und fossilen Dokumenten sollte ausreichen, um auch den
ferner Stehenden davon zu iiberzeugen, daff die Evolutionslehre keine ,,Theo-
rie’, sondern eine echte Geschichte ist, die unvergleichlich viel besser gesichert
ist, als alle durch Kulturgiiter und durch das geschriebene Wort tiberlieferte
menschliche Historie.

5. Die Homologie und ihre Kriterien

Die fiir die vergleichende Verhaltensforschung ausreichende Definition der
Homologie ist einfach: Homolog sind Merkmale, deren Ahnlichkeit aus der
gemeinsamen Abstammung von einer Ahnenform zu erkliren ist. Adolf Re-
mane hat eine Reihe von Kriterien erarbeitet, die es gestatten, die Homologie
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zweier Merkmale bei zwei verschiedenen Tierformen festzustellen. Diese Krite-
rien sind auf die Diagnose der Homologie von Merkmalen der Struktur zuge-
schnitten, wir werden sehen, wie weit sie auf die des Verbaltens anwendbar
sind.

Das erste der Remaneschen Homologiekriterien und fiir uns das wichtigste,
ist das der ,,speziellen Qualitit®. Das besagt, daff Merkmale um so sicherer als
homolog zu betrachten sind, in je mehr Sondermerkmalen sie iibereinstimmen,
je komplizierter diese Sondermerkmale sind und je genauer ihre Ubereinstim-
mung ist.

Das zweite der Homologiekriterien Remanes ist das der Lage eines Struk-
turelementes im Gefilige der umgebenden. Man erkennt z. B. einen in Riickbil-
dung begriffenen und winzig gewordenen Knochen daran, dafl er an dieselben
Nachbarknochen angrenzt, von denen er in seinem urspriinglichen, nicht redu-
ziertem Zustande umgeben war.

Das dritte von Remane aufgestellte Homologiekriterium ist das des Ver-
bundenseins der homologen Merkmale bei verschiedenen Tieren durch Uber-
gangsformen. Wie Wolfgang Wickler richtig betont hat, bedeutet die Verwen-
dung dieses Kriteriums eine Aussage, die sich aus der richtigen Verwendung
der beiden ersten ergibt, d. h. es ist diesen beiden in gewissem Sinne iiberge-
ordnet. Auf der anderen Seite ist es recht unabhingig von ihnen, denn das
Vorhandensein einer iiberzeugenden Reihe von Ubergingen ermoglicht es,
Homologie auch von solchen Merkmalen zu behaupten, die einander weder
ihnlich noch im System des Organismus gleich gelagert sind. Das Ubergangs-
kriterium wird deshalb umso wertvoller, je sicherer man aus anderen Wissens-
quellen auf die Verwandtschaft der betreffenden Merkmalstriger schlieffen
kann.

6. Das Homologiekriterium der Zahl von Merkmalen

Remanes Homologiekriterium der ,,speziellen Qualitat* laflt sich auch
quantitativ betrachten. ,,In je mehr Sondermerkmalen“ die Merkmale zweier
Tierformen iibereinstimmen und ,,je komplizierter die Formenmerkmale sind*
heiffit ja in den allermeisten Fillen nichts anderes als ,,in je mehr Merkmalen
die beiden Tierformen iibereinstimmen‘* d. h. je niher verwandt sie miteinan-
der sind. So gefaflit kann man das Kriterium auch gewissermaflen auf den Kopf
stellen und sagen: Wenn zwei oder mehrere Formen nur ganz wenige Merk-
male miteinander gemeinsam haben, wihrend jede von ihnen durch sehr viele
Merkmale mit einer anderen Stammesgruppe verbunden ist, kann man mit
Sicherheit schlielen, daff diese wenigen Merkmale nicht homolog, d. h. bei
beiden Formen durch konvergente Anpassung entstanden sind.

Ich habe in meinem Stammbaum-Diagramm das Vorhandensein von vier
Extremititen als gemeinsames Band um Haie, Fische, Lurche, Kriechtiere und
Vogel geschlungen und dabei zunichst verschwiegen, dafl es in vielen dieser
Gruppen Tiere gibt, die der Extremititen véllig entbehren. Es sind dies die
Murinen und manche andere aalartige unter den Fischen, die Blindwiihlen
(Gymnophionen) unter den Lurchen, die Flossenfiile (Pygopodidae) und die
Schleichen (Anguinidae) unter den Eidechsen und schliefllich die Schlangen, die
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zwar unter den Schuppenreptilien ziemlich isoliert dastehen, aber doch zu den
Varanen (Varanidae) Beziehungen haben. Mit welchem Recht rechnen wir diese
beinlosen Wesen zu den Vierfiifern?

Wir tun dies auf Grund einer einfachen Wahrscheinlichkeitsrechnung.
Wenn wir die Beinlosigkeit aller dieser Wesen mit derjenigen der einzigen an-
deren extremititenlosen Wirbeltiere, der Rundmaiuler (Cyclostomata) homolog
setzen wollten, miifiten wir annehmen, daf all die vielen hunderte von Merk-
malen, durch die sich eine Murine als Knochenfisch, eine Blindwiihle als
Lurch oder eine Schleiche als Reptil und speziell als Eidechse ausweist, durch
konvergente Anpassung entstanden seien, was angesichts der Verschiedenartig-
keit der Lebensweisen dieser Tiere abstrus wire.

Je mehr Merkmale man kennt, desto tragfihiger ist diese Wahrscheinlich-
keitsbetrachtung. Man irrt sich umso leichter, je weniger Merkmale in die
Rechnung eingehen. Bei Fossilien, an denen meist nur Merkmale des Skeletts
erkennbar sind, kann man sich in der Zuordnung zu einer bestimmten Ver-
wandtschaftsgruppe leichter irren, als wenn man rezente und vor allem lebende
Tiere in der Fille ihrer Merkmale untersuchen kann. So hat z. B. ein aner-
kannter Paliontologe, Schindewolf, die Ichthyosaurier der Jurazeit fiir die Ah-
nenform der Delphine und Wale gehalten. Das ist sicher ein Irrtum, die Fisch-
saurier sind in sehr vielen Merkmalen echte Reptilien und ihre duflerliche Ahn-
lichkeit mit Delphinen beruht nur auf ganz wenigen voneinander unabhingigen
Merkmalen, wie Stromlinienform, Flossenbildung und bezahnter Schnabel.
Dennoch wurde dieser Irrtum von einem Fachmann begangen.

7. Verschiedenheit der Funktion und konvergente Anpassung

Dem Stammesgeschichtsforscher liegt deshalb soviel am Erfassen von Ho-
mologien, weil es auch eine andere Art der Ubereinstimmung von Merkmalen
gibt, die ithn zu falschen Schliissen betreffs der Verwandtschaft der Merkmals-
triger verleiten konnte. Diese zweite Art der Ubereinstimmung beruht darauf,
dafl zwei Tierstimme unabhingig voneinander den gleichen Weg zur Losung
eines Anpassungsproblems gefunden haben. So haben alle schnell beweglichen
Tiere die Stromlinienform erfunden, oder besser gesagt, nur solche, die diesen
Weg beschritten, konnten Spezialisten fir schnelle Fortbewegung werden, wie
viele die Hochsee bewohnenden Haie und Fische, die Ichthyosaurier und die
Delphine, sowie sehr viele rasch fliegende Vogel. Ein anderes klassisches Bei-
spiel fiir konvergente Anpassung ist die Ahnlichkeit in Form und Bewegung
zwischen gewissen Schwirmern unter den Nachtschmetterlingen und den Koli-
birs unter den Vogeln, die sich beide auf dieselbe unwahrscheinliche Ernih-
rungsweise spezialisiert haben: im Riittelfluge frei in der Luft schwebend sau-
gen sie Honig aus Bliiten. Das Bild, das diese so verschiedenen Lebewesen da-
bei bieten ist tatsichlich erstaunlich hnlich, die Proportionen der Flugel und
des Korpers sind es ebenso.

Konvergente Anpassung kann in einzelnen Fillen soweit gehen, und so
viele Finzelmerkmale betreffen, daff man versucht sein konnte, das Remane-
sche Kriterium der speziellen Qualitit in Anwendung zu bringen. Abb. 8 zeigt
das Auge eines Tintenfisches im Vergleiche zu dem eines Wirbeltieres. Die
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Bildunterschrift geniigt um zu zeigen, wie weit die Ahnlichkeit geht, die, wie
sich aus anderen Kriterien mit Sicherheit ergibt, auf konvergenter Anpassung
beruht.

Findet man eine Merkmalsgleichheit, die sicher nicht aus Abstammung von
einem gemeinsamen Ahnen zu erkliren ist, so weifl man mit Sicherheit, daf} sie
auf konvergenter Anpassung beruht, denn die Wahrscheinlichkeit einer rein

zufilligen Ubereinstimmung von ot Merkmalen betrigt. Die Wahrschein-

lichkeit der zufilligen Ubereinstimmung von nur zehn Merkmalen betrigt also
1 zu 512.

Abb. 8. Bis in Einzelheiten gehende Analogie zweiter unabhingig evoluierter Lichtsinnesorgane,
links das Auge vom Oktopus, rechts vom Menschen. co Cornea, ¢ Corpus ciliare, m.¢ musculus
ciliaris, ¢ iris, r retina. (Aus: Lorenz, Analogy as a Source of Knowledge)

Umgekehrt wird die Annahme der Homologie umso sicherer, je verschie-
dener die Funktion der Organe ist, an denen sich homologe Merkmale finden.
Wenn wir, wie Abb. 9 zeigt, an dem Fliigel der Fledermaus, den Greifarm des
Menschen, und all den anderen verschieden funktionierenden Vorderextremi-
titen der Wirbeltiere, die dort dargestellt sind, die gleichen Skelettelemente
finden, so macht die Verschiedenheit der Funktion die Annahme der Homolo-
gie vollig sicher.

8. Die Homoiologie

Es gibt zwar keine dritte Moglichkeit als Homologie und konvergente An-
passung, um die Ahnlichkeiten verschiedener Lebewesen zu erkliren, wohl
aber kann eine und dieselbe Strukturihnlichkeit auf beiden beruhen. Die in
Abb. 9 dargestellten Fliigel von Flugsaurier und Fledermaus sind, was ihre
Skelettelemente anlangt sicher homolog, die Ausbildung der Flughaut dagegen
ist vom Reptilien- und vom Siugerstamm sicher unabhingig evoluiert worden.
Ein anderes Beispiel: Ichthyosaurier und Wale haben Vorderextremititen, die
aus den gleichen Knochen aufgebaut sind. Diese Ahnlichkeiten sind sicher ho-
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Abb. 9. Vordere Extremititen von Wirbeltieren. I Fliegendes Reptil aus der Jurazeit, 2 Fleder-

maus, 3 Wal, 4 Seelowe, 5 Maulwurf, 6 Hund, 7 Bir, & Elefant, 9 Mensch. Humerus und Mittel-

handknochen schwarz, Handwurzelknochen grau schattiert. (Aus: Lorenz, Analogy as a Source of
Knowledge)

molog. Bei beiden Stimmen aber haben sich nicht nur alle Knochen verbreitert
und abgeflacht, sondern es haben sich auch bei beiden an den langen Mittel-
handknochen und Phalangen die Epiphysen (Endverknécherungen) von den
Diaphysen (dem langen Mittelteil des Rohrenknochens) gelost, sodafl aus
einem Knochenelement jeweils drei geworden sind. All dies dient dazu, die
Extremititen zu verbreitern und biegsam zu machen, wie das fur die Wir-
kungsweise einer Flosse giinstig ist. Diese Ahnlichkeit beruht deutlich auf
konvergenter Anpassung. Solche, an homologen Organen auftretenden Kon-
vergenzen werden in der Taxonomie als Homoiologie bezeichnet.

9. Das Bediirfnis des Feinsystematikers nach grofler Zahl von Merkmalen

Die Homoiologien hiufen sich begreiflicherweise, wenn zwei Tierformen,
die sich stammesgeschichtlich sowieso nahestehen, einander durch konvergente
Anpassung noch zhnlicher werden. Der Effekt dieses Zusammentreffens hat
viele gute Systematiker zu Irrtiimern verleitet. Ein gutes Beispiel bildet die
Gattung der Adler (Aquila). Die ilteren Ornithologen betrachteten ganz
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selbstverstindlich alle Raubvogelarten (Raptores), die eine bestimmte Mindest-
grofle uberschritten, als ,,Adler”, weil diese Grofiraubvdgel in paralleler An-
passung an das Schlagen verhiltnismaflig grofler Beutetiere eine Reihe gemein-
samer Merkmale entwickelt haben. Alle haben einen grofien Kopf mit groben
Schnabel, grofle durch Knochenleisten iiberdachte und so geschiitzte Augen,
was einen entschlossenen und finsteren Blick vortiuscht, sie haben verhiltnis-
miflig dicke, kurzliufige Beine mit starken Zehen und Krallen, alle haben ei-
nen verhaltnismifig kurzen Schwanz und breite Fligel, was mit den flugtech-
nischen Erfordernissen des Stoflens und des Wegtragens schwerer Beute zu-
sammenhingt. Selbst in der neuen ,,Tierenzyclopidie* der Urania werden die
Adler als eine Verwandtschaftsgruppe behandelt. In Wirklichkeit sind es min-
destens drei Familien von Raubvdgeln, aus denen ,,Adler hervorgegangen
sind, erstens die Bussarde (Buteonini), zu denen Steinadler, Kaiseradler, Zwerg-
adler und andere gehdren, zweitens die Milane (Milvini), zu denen alle Formen
der Seeadler (Haliaeetus) u. a. gehdren, und drittens die Habichte (Accipi-
trini) zu denen Habichtsadler, Kampfadler, Affenadler und andere zu zihlen
sind. Wenn man alle erreichbaren ,,kleineren Merkmale®, vor allem auch sol-
che des Verhaltens, mit verwertet, kann man an dieser Zugehorigkeit der Adler
zu drei verschiedenen Gruppen kaum zweifeln. Alle Tiergirtner und Falkner,
die ich befragte, weil sie Kenner der in Rede stehenden Vogel waren, betrach-
teten die hier skizzierte Zuordnung als eine Selbstverstindlichkeit. Die Mu-
seums-Taxonomen, die ,,Balgforscher, die der alte Alfred Edmund Brehm so
sehr verachtete, neigen dazu, Knochenstrukturen, vor allem solche, die man
messen kann, fiir die wichtigsten aller Merkmale zu halten. Mein Lehrer Erwin
Stresemann pflegte in seiner sarkastischen Art zu sagen, daff diese Leute mein-
ten, jene Merkmale, die im Museum den Angriffen der Motten und des Kabi-
nettkifers (Anthrenus) am lingsten Widerstand leisteten, seien auch in der
Stammesgeschichte am schwersten verinderlich. Die Schidel von Adlern der
verschiedensten Gruppenzugehorigkeit sind einander in der Tat zum Verwech-
seln dhnlich, aber gerade ,,die Schidelknochen sind Wachs in den Hinden der
Evolution* — wiederum ein Zitat von Stresemann.

A. E. Brehm, der sonst nicht als Taxonom glinzte, aber sehr viele Vogel
lebend gehalten hatte, verlieff sich in naiver, aber durchaus berechtigter Weise
auf seine Gestaltwahrnehmung und sab ganz einfach daff die Harpyie ,,der ge-
waltigste aller Habichte* ist und dafl die Haubenadler ,,schlank gebaute Ha-
bichte mit verhiltnismifig kurzen Fligeln sind*. Die Richtigkeit dieses Urteils
des alten Brehms, sowie der Irrtum der in der Urania-Enzyclopidie getroffe-
nen Einteilung beruhen beide darauf, daf}, wie schon in 1.II/3 {iber Gestalt-
wahrnehmung gesagt wurde, diese um sehr viel mehr Merkmale in ihre Kalku-
lation einzubeziehen mag, als die menschliche Ratio. Sehr vieles Wahre wird
verfilscht, sehr vieles Offensichtliche wird unsichtbar, wenn man sich auf das
Quantifizierbare beschrinkt.

Will man das, was die Gestaltwahrnehmung erkennt, rational nachweisen,
so hat man keinen anderen Weg, als zu versuchen, alle jene vielen Merkmale
herauszufinden und zu beschreiben, die in die Verrechnung der Gestaltwahr-
nehmung eingegangen sind — eingegangen sein miissen, denn ein Wunder ist die
groflartige Leistung der Wahrnehmung sicher nicht. Wir miissen also heraus-
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finden, welche Merkmale der Steinadler mit den Bussarden, der Seeadler mit
den Milanen und die Harpyie mit den Habichten gemeinsam hat. Dies miissen
Merkmale sein, die jeder der betreffenden Gruppen ausschlieflich zu eigen
sind, nicht etwa allgemeine Merkmale einer weiteren taxonomischen Einheit,
anderenfalls wiirden sie ja nicht fiir die spezielle Verwandtschaft sprechen. Man
mufl imstande sein zu zeigen, daf} nicht etwa schon eine Stammgruppe, von
der alle ,,Adler* herstammen, diese Merkmale besal. Nur diese diirfen mit je-
nen quantitativ verglichen werden, die bei diesen Grofiraubvogeln sicher durch
konvergente Anpassung entstanden sind. Bei dieser quantitativen Einschitzung
der analogen Merkmale erhebt sich noch die schwierige Frage, was denn ei-
gentlich als ,,ein Merkmal gezihlt werden darf. Es gibt scheinbar voneinander
unabhingige Merkmale, ja oft solche verschiedener Organe, die immer nur zu-
sammen auftreten und daher eigentlich als nur ein einziges Merkmal gezihlt
werden diirfen. Extreme Stromlinienform und sichelférmige Fliigel oder Flos-
sen, bei Vogeln, Walen und Haien sind z. B. genau genommen nur ein Merk-
mal.

Je niher die Ausgangspunkte der Konvergenz, desto weniger an der Zahl
sind naturgemif} die gruppenspezifischen und sicher homologisierbaren Merk-
male. Wihrend bei den erwihnten Raubvogeln der Nachweis der Gruppenzu-
gehorigkeit immerhin noch méglich ist, erweist er sich in anderen Fillen un-
moglich. Es gibt in Abessinien einen zu den Brandentenartigen (Tadornini)
gehdrigen Schwimmvogel, die Blaufliigelgans (Cyanochen cynaopterus). Sie ist
einer der vielen Anatiden, die in Anpassung an das Grasfressen einen ginse-
dhnlichen Schnabel evoluiert haben. Nun gibt es in Siidamerika die sehr arten-
reiche Gattung Chloephaga, die auch zu den Tadornini gehért und einen Gin-
seschnabel besitzt. Man weify nicht, ob Cyanochen von einer zufillig einmal
von Siidamerika nach Afrika verschlagenen Chloephaga abstammt, oder ob sie
ihre Ginsemerkmale konvergent und unabhingig in ihrer jetzigen Heimat ent-
wickelt hat. Bisher hat sich noch niemand die Mithe gemacht, in Anatomie und
Verhalten von Cyanochen gezielt nach Gruppen-spezifischen Chloephaga-
Merkmalen zu suchen, vielleicht kénnte eine solche Suche die obige Frage ent-
scheiden.

10. Die wechselnde Wertigkeit der Einzelmerkmale

Es ist nicht nur die Verhaltniszahl homologer und analoger Merkmale fur
die Beurteilung von Verwandtschaftsverhiltnissen mafigebend, sondern aufler-
dem noch ein Wissen um die Geschwindigkeit mit der sich einzelne Merkmale
bei einzelnen taxonomischen Gruppen verindern. Dasselbe Merkmal kann bei
einer Tiergruppe ungemein konservativ, d. h. bei allen Mitgliedern ihnlich
ausgebildet sein, wihrend es bei einer anderen Gruppe von Art zu Art sehr
verschieden ist, d. h. also phylogenetisch sehr rasch verinderlich. Bei den al-
lermeisten Tetrapoden ist Vierbeinigkeit ein recht konservatives Merkmal, aber
in einigen Teilgruppen, beispielsweise bei den Skinken (Scincidae) gibt es nahe
Verwandte, von denen die einen vierbeinig, die anderen zweibeinig und die
dritten beinlos sind. Bei den Papageien (Psittaci) ist die Gefiederfirbung hiufig
auch bei ganz nahe verwardten Formen vollig verschieden, wihrend die
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Schnabelform und -funktion bei allen Mitgliedern der Ordnung nahezu die-
selbe bleibt. Bei den Galapagos-Finken (Geospizidae), sowie bei den hawaiiani-
schen Kleidervogeln (Drepanidae) ist das genau umgekehrt, die Gefiederfir-
bung jeder dieser Gruppen ist sehr einheitlich, wihrend die Schnabelform
auflerordentlich verinderlich ist. Es gibt kein einziges Merkmal, dem man
vorwegnehmend eine konstante Bedeutung zumessen kann, die in verschiede-
nen Tiergruppen gleich bewertet werden darf.

Hans Gadow hat in seiner Bearbeitung der Végel in ,,Bronns Klassen und
Ordnungen des Tierreiches* ein interessantes Gedankenexperiment gemacht,
indem er nach 30 anerkanntermaflen gewichtigen Merkmalen eine taxonomi-
sche Einteilung der Klasse vornahm, dabei aber jedem der Merkmale die glei-
che ,,taxonomische Dignitit* zuerkannte. Die so entstehende Taxonomie der
Vogel zeigte neben manchen klaren Ubereinstimmungen mit der Anordnung,
die jedem Taxonomen selbstverstindlich ist, auch eine Reihe vollig abstruser
Abweichungen. Gadow selbst erkannte richtig, daff die Intuition des begabten
Zoologen eine sehr viel grofiere Anzahl von Merkmalen verwertet, als nur 30.

Dazu kommt aber ganz sicher auch noch der Umstand, dafl der Verrech-
nungsapparat unserer Gestaltswahrnehmung auch in Anschlag bringt, wie
schnell der Fluf eines Einzelmerkmales bei der einen und bei einer anderen
Gruppe ist und welche verschiedene Bewertung ihm daher in jedem Fall zuteil
werden muf}. Selbstverstindlich bedarf diese Verrechnung einer Datenbasis, in
die sehr viele Merkmale von sehr vielen verwandten Tierformen eingegangen
sind. Nur aus einer Unzahl von Einzelmerkmalen sehr vieler Gruppenangeho-
riger kann die Verschiedenheit in der Geschwindigkeit des Merkmalflusses und
daraus die jeweilige Wertigkeit jedes Merkmales errechnet werden. Mit Sicher-
heit richtig konnte das Resultat nur dann sein, wenn der Beurteiler alle im Ar-
tenwandel verinderlichen Merkmale aller Mitglieder der untersuchten Gruppe
kennen wiirde, was utopisch ist. Immerhin aber steigt die Wahrscheinlichkeit
des Ergebnisses mit jedem neu hinzukommenden Merkmal und mit jeder in ih-
ren Merkmalen bekannt werdenden zur Gruppe gehorigen Art.

Die vergleichende Auswertung der relativen Verinderlichkeit vieler Merk-
male ergibt ein Kriterium fiir Homologie, das zwar ganz sicher mitbestimmend
in die Berechnungen des ,,systematischen Taktgefiihls eingeht, von dem aber
bisher bewufit und rational nur wenig Gebrauch gemacht wurde. Es ist allen
Taxonomen selbstverstindlich, daff man, wie wir es auch bei der Konstruktion
unseres Stammbaum-Diagramms getan haben, aus dem Vorhandensein homo-
loger Merkmale auf Verwandtschaft der Merkmaltriger schlielen kann.

Es ist aber auch der umgekehrte Schluff méglich: je mehr und je verschie-
denere Merkmale eine taxonomische Gruppe verbinden und damit als stam-
mesgeschichtlich zusammengehérig ausweisen, desto sicherer wird auch die
Homologie jedes einzelnen von ihnen. Diese Aussage erscheint zunichst banal,
gewinnt aber an Bedeutung, je mehr die Forschung in die Feinsystematik einer
Gruppe eindringt, wobei sie, wie dargetan, immer mehr mit Homoiologien zu
tun bekommt. Besonders wichtig aber wird sie bei der Homologisierung von
Verhaltensweisen, bei der uns sehr viele der auf strukturelle Merkmale zuge-
schnittenen Homologiekriterien im Stiche lassen. Dagmar Kaltenhduser kommt
bei ihrem Versuch, komplexe Bewegungsweisen von Entenvogeln (Anatinae)
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zu homologisieren, zu dem Schluff, dal der Nachweis der Verwandtschaft
manchmal weniger vom Aufzeigen von Homologien abhingig ist, als umge-
kehrt das Homologisieren von zwei komplexen Bewegungsweisen den Nach-
weis der Verwandtschaft der betreffenden Art voraussetzt. In Wirklichkeit sind
beide Nachweise voneinander abhingig, es besteht zwischen ihnen ein Verhilt-
nis gegenseitiger Erhellung.

11. Schwierigkeit und Wert der Feinsystematik

Wie aus dem Gesagten hervorgeht, beruhen alle unsere Aussagen iiber
Stammesverwandtschaft verschiedener Lebewesen auf Wahrscheinlichkeitsbe-
trachtungen und die Wahrscheinlichkeit ihrer Richtigkeit ist proportional der
Zahl der verwerteten Merkmale und der verwerteten Merkmalstriger. Aus die-
ser Tatsache ist ersichtlich, dafl unsere Rekonstruktion der groflen Aste des
Tierstammbaums, wie wir sie in unserem Diagramm des Chordatenstammes
vorgenommen haben, eine sehr grofle, an Sicherheit grenzende Wahrschein-
lichkeit besitzt und dafl unsere Aussagen umso weniger sicher werden, je mehr
unsere Untersuchung sich mit den feineren, jingeren Veristelungen dieses
wunderbaren Gewichses beschiftigt. Dazu kommt, daf} bei der sogenannten
Feinsystematik die Hilfe der Paliontologie fortfillt.

Diese Unsicherheit ist ein Hindernis fiir einen der wichtigsten Durchbriiche
der modernen Naturforschung, nimlich fiir die Synthese zwischen Phylogene-
tik und Genetik. Nur subtilste Kenntnisse der Feinsystematik konnen die
Grundlage fiir den Briickenschlag zwischen Stammesgeschichts- und Erbfor-
schung abgeben. Es ist ein bedauerliches Fehlurteil, den Forscher, der in eine
bestimmte, oft eng begrenzte Verwandtschaftsgruppe von Tieren vernarrt zu
sein scheint, weil er an Kleinkrebsen, z. B. an Cladoceren, die einzelnen Bor-
sten an den Beinchen abzihlt oder die Aderchen an den Fligeln winziger Flie-
gen, ob seiner Titigkeit zu verlachen, und mit dem kauzigen Professor der al-
ten Witzblitter zu identifizieren. Selbst in der Vogelkunde erregte, wie Erwin
Stresemann erzihlt, ein Mann wie Ernst Hartert das Mififallen der Fachgenos-
sen dadurch, dafl er ,,auf die allersubtilste Unterscheidung lokaler Formen*
drang und dies 1899 mit der Behauptung begriindete: ,,Schwer unterscheidbare
Formen miissen beobachtet werden, da sie in der Natur vorkommen (und wir
keine Erscheinungen beim Studium der Natur unberiicksichtigt lassen diir-
fen)“. Fast mochte sich der Verdacht regen, daf} dieser grofle Systematiker in-
tuitiv geahnt hat, daff das Studium gerade dieser und dhnlicher schwer unter-
scheidbarer Tierformen fiir wichtigste Probleme der Evolution aufschlufireich
sein wiirde.

Meines Wissens war Erwin Stresemann der Erste, der dies sah und der die
ersten Schritte tat, um das ungeheure Material, sowohl an Priparaten, wie an
Kenntnissen, das von den Museums-Ornithologen gesammelt worden war, der
Evolutionsforschung zuginglich zu machen. Keine Tierklasse war in ihren
Verwandtschaftsverhiltnissen, in der geographischen Verbreitung einzelner
Formen, in der Okologie und in der Verinderlichkeitsbreite der einzelnen Ar-
ten so genau durchgearbeitet wie die der Vogel. Stresemann widersprach der
damals in der Ornithologie herrschenden Meinung, dafl eine Kontinuitit der
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Uberginge zwischen benachbarten, einander sehr ihnlichen Formen nur auf
einer Vererbung von Eigenschaften beruhe, die durch klimatische Einwirkun-
gen verursacht seien. Diese Anschauung wurde von bedeutenden Minnern, wie
Charles Otis Whitman und Bernhard Rensch vertreten. Stresemann zeigte in
seiner klassischen Untersuchung der diskontinuierlichen Variation, dafl ein
gleitender Ubergang zwischen zwei als solche klar bestimmten geographischen
Rassen nur dort vorkommt, wo solche sekundir miteinander in Kontakt kom-
men und sich vermischen. Durch Stresemann wurde das ungeheuer grofle Ma-
terial, das in den Schrinken der Museen ruhte, einer Bearbeitung zuginglich
gemacht, die ein wissenschaftshistorisch wichtiges Ergebnis zeitigte: Sie erwies
endgiiltig die Mutationstheorie als richtig und die Annahme einer Vererbung
erworbener Eigenschaften als falsch.

Diese Arbeiten waren bahnbrechend fiir die neue Wissenschaft der Popula-
tions-Genetik, die durch Sewall Wright in Amerika und durch Ronald A.
Fisher in England zu einem selbstindigen Wissenszweig gemacht wurde. Von
der Seite der Genetiker war es Theodosius Dobzhansky der die Fragestellungen
der Erblehre mit denen der Stammesgeschichtsforschung verband. Ein wahrhaft
bahnbrechendes Buch iiber die Fragen der Artbildung stammt von einem Orni-
thologen und Schiiler Erwin Stresemanns, von Ernst Mayr, ,,Systematics and
the Origin of Species*“ 1942. Es sei dem Ethologiestudenten als ein Werk emp-
fohlen, das, wie Stresemann sagt, ,,dem Systematiker noch lange als sicherer
Leitfaden durch das verschlungene Labyrinth der Erscheinungen dienen wird,
dessen Ausgang ihre Vorginger vor 150 Jahren vergebens gesucht haben*.

12. Die Entstehung der vergleichenden Verhaltensforschung oder Ethologie

Nicht nur der grofle Briickenschlag von der Stammesgeschichtsforschung
zur Erbforschung ist der geduldigen Merkmals-Suche der Feinsystematiker zu
danken: Als einen Seitensprof}, der in einer ganz unerwarteten Richtung zu
wachsen bestimmt war, hat die Feinsystematik auch jenen Wissenszweig her-
vorgebracht, von dem dieses Buch handelt.

Was ich im II. Kapitel iiber die kognitiven Leistungen der Gestaltwahr-
nehmung gesagt habe, sowie dariiber, in welcher Weise die sogenannte Liebha-
berei die Voraussetzungen fiir die optimale Entfaltung der Gestaltwahrneh-
mung schafft, hat hoffentlich verstindlich gemacht, welche wichtige Rolle die-
ser in der Stammesgeschichtsforschung im allgemeinen und in der Feinsystema-
tik im besonderen zukommt. Es ist durchaus kein Zufall, daff die Ornitholo-
gie, die so oft halb verichtlich als scientia amabilis bezeichnet wird, zur Mutter
der Populations-Dynamik, der Populations-Genetik und der vergleichenden
Verhaltensforschung geworden ist. Die Freude an der Schénheit organischer
Gestalten ist es, die das Sammeln motiviert, sei es das Sammeln von Tieren
oder von Kenntnissen.

Die Entdeckung, die man mit der Entstehung der vergleichenden Verhal-
tensforschung gleichsetzen darf, wurde von Feinsystematikern gemacht, die
unersittlich nach neuen und immer neuen Merkmalen suchten. Es war kein
Zufall, daff es Ornithologen und Vogelliebhaber waren, die diese Entdeckung
machten. Der Insektenliebhaber freut sich nicht nur am lebenden, sondern

6 Lorenz, Verhaltensforschung
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auch am wohlpriparierten toten Objekt. Zum Vogelliebhaber gehort es unbe-
dingt, dafl er lebende Vogel beobachtet, seien es frei lebende oder gefangen ge-
haltene. Die Sammel-Leidenschaft spielt dabei auch ihre Rolle, die beiden gro-
fen Pioniere der vergleichenden Verhaltensforschung haben beide an Samm-
lungen lebender Vogel gearbeitet. Charles Otis Whitman hielt selbst Taubenar-
ten in vielen Flugkafigen, Oskar Heinroth hatte die reiche Anatidensammlung
des Berliner Zoologischen Gartens zu seiner Verfiigung. Wie schon in 1.11/5
iiber die Beobachtung freilebender und gefangener Tiere gesagt wurde, hat die
letztere den entscheidenden Vorteil, das Verhalten vieler Arten aus aller Herren
Linder gleichzeitig dem Blicke des Beobachters zu bieten. Ein auf der Merk-
malsuche befindlicher und mit guter Gestaltwahrnehmung begabter Feinsyste-
matiker kann unter diesen Umstinden gar nicht umhin, zu bemerken, daf es
Verhaltensweisen gibt, die verlifiliche, oft sogar hochst konservative Merkmale
von Arten, Gattungen, und Ordnungen sind, so gut wie nur irgendwelche
morphologischen Charaktere. Wie Heinroth in seiner kurzen Schrift ,,Uber
bestimmte Bewegungsweisen bei Wirbeltieren* klar dargestellt hat, ist der Be-
griff der Homologie auf solche Verhaltensweisen voll anwendbar.

Wie die Geschichte der Naturwissenschaften zeigt, bedarf es hiufig eines
besonders einfach gelagerten Spezialfalles, um den Forscher auf das Obwalten
einer bestimmten Naturgesetzlichkeit aufmerksam zu machen. Gregor Mendel
fand die nach ithm benannten Gesetze, als er das Gliick hatte, sie in der ein-
fachsten denkbaren Form an monohybriden Mischlingen verwirklicht zu fin-
den. Whitman und Heinroth entdeckten unabhingig voneinander die Homolo-
gisierbarkeit von Verhaltensweisen als sie auf ihrer unermiidlichen Merkmalsu-
che die in ihrer Form konstantesten Bewegungsfolgen beobachteten, die es
iberhaupt gibt, nimlich erbkoordinierte Bewegungsweisen in ihrer speziellen
Form der ritualisierten Signalbewegung von konstanter Intensitat. Hier geniigt
es zu sagen, daf} es sich um Bewegungsweisen handelt, die im Dienste ihrer Si-
gnalfunktion eine noch groflere Konstanz der Form entwickelt haben, als sie
erbkoordinierten Bewegungen an sich schon zu eigen ist.

13. Zusammenfassung des Kapitels

Vergleichende Verhaltensforschung oder Ethologie wird dadurch méglich,
dafl es Bewegungsweisen gibt, deren stammesgeschichtliche Verinderlichkeit
genau derjenigen von Organen entspricht und auf die damit der Begriff der
Homologie anwendbar ist. Da alles Verhalten auf Funktionen stammesge-
schichtlich gewordener korperlicher Strukturen beruht, ist dies eigentlich
selbstverstindlich. Dennoch blieb die Entdeckung bestimmter, sehr formkon-
stanter Verhaltensmuster Zoologen vorbehalten, die bestimmte, ziemlich eng
umgrenzte Tiergruppen mit vergleichender Methode untersuchten.

Vergleichen heifit hier, den Stammbaum aus Ahnlichkeit und Unihnlichkeit
von Merkmalen zu rekonstruieren. Stellt man in einem einfachen Diagramm
die lebenden Tierformen als vertikale Striche dar, verbindet sie dann durch ho-
rizontale Linien, die gemeinsame Merkmale darstellen, und ordnet man diese
Merkmale in der Reihenfolge ihrer Verbreitung innerhalb der dargestellten
Tiergruppe an, die weiter verbreiteten weiter unten, die weniger weit verbreite-
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ten oben, so ergibt sich aus dieser véllig hypothesefreien Darstellung das
Schema eines Baumes (Abb. 6, S. 65).

Nahezu iberall, wo man in der Natur ein solches baumartig verzweigtes
Gebilde antrifft, beruht diese Form darauf, dafl es gewachsen ist. Die Teile, die
gegenwirtig die Basis des Stammes darstellen, waren frither einmal das ganze
Biumchen samt seiner damaligen Spitze. Selbst ohne Heranziehung weiterer
Wissensquellen wiirde die ,,baumartige” Anordnung der heutigen Lebensfor-
men ihre Abstammung aus einer gemeinsamen Wurzel ungeheuer wahrschein-
lich machen.

Diese Wahrschemhchkelt wird dadurch zur Gewifiheit, daf} die in den Erd-
schichten gefundenen fossilen Lebensformen in ihrer Reihenfolge in allen Ein-
zelheiten den Verzweigungen des auf vergleichendem Wege gefundenen
Baum-Diagramms entsprechen.

Als homolog bezeichnen wir Merkmale, deren Ahnlichkeit auf gemeinsamer
Abstammung von einer Ahnenform beruht, die entsprechende Merkmale be-
safl. Ahnlichkeiten konnen auch auf eine andere Weise entstehen: Organe
zweier nicht niher miteinander verwandter Tierformen koénnen durch Anpas-
sung an die gleiche Funktion eine Ahnlichkeit erlangen, die erstaunlich viele
Einzelmerkmale betrifft. Das klassische Beispiel hierfiir bilden die Kamera-Au-
gen, die Wirbeltiere und Cephalopoden unabhing voneinander hervorgebracht
haben. Solche durch konvergente Anpassung entstandene Ahnlichkeiten be-
zeichnet man als Analogien.

Fir die Beurteilung verwandtschaftlicher Zusammenhinge ist es notwendig,
Homologien und Analogien streng zu unterscheiden. Das sicherste Mittel
hierzu ist eine Wahrscheinlichkeitsbetrachtung. Ein Delphin und ein Ichthyo-
saurus sind einander in der Korperform und in der Ausbildung der Bewe-
gungsorgane und in wenigen weiteren Merkmalen zhnlich, in tausenden von
Merkmalen aber ist der erste ein Siugetier, der zweite ein Reptil. Wollte man
die Ahnlichkeiten beider Tierformen aus ihrer Abstammung von einem ge-
meinsamen Ahnen erkliren, miiffite man die vielen, vielen Merkmale, die der
Ichthyosaurier mit Reptilien und der Delphin mit den Siugern gemein hat, ih-
rerseits auf konvergente Anpassung zuruckfuhren koénnen, was offensichtlich
unmdglich ist.

Je naher zwei Tierformen verwandt sind, die einander durch konvergente
Anpassung noch ihnlicher wurden, desto mehr verliert diese Wahrscheinlich-
keitsrechnung an Sicherheit. Die Merkmale, die eine so kleine Gruppe, wie
etwa die Bussard-ghnlichen und die Habichts-dhnlichen Raubvégel voneinander
unterscheiden, sind nur um wenig zahlreicher als diejenigen, die durch konver-
gente Anpassung entstanden, als aus beiden Gruppen Grofiraubvigel, soge-
nannte Adler, sich entwickelten. Um mit einiger Sicherheit behaupten zu kon-
nen, daf} der Steinadler mit dem Bussard und der Schopfadler mit dem Habicht
niher verwandt sei, als beide ,,Adler es untereinander sind, bedarf man der
genauen Kenntnis einer Zahl von Merkmalen, die jeder der beiden Gruppen
ausschliefSlich zueigen sind, um sie mit der Anzahl der konvergent entstande-
nen ,,Adler“-Merkmale vergleichen zu konnen. Je kleiner die taxonomische
Gruppe, desto geringer ist die Zahl der ihr allein eigenen Merkmale, und desto
schwieriger wird es, Homologie und Analogie zu unterscheiden. Deshalb kon-

6*
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nen wir iiber die alten, grofien Veristelungen des Lebens-Stammbaums weit si-
cherere Aussagen machen, als iiber die jiingsten und feinsten, die den Popula-
tionsdynamiker und Genetiker am meisten interessieren.

Um iiber diese jiingsten Ereignisse der Phylogenese Aussagen machen zu
konnen, ist der Feinsystematiker dauernd auf der Jagd nach neuen, unabhingi-
gen Merkmalen. Seiner geduldigen Merkmalsuche ist nicht nur der grofle
Briickenschlag zwischen Phylogenetik und Genetik zu danken, sondern auch
die Entdeckung, auf die sich die vergleichende Verhaltensforschung aufbaut:
Auf der Suche nach mehr und immer mehr Merkmalen entdeckten Whitman
und Heinroth, daf} es Verhaltensweisen gibt, die ebenso verlifiliche, ja oft be-
sonders konservative Merkmale von Arten, Gattungen und selbst grofiten ta-
xonomischen Gruppen sind. _ '

Die Wichtigkeit der im vierten Kapitel wiedergegebenen Entdeckungsge-
schichte taxonomisch verwendbarer Bewegungsweisen liegt darin, dafl die ge-
samte Tatsachenmasse vergleichender Stammesgeschichtsforschung der Beweis
dafiir erbringt, dafS diese.in unzibligen feinen Merkmalen miteinander ver-
gleichbaren Bewegungsweisen ihre Abnlichkeit einem genetischen Programm
verdanken, das im Laufe der Stammesgeschichte in genan gleicher Weise ent-
standen ist, wie das aller korperlichen Organe.



Zweiter Teil

Phylogenetisch programmierte physiologische
Mechanismen des Verhaltens



I. Die erbkoordinierte Bewegung oder Instinktbewegung
1. Die Entstehung des Begriffs

Die Bewegungsweisen, deren taxonomische Vergleichbarkeit C. O. Whit-
man und Oskar Heinroth auffiel, waren ,,ritualisierte’ Instinktbewegungen der
Balz von Tauben (Whitman) und Entenvdgeln (Heinroth). Es ist typisch fiir
bahnbrechende Entdeckungen, daf} der Entdecker auf besonders einfache Aus-
wirkungen einer Naturgesetzlichkeit stoffen muf}, um ihrer inne zu werden;
das klassische Beispiel hierfir ist das Auffinden der Mendel’schen Gesetze.
Manche als Signale wirksamen Bewegungsweisen haben im Dienste threr Ein-
deutigkeit eine starre, von der Erregungs-Instensitit unabhingige Form erlangt,
sie sind, wie D. Morris, der Entdecker dieses Effektes es nennt, von ,,typi-
scher Intensitdt” (typical intensity). Die zunichst an ritualisierten Bewegungs-
weisen gemachte Entdeckung fiihrte die beiden Pioniere der vergleichenden
Verhaltensforschung alsbald dazu, die Art-Spezifitit auch anderer angeborener
Bewegungsmuster zu erkennen. Sie kiimmerten sich indessen zunichst mehr
um die Funktion als um das physiologische Zustandekommen dieser Verhal-
tensweisen. Wie erwihnt, iuflerte keiner von ihnen je eine bestimmte Ansicht
tiber die physiologische Natur der Instinktbewegungen. Sie sahen Verhaltens-
weisen als funktionelle Ganzheiten und beschrieben sie als solche. Heinroth
pragte den Begriff der arteigenen Triebhandlung, der sowohl die Reaktion auf
spezifisch auslosende Reizkonfigurationen, als auch die ausgeloste Bewegungs-
weise einschlof. Es ist nicht zu verwundern, dafl in einer Zeit, in der der Re-
flex ganz selbstverstindlich als das einzig wesentliche Element alles Verhaltens
angesehen wurde, die erste ausgeloste Re-Aktion nicht begrifflich von den auf
sie folgenden getrennt wurde.

Auch die Erforscher der Orientierungsreaktionen verhielten sich in der
ersten Zeit dhnlich. Alfred Kithn verstand unter positiver und negativer Photo-
taxis und anderen Taxien anfinglich nicht nur die Wendung des Organismus
hin zum oder weg vom auslésenden Reiz, sondern auch die darauf folgende
Ortsbewegung in der so eingeschlagenen Richtung.

Der Ausdruck ,,arteigene Triebhandlung® bezeichnet bei Oskar Heinroth
eine Funktionsganzheit ihnlicher Art. Sie besteht aus dem aktiven Streben des
Tieres nach einer bestimmten Reizsituation — daher die Bezeichnung ,,Trieb* —
sodann aus dem reaktiven Ansprechen des ausldsenden Mechanismus auf diese
Reizkonfiguration und schlieflich aus dem nun folgenden Ablauf einer, oder
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mehrerer Instinktbewegungen. Als eine arteigene Triebhandlung galt es z. B.
wenn, wie Heinroth schildert, ein erfahrungsloser, jung aufgezogener Habicht
einen durchs Zimmer fliegenden Fasan ergreift und, ehe der Pfleger einschrei-
ten kann, mit der bereits sachgemifl getdteten Beute auf die nichste Schrank-
Ecke fliegt. ,,Diese erste ,Amtshandlung‘ als Habicht*, schrieb Heinroth, ,,hat
uns einen unausloschlichen Eindruck gemacht.

Spuren der begrifflichen Zusammenfassung von Heinroth haben sich bis in
die neueste Zeit erhalten. In dem neuen Lehrbuch von Theodore Holms Bul-
lock ,,Introduction to Nervous Systems* wird als konstitutives Merkmal der
Instinktbewegung (englisch fixed action pattern) neben genetischer Bedingtheit,
Unbeeinfluflbarkeit durch Auflenreize und der Tatsache, daf sie fiir jede Art
kennzeichnend sind, auch der Umstand angefiihrt, daff sie nur durch ganz spe-
zifische Kombinationen von Auflenreizen ausgelost werden kdnnen. Letzteres
trifft fiir viele, aber nicht fiir alle Instinktbewegungen zu: Der ,,Suchautoma-
tismus* (Prechtl und Schleidt) vieler junger Siugetiere ist durchaus nicht von
einem Reize selektierenden Auslosemechanismus abhingig, sondern liuft, so-
lange das Tier wach ist und nicht an einer Zitze hingt, ununterbrochen ab, wie
im 2. Abschnitt des IV. Kapitels niher zu besprechen sein wird.

Auf der einen Seite das angeborene ,,Erkennen einer arterhaltend relevan-
ten Umweltsituation und, auf der anderen, das angeborene ,,Konnen® der in
eben dieser Situation teleonomen Verhaltensweise, sind zwei physiologisch vél-
lig verschiedene Leistungen. Wie schon in der historischen Einleitung erwihnt,
war Charlotte Kogon die erste, die eine begriffliche Trennung des auslésenden
Mechanismus und der ausgelosten Bewegungsweise gefordert hat. Sie schreibt
1941: ,,In einer konsequenten Verfolgung der Lorenz’schen Terminologie kann
gar nicht mehr von einer Instinkthandlung, sondern nur mehr von einer In-
stinktbewegung gesprochen werden, welche Konsequenzen aber, wie schon
erwihnt, von ihm nicht gezogen wurden®. Dies geschah allerdings, wie eben-
falls berichtet, unmittelbar darauf. Die dynamischen Wechselbeziehungen zwi-
schen Instinktbewegung und angeborenem Auslosemechanismus wurden erst
durch die experimentellen Untersuchungen von Alfred Seitz geklirt, von denen
im tibernichsten Abschnitt die Rede sein wird.

Voraussetzung fiir das Verstindnis seiner Arbeit ist die Kenntnis der ver-
schiedenen Formen, die eine Instinktbewegung bei verschiedenen Erregungs-
Intensititen annehmen kann.

2. Intensitits-Verschiedenheiten

Fir die allermeisten Instinktbewegungen gilt das aus der Physiologie des
Zentralnervensystems bekannte Alles-oder-Nichts Gesetz in keiner Weise.
Wenn die fiir eine bestimmte Bewegungsweise spezifische Erregungsart anzu-
steigen beginnt, so fingt das Tier meist an, leise Andeutungen der Bewegung
zu vollfithren. Ein Raubvogel oder ein Reiher, in dem die Motivation des Fort-
fliegens aufzuquellen beginnt, macht zielende Kopfbewegungen, tritt auf seiner
Unterlage hin und her, duckt sich ein wenig wie zum Absprung und liiftet die
Fligel. Solche Bewegungsweisen sagen dem Kenner der betreffenden Tierart,
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welche Verhaltensweisen in der nichsten Zukunft zu erwarten sind, sie verra-
ten ihm gewissermaflen die Intention des Tieres. Heinroth hat sie als Inten-
tionsbewegungen bezeichnet.

Das Ansteigen Aktivitits-spezifischer Erregung, das sich in Intentionsbe-
wegungen kundtut, kann auf jedem beliebigen Punkte aufhoren und in Abstei-
gen iibergehen. Eine Graugans z. B. kann die Intentionsbewegung des Abflie-
gens so weit treiben, daff sie in tiefer Kniebeuge, zum Ansprung geduckt, mit
erhobenen und gebreiteten Fliigeln zum Stillstand kommt — wobei sie wie ein
schlecht gestopfter Vogel aussieht — sich dann aber wieder aufrichtet, die Fliigel
faltet und zu anderen Titigkeiten Ubergeht.

Dennoch kann man, wenn man die Intentionsbewegungen zum Abflug bei
einer Graugans verfolgt, mit ziemlicher Sicherheit voraussagen, ob sie abfliegen
wird oder nicht. Es bedurfte langer Selbstbeobachtung, ehe ich dahinterkam,
woraus ich diese Information entnahm: Sie stammt aus der Geschwindigkeit,
mit der der Vogel die verschiedenen Intensititsgrade spezifischer Erregung
durchlduft. Es ist, als ob das Anschwellen der Erregung einem eigenen Trig-
heitsgesetz gehorche: Wenn es die Stufen eins, zwei, drei sehr schnell durch-
lauft, kann man mit Sicherheit extrapolieren, dafl es nicht ruckartig auf der
vierten Stufe zum Stillstand kommen, sondern, auch wenn der Anstieg ab-
flauen sollte, noch mindestens die nichste Erregungsstufe erreichen wird. Um-
gekehrt kann einem eine analoge Extrapolation mit Sicherheit sagen, daf}, wenn
der Anstieg sich auf einer bestimmten Stufe verlangsamt, sodafl lingere Zeit
hindurch Bewegungen eines Erregungsgrades zu beobachten sind und erst nach
lingerer Zeit einige des nichst-hoheren auftreten, die weitere Fortsetzung der
Anstiegskurve nicht zu noch hoher intensiven Bewegungsweisen fithren wird.

Eine andere Frage ist es, woran der Beobachter in der Intentionsbewegung
die voll ausgebildete Instinktbewegung erkennt, deren abgeschwichte Andeu-
tung sie bildet. Die Antwort darauf hat, wie Seite 118 erwihnt, Wolf-
gang Schleidt in seiner Arbeit ,,How fixed are fixed motor patterns? (Wie
,,starr sind erbkoordinierte Bewegungsweisen?) gegeben. Was von der kaum
angedeuteten Intentionsbewegung bis zum voll intensiven Ablauf konstant
bleibt und die Bewegung nicht nur fiir gute menschliche Beobachter, sondern
nachweislich auch fiir Artgenossen erkennbar macht, sind die konstanten Pha-
senabstinde und die konstanten Relationen zwischen den Amplituden. Die Ge-
staltwahrnehmung spielt beim Erkennen des Bewegungsmusters eine dhnliche
Rolle, wie beim Wiedererkennen einer Melodie.

3. Verschiedene, derselben Erregungsart zugeordnete Instinktbewegungen

In vielen Fillen ist es indessen nicht nur eine erbkoordinierte Bewegungs-
weise, die von einer bestimmten Erregungsqualitit aktiviert wird, sondern es
ist eine ganze Reihe scharf voneinander abgetrennter Instinktbewegungen, die
in gesetzmifiger Reihenfolge den verschiedenen Intensititen derselben Erre-
gungsqualitit zugeordnet sind. Wenn ein Mannchen des maulbriitenden Cich-
liden Astatotilapia strigigena, des wichtigsten Untersuchungsobjekts Alfred
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Seitzs*, durch Hinzusetzen eines artgleichen Rivalen oder durch Bieten einer
entsprechenden Attrappe in Kampfstimmung versetzt wird, so beginnt sich
dies dadurch zu zeigen, dafl der Fisch die vertikalen Flossen aufrichtet, das
Prachtkleid annimmt und sich dem Kampfobjekt nihert. Dann stellt er sich
breitseits zu diesem, sodafl der grofte Umrifl seines Korpers senkrecht zur
Blicklinie des Gegners steht, was man als ,,Breitseitsimponieren bezeichnet.
In dieser Stellung zieht er die tiefschwarze Kiemenhaut (Branchiostegalmem-
bran) abwirts, sodaf sie einen lotrechten Kamm unterhalb des Kopfes bildet
und seine Konturen in Profilansicht erheblich vergrofiert. Aus dem Breitseits-
imponieren heraus erfolgt nun der sogenannte Schwanzschlag, bei dem sich alle
Muskelsegmente einer Korperseite synchron — nicht wie bei der schlingelnden
Schwimmbewegung metachron — zusammenziehen, sodal der ganze Korper
des Fisches sich seitlich kriimmt und sein Kopf und mehr noch die weit entfal-
tete Schwanzflosse eine Druckwelle in Richtung des Gegners werfen. Steigt die
Erregung noch weiter, so indert der Fisch plotzlich seine Orientierung und
stellt sich frontal zum Gegner, wobei er die Kiemendeckel aufrichtet und die
Kiemenhaut nunmehr so spreizt, daf} sie einen frontalen Schild bildet, der die
Umrisse des Kopfes von vorn gesehen vergrofert. Dann kimpfen beide Riva-
len kurz Maul gegen Maul - bei anderen Cichliden bildet Maulzerren oder
Maulstoflen den wichtigsten Teil des ritualisierten Kampfes. Bei Astatotilapia
wird diese Phase des Kimpfens sehr schnell durchlaufen und im nichsten
Augenblick versucht jeder der Gegner den anderen in die Flanke zu rammen,
woraus sich ein sehr rasches Umeinanderkreisen der Fische ergibt, das soge-
nannte Karussell. Dabei gibt es die ersten Wunden und bald sieht man die
Schuppen fliegen.

Die Bewegungsweisen folgen streng in der angegebenen Reihenfolge aufein-
ander, der Fisch kann gar nicht Breitseitsimponieren, ehe er das Prachtkleid
angenommen und die Flossen aufgerichtet hat, er kann gar nicht schwanzschla-
gen, ehe er die Branchiostegalhaut herabgezogen hat, usw. Bei der Aufein-
anderfolge der erstgenannten vier Bewegungsweisen kommen mit Ansteigen
der Erregung zu den bereits betitigten elementaren Bewegungen weitere neue,
ohne daf die zuerst aktivierten ausgeschaltet werden. Der Unterschied zwi-
schen den niedrigen und den héheren Intensititsstufen der Kampfbewegungen
kann also nicht aus demselben Prinzip erklirt werden, aus dem Erich von
Holst in seiner Analyse des Dualismus der automatischen und motorischen
Funktionen angegeben hat. Der Automatismus bestimmt die ,,Impulsmelodie,
die wiedererkennbare Form der Bewegung, die Anzahl der jeweils durch ihn
erregten motorischen Zellen bestimmt die ,,Intensitit“ der Bewegung, beim
einfachen Schwingen einer Fischflosse die Amplitude der Schwingung. Die mo-
torischen Zellen sprechen, wie Holst zeigte, mit etwas verschiedenen Schwellen
auf die steigende Erregung an, sie werden in der Reihenfolge ihrer Schwellen-
werte ,,rekrutiert, wie der Fachausdruck lautet.

* Die Artbezeichnung ist falsch, es handelt sich sicher um eine Spezies des Genus Haplo-
chromis, die mit Haplochromis multicolor nahe verwandt, aber sicher nicht identisch ist, wie
Wickler irrtimlich angibt. Da der Fisch wihrend des zweiten Weltkrieges in Liebhaberbecken aus-
gestorben ist, kann man ihn vorldufig nicht bestimmen.
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Zur physiologischen Erklirung der aufeinanderfolgenden Intensitits-Stufen
der Kampfbewegungen unseres Fisches reicht dieses Prinzip indessen nicht aus.
Bei Ubergang von Schwanzschlagen zum Frontaldrohen, und weiter von die-
sem zum Karussell werden offensichtlich nicht nur neue motorische Elemente
rekrutiert, es verschwinden auch Bewegungselemente, die auf niedrigeren In-
tensitits-Stufen aktiviert waren.

Wie Martin Moynihan in seinen Motivationsanalysen des Drohverhaltens
verschiedener Mowen gezeigt hat, konnen bei hoheren Tieren sehr verschieden
aussehende Bewegungskoordinationen den aufeinanderfolgenden Intensitits-
Stufen derselben Qualitit endogener Erregung zugeordnet sein. Wenn nur zwei
voneinander unabhingige Motivationsquellen verschiedener Qualitit miteinan-
der in Konflikt geraten, so kann sich aus den rein quantitativen Verschieden-
heiten beider eine schwer iibersehbare Fiille verschiedener Bewegungsformen
ergeben, die doch nur auf zwei Erregungsqualititen zuriickzufiihren sind. Wir
werden (2. VII/5, S. 195ff.) auf die Analyse solcher Verhaltensweisen zuriick-
kommen.

4. Die qualitative Einheitlichkeit der Motivation

Die Intensitits-Verschiedenheiten im Ablauf von Instinktbewegungen be-
stehen also nicht nur in Schwankungen von Amplitude und Kraft der Bewe-
gungs-Ausschlige, sondern hiufig in grundlegenden Verinderungen der Bewe-
gungs-Gestalt, die nicht aus dem Erklirungsprinzip der Rekrutierung zusitzli-
cher motorischer Elemente erklirt werden konnen. Welche physiologischen
Vorginge sich abspielen, wenn ein Astatotilapia-Minnchen von Breitseitsimpo-
nieren zu Frontaldrohen iibergeht oder eine Graugans von Schnabelschiitteln
zu Absprung Bewegungen, wissen wir nicht.

Daher miissen wir die Frage stellen, woher wir {iberhaupt wissen, dafl es
nur eine und dieselbe Motivations-Quelle ist, die alle diese verschiedenen Be-
wegungsweisen verursacht. Die von der Gestaltwahrnehmung des Beobachters
gesammelte Information, die diese Interpretation als selbstverstindlich erschei-
nen laflt, ist gar nicht so leicht bewufit zu machen. In erster Linie wird uns
diese Annahme wohl durch die sichere Voraussagbarkeit nahegelegt, mit der
die nichst hohere Intensitits-Stufe eintritt, nachdem die niedrigere durchlaufen
ist. Wenn Alfred Seitz unseren Studenten in Konigsberg Fischkimpfe vorfiihr-
te, so pflegte er in seinem gesprochenen Kommentar, ganz wie er es beim Vor-
fihren von Filmen zu tun gewohnt war, der Reaktionszeit seiner Horer da-
durch Rechnung zu tragen, daf er auf die einzelnen Bewegungsweisen, die er
vorher genau beschrieben hatte, immer eine gute Sekunde friher aufmerksam
machte, als der Fisch sie ausfiihrte.

Neben der sicheren Voraussagbarkeit der hoheren Intensitits-Stufe der In-
stinktbewegung ist es das Vorhandensein von Ubergingen, die von der niedri-
geren zu ihr iiberleiten, das uns zur Annahme einer qualitativ einheitlichen
Motivation veranlafit. So wie das Tier aus voller Ruhe heraus Intentionsbewe-
gungen zu einer bestimmten Instinktbewegung zeigen kann, so kann es auch
wihrend es noch mit den Bewegungsweisen der niedrigeren Intensitits-Stufe
beschiftigt ist, Intentionen zu solchen der nichst hoheren erkennen lassen. Aus
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dem Breitseitsimponieren heraus kann ein Fisch die Andeutung einer Korper-
wendung machen, die zum Frontaldrohen iiberleitet, usw.

Ein drittes Argument fiir die Annahme, daf} rein quantitative Verschieden-
heiten desselben zentralnervosen Erregungszustandes fiir die Skala der ver-
schiedenen Bewegungsweisen verantwortlich sind, liegt in der Trigheitslosig-
keit des Uberganges von einer Bewegungsweise in die andere. Bei Instinktbe-
wegungen, die von verschiedenen Motivationen hervorgerufen werden, braucht
das Wechseln von einer in die andere ,,Stimmung‘ immer geraume Zeit, umso
mehr, je grofler die aktivierten und miteinander im Verhiltnis gegenseitiger
Hemmung stechenden Systeme sind. In dem seltenen und sehr speziellen Fall,
in dem ein Tier im Konflikt zwischen zwei widerstreitenden Motivationen in
rascher Folge alterniert, sieht sein Verhalten ganz anders aus, wie im Abschnitt
iiber Konfliktverhalten (2. VII/2, S. 194{f.) niher zu besprechen sein wird.

Ein vierter Grund, eine einheitliche physiologische Verursachung fiir die
Intensitits-Stufen einer zentral koordinierten Verhaltensweise anzunehmen,
liegt in der Identitit des Ausldsemechanismus, der sie alle in Gang bringt.
Dem entspricht auch die Tatsache, daff man, wie von Holst gezeigt hat, bei
elektrischer Reizung des Hypothalamus vom gleichen Reizort aus Serien zu-
sammengehoriger Verhaltens-Stufen ausldsen kann, deren Intensitit genau der
jeweiligen Reizstirke entspricht.

Das stirkste Argument fiir die Annahme einer gemeinsamen physiologi-
schen Verursachung eines ,,Satzes” erbkoordinierter Bewegungsweisen liegt
wohl darin, daf8 die Bereitschaften zu allen von ihnen parallel miteinander an-
steigen und abfallen. Wenn sich im Versuch eine niedriger Intensitat zugeord-
nete Bewegungsform mit schwachen Reizen auslosen lifit, so ist mit absoluter
Sicherheit vorauszusagen, daf} die Auslésbarkeit aller anderen in entsprechen-
der Weise erleichtert ist. Ist eine solche ,,schwache® Bewegungsform nur mit
starken Reizen auslésbar, so weifl man ebenso sicher, daf} die hoher Intensitit
aktions-spezifischer Erregung zugeordneten Bewegungsweisen zur Zeit bei die-
sem Versuchstier iiberhaupt nicht hervorgerufen werden konnen.

5. Die Methode der doppelten Quantifikation

Ich habe im Vorangehenden eine Reihe von Tatsachen als selbstverstiandlich
bekannt behandelt, die Alfred Seitz und mir erst im Zug der nun zu bespre-
chenden Untersuchungen klar geworden sind. Aus gleichen Griinden muff ich
bei ihrer Besprechung Einiges vorwegnehmen, was erst im nichsten Kapitel
genau behandelt werden wird. Eine gleiche Schwierigkeit besteht bei der Dar-
stellung ganzheitlicher Systeme, in denen Alles mit Allem zusammenhingt,
prinzipiell immer. Ehe man die Gesetzmifligkeit der verschiedenen Bewe-
gungsformen durchschaut hatte, die verschiedenen Intensititen derselben ak-
tions-spezifischen Erregung zugeordnet sind, konnte man auch nicht erkennen,
dafl verschiedene summierbare Reizkonfigurationen eine qualitativ gleiche und
dabei quantitativ verschieden starke auslosende Wirkung entfalten — und umge-
kehrt. Beides konnte, wie dies bei Teilen ganzheitlicher Systeme immer so ist,
nur entweder gleichzeitig oder gar nicht verstanden werden. Gerade in dieser
Hinsicht stellen die Arbeiten von Seitz, denen die Klirung dieser Zusammen-
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hinge zu danken ist, ein Musterbeispiel ganzheitsbezogener Analyse dar
(1.11/1). Was Seitz urspriinglich vorhatte, war das ehrgeizige Unternehmen,
eine konstante Beziehung zwischen Reizstirke und Reaktionsstirke aufzufin-
den. Was er fand, waren die im vorangehenden Abschnitt besprochenen Inten-
sititsverschiedenheiten der Instinktbewegung und die sogenannte Reiz-Sum-
men-Regel, von der die Leistungen des angeborenen Auslosemechanismus
(AAM) beherrscht werden. Auf dem Weg des Verstindnisses beider Effekte
hat Alfred Seitz als erster Physiologe ein konstantes Verhiltnis von Reizstirke
und Reaktions-Intensitit nachgewiesen.

Seitz bot normal aufgewachsenen Astatotilapia-Minnchen vereinfachte
,»Attrappen* mit Merkmalen des Rivalen. Dabei stellte sich alsbald - uns da-
mals unerwartet — heraus, daf} die Ahnlichkeit, die eine Attrappe vom Stand-
punkt menschlicher Gestaltwahrnehmung mit dem natiirlichen Objekt des
Kampfverhaltens hatte, ohne Belang fiir ihre auslésende Wirksamkeit war. Der
angeborene Auslosemechanismus ist nicht, wie der Ausdruck ,,angeborenes
Schema“ nahelegt, ein vereinfachtes Bild des Objekts. Ein einfacher farbloser
Quader aus Plastilin, an einem Glasstibchen vor den Augen des Fisches be-
wegt, entfaltete eine starke auslosende Wirkung, wenn man mit ihm die Bewe-
gungen des Schwanzschlagens nachahmte, was durch einfaches Drehen des
Hilterstibchens zwiwchen den Fingern leicht zu bewerkstelligen war. Indem
er diesen einfachsten Attrappen in ,,aufbauenden® Versuchen weitere Merk-
male hinzufiigte und beobachtete, welche von diesen ihre auslosende Wirksam-
keit erhohten, stellte Seitz fest, dafl die allgemeine ,,Gestalt, vor allem der
Umriss des Rivalen, kaum eine Rolle spielte. Wesentlich waren dagegen das
Vorhandensein eines Auges mit dem typischen schwarzen Querstrich, ge-
spreizte vertikale Flossen mit roter oberer und schwarzer unterer Umrandung,
blauer Glanz der Kérperseiten, das Darbieten einer hohen, flachen Korpersei-
te, der Schwanzschlag und schlieflich der Rammstof}, der durch eine Beriih-
rung des Fisches mit einem diinnen Glasstab nachgeahmt werden konnte.

Alle diese Merkmale entfalteten eine qualitativ gleiche, quantitativ aber sehr
verschiedene Wirkung. Dafl die verschiedenen Verhaltensweisen, mit denen der
Fisch ansprach, zu demselben ,,Satz* von Intensitits-Stufen einer erbkoordi-
nierten Verhaltensweise gehédrten, fiel zunichst nicht auf, weil unsere Vorstel-
lung von ,,einer” Instinktbewegung noch nach dem Modell jener Instinktbe-
wegungen mit fixierter Intensitit gebildet waren, an denen Whitman und Hein-
roth die Homologisierbarkeit der Bewegungen entdeckt hatten (1. I/1, S. 82).
So erschienen uns zunichst das Parallelimponieren, der Schwanzschlag, usw.
als vollig selbstindige Verhaltensweisen.

Wie Seitz — zunichst zu seiner Enttiuschung — fand, hatte das Darbieten
einer bestimmten Attrappe nur ein einziges Mal eine bestimmte Wirkung, bei
der zweiten Darbietung war diese bereits schwicher. Ganz unwillkiirlich ver-
sucht der Experimentator in einem solchen Fall, den Fisch stirker zu reizen,
indem er beispielsweise die Attrappe sich bewegen liffit — und sieche da, das
Versuchstier zeigt die vorherige, ,,stirkere’ Reaktionsweise noch ein zweites
Mal!

Um seine Befunde richtig zu interpretieren, mufite sich Seitz klar dariiber
werden, dafl er mit seinen Attrappenversuchen zwei verschiedene Effekte
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gleichzeitig untersuchte, nimlich die Wirksamkeit der Reiz-Konfigurationen,
die er an seinen Attrappen bot, und zweitens die héchst variable und nach je-
dem Versuch abnehmende innere Bereitschaft des Tieres zu der betreffenden
Aktivitit. Seitz stellte friih fest, dafl genau dieselbe Bewegungsweise das eine
Mal bei starker innerer Bereitschaft und schwacher Reizwirkung, und das an-
dere Mal bei schwacher innerer Bereitschaft durch starke Auflenreize hervorge-
rufen werden kann. Seine erste Erkenntnis war wohl die, daff beim Absinken
der inneren Bereitschaft durch aktions-spezifische Ermiidung das Erregungs-
Niveau noch kurzfristig durch Verstirkung des Auflenreizes aufrechterhalten
werden kann.

Die Einsicht, dafl jeder einzelne Attrappenversuch eine Gleichung mit zwei
Unbekannten ergibt, fiihrte Seitz zu einer eleganten und einfachen Methode:
Er zeigte dem Fisch zunichst die zu untersuchende Attrappe, registrierte die
erreichte Erregungs-Intensitit und bot unmittelbar danach die stirkste zur Ver-
fugung stehende auslosende Reizsituation, nimlich ein anderes, kampfbereites
Astatotilapia-Minnchen. Er stellte dadurch fest, wieviel Erregungsbereitschaft
nach dem ersten Versuch noch vorhanden war. Auf diese Weise konnte er eine
konstante Beziehung zwischen der ,,Stirke* der dargebotenen Reizsituation
und der Intensitit der ausgelosten Bewegung nachweisen.

Im Kapitel iiber den angeborenen Auslésemechanismus (AAM) werde ich
genauer auf die wichtige Gesetzlichkeit zu sprechen kommen, die Seitz dabei
entdeckte: Die Wirksamkeit jeder Attrappe erwies sich als gleich der Summe
der Wirkungen, die von den in ihr verwirklichten Merkmalen ausgingen. Die
Einzelwirkung jeder der weiter oben erwihnten Reizkonfigurationen blieb die
gleiche, in welcher Kombination mit anderen auch immer sie geboten wurde.
Diese Reiz-Summen-Regel wurde spiter durch vollig andersartige Versuche
von W. Heiligenberg und D. Leong voll bestitigt (2. V1/4, S. 128).

Was hier iiber das Reiz-Summen-Gesetz und die konstante auslésende Wir-
kung der einzelnen Reizkonfigurationen gesagt wurde, geniigt, um zu verste-
hen, mit welcher verhiltnismiaflig hohen Genauigkeit man aus der Intensitit,
mit der ein Tier auf eine Reizsituation von bekannter Wirksamkeit antwortet,
auf seinen gegenwirtigen Zustand aktivitits-spezifischer Bereitschaft schlielen
kann.

6. Die aktivitits-spezifische Ermiidbarkeit

Die Intensitit der ausgelosten Bewegungsweise nahm in den Seitzschen
Versuchen von Mal zu Mal deutlich ab, wenn dieselbe Attrappe mehrere Male
hintereinander geboten wurde. Dieselbe Intensitit der Bewegung konnte lin-
gere Zeit aufrecht erhalten werden, wenn von Versuch zu Versuch stirkere
Reize geboten wurden. Ein Fisch, der etwa im ersten Versuch mit Parallelstel-
len und Schwanzschlag auf einen grauen Plastilin-Quader reagiert hatte,
brachte es bei einer zweiten Darbietung dieses Objekts nur mehr bis zum Pa-
rallelstehen, konnte aber noch einmal bis zum Schwanzschlag gebracht werden,
wenn man ihm statt des mattgrauen einen blauglinzenden Quader bot. Mit
weiterer Addition der summierbaren Reizkonfigurationen lief sich die aktivi-
tats-spezifische Erregtheit durch mehrere Versuche auf gleicher Hohe halten.
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Dem durch das Ausfiihren der Bewegungsweise verursachten Abfall aktivi-
tits-spezifischer Bereitschaft entspricht also auf der rezeptorischen Seite ein
Ansteigen des Schwellenwertes der auslosenden Reize. Beides zusammen be-
zeichnen wir als aktivitats-spezifische Ermiidung. Die dabei ermiidete ,, Aktivi-
tit ist genau das, was Oskar Heinroth als ,,arteigene Triebhandlung be-
zeichnet hat, nimlich die Einheit von angeborenem Auslésemechanismus und
ausgeloster Instinktbewegung. Da wir bereits wissen, dafl beide auf sehr ver-
schiedenen physiologischen Prozessen beruhen, erhebt sich die Frage, in wel-
chem der beiden sich ein Vorgang der Ermiidung abspielt.

Aktivitits-spezifische Ermiidung hat, neben anderen, eine wichtige Eigen-
schaft gemeinsam mit dem Phanomen der Reiz-Gewdhnung oder Habituation,
oft auch Sinnesadaptation genannt, darin niamlich, dafl sie sich ausschlieflich
auf eine ganz bestimmte instinktive Aktivitit und die sie auslosenden Reiz-
Konfigurationen bezieht. Dies konnte dazu verfithren, sie fiir einen Vorgang
zu halten, der sich ganz auf der rezeptorischen Seite des Verhaltens abspielt.
Seitz und ich nahmen zur Zeit seiner klassischen Versuche das Gegenteil an.
Die Vorstellung, dafl eine endogen produzierte aktions-spezifische Erregung
durch den Ablauf der Bewegung aufgebraucht werde, der Vorgang sich also im
motorischen Schenkel des Verhaltens-Systems abspiele, wurde durch den
Nachweis eines reziproken Vorganges nahegelegt: Liflit man ein Astatotila-
pia-Minnchen, das nach wiederholtem Darbieten stirkster Attrappen vollig
,ausgekdmpft ist, einen oder zwei Tage ruhen, so findet man seine Hand-
lungsbereitschaft bis auf das vorherige Maff wiederhergestellt. Wenn man dem
Versuchstier kampfauslosende Reize durch mehrere Tage vorenthilt, so steigt
seine Erregbarkeit nicht nur auf das vorherige, ,,normale’ Maf} an, sondern
noch weit dariiber hinaus. Das Tier spricht nun auf vollig inadaquate, die bio-
logisch ,,richtige* Umweltsituation durchaus nicht kennzeichnende Reizkonfi-
guration mit Kampfbewegungen an. H. Lissmann hat schon vor langem dieses
Phinomen am Kampffisch (Betta splendens) untersucht und den Effekt der
Schwellenerniedrigung auslosender Reize in seiner Bedeutung richtig erkannt.
Auf sie wird im nichsten Abschnitt eingegangen.

Die Annahme, daff die gesetzmifligen Schwankungen der inneren Bereit-
schaft auf Vorgingen einer ,,Stauung und eines ,,Verbrauchs* einer dauernd
endogen produzierten und durch den Bewegungsablauf abgebauten aktions-
spezifischen Erregung zu erkliren seien, wurde durch analoge Befunde wahr-
scheinlich gemacht, die Erich von Holst an spinalen Fischen, vor allem an See-
pferdchen (Hippocampus) erhoben hatte. Sie werden in Abschnitt 13 und 14
dieses Kapitels naher besprochen.

Neben diesen, im motorischen Sektor vor sich gehenden Bereitschafts-Ver-
inderungen gibt es auch solche, die sich im rezeptorischen Sektor abspielen,
die aber von Alfred Seitz, als er die Methodik der doppelten Quantifikation
entwickelte, noch nicht mit in Rechnung gestellt wurden. Man ist versucht zu
sagen ,,Gott sei Dank®, dafl wir damals von dieser Komplikation noch nichts
wufiten. Diese Vorginge spielen bei den von Seitz untersuchten Bereitschafts-
Anderungen eine so geringe Rolle, daf} sie keine wesentliche Fehlerquelle be-
deuten. Heinz Prechtl untersuchte 1949 den angeborenen Ausldsemechanismus
des Sperrens junger Buchfinken. Wie er zeigen konnte, gilt auch hier die Reiz-
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summen-Regel. Als auslosende Reizkonfigurationen wirken Erschiitterung des
Nestrandes, ein hoher Fiepton, die optische Wahrnehmung des von oben her
anfliegenden Altvogels — oder der sich nihernden Hand des fiitternden Pfle-
gers. Auflerdem kann das Sperren auch durch leichtes Betippen von Oberkopf
und Riicken des Nestlings ausgelést werden. Wenn Prechtl mit einer dieser
Reizarten das Sperren bis zum Erloschen ausloste, so erwies sich danach eine
andere Reizart noch als wirksam. Die lingsten Serien von Sperrbewegungen
konnten erzielt werden, wenn von einer Reizart, noch ehe sie thre Wirksam-
keit verloren hatte, auf eine andere iibergegangen wurde. Der Gesamteffekt des
Reizwechsels war durchaus analog jenem, den eine vom Kochkiinstler entwor-
fene Speisefolge auf das Essen eines Menschen ausiibt. Der Reiz-Summen-Re-
gel entsprechend wirkten die einzelnen Reizkonfigurationen auf den Jungvogel
weniger als gleichzeitige Darbietung mehrerer. Diese Versuche brachten die
Erkenntnis, dafl auf der afferenten Seite ebenso spezifische Ermiidungsvor-
ginge eine Rolle spielen, wie auf der motorischen. Sie mufl beim Studium der
aktions-spezifischen Ermiidbarkeit der Instinktbewegung stets im Auge behal-
ten werden.

Eine klare experimentelle und quantifizierende Trennung afferenter und
motorischer Ermiidbarkeit erreichte Ludwig Franzisket in seiner Untersuchung
der Wischbewegungen des Riickenmarkfrosches. Er durchschnitt das verlin-
gerte Mark des Versuchstieres so, daff die Atmung erhalten blieb, wihrend die
spontanen Bewegungen der Extremititen gelahmt waren. Die ,,reflektori-
schen Wischbewegungen, mittels derer ein Frosch stérende Reizobjekte von
seinem Riicken entfernt, waren noch auslésbar, doch bedurfte es einigen
»» Trainings*‘, bis eine Dauerbahnung dieser Instinktbewegungen eingetreten
war, was Franzisket als ,,Gewohnheitsbildung* bezeichnete. An dem so vorbe-
reiteten Objekt untersuchte er die Frage, wie weit der ,,Aktualspiegel” nervé-
ser Erregbarkeit fiir eine bestimmte Instinktbewegung spezifisch ist, mit ande-
ren Worten, wie weit die Erschopfung einer Bewegungsweise die Auslsbarkeit
einer anderen, funktionell dhnlichen, beeinflufit. Es wurden zwei Bewegungs-
weisen untersucht, erstens der gewohnliche bekannte Wischreflex, bei dem der
Frosch mit den Zehen des Hinterfufles von hinten nach vorn iber Riicken und
Kopf streift und zweitens die sogenannte Fersen-Wischbewegung, bei der mit
der Ferse von vorn nach hinten iiber die kaudalen Teile des Riickens gewischt
wird. Wie Abb. 10 zeigt, hat die Ermiidung der einen Instinktbewegung kei-
nerlei Einfluff auf die Auslosbarkeit der anderen.

Die zweite wichtige Frage, die Franzisket stellte, war, ,,0b das Quantum
an Erregungsfihigkeit einem Bewegungstyp allgemein zugeordnet ist, oder eine
Erscheinung ist, die in der Funktion eines jeweiligen Reaktions-weges begriin-
det liegt“. Jeder der untersuchten Wischbewegungen kann von zwei topogra-
phisch und neurologisch klar getrennten Hautregionen aus ausgelost werden.
Diese sind durch den Hautwulst, der sich von den Augen iiber den Riicken des
Frosches bis zum Oberschenkel hin zieht, duflerlich topographisch unter-
scheidbar und jede von ihnen wird durch einen anderen Hautnerven versorgt,
der Riicken von den Rami cutanei dorsi medialis, die Flanke von den Rami cu-
tanei dorsi lateralis (Eckers Wiedersheim Gaupp 1899).

Wurde nun vom Riicken her eine erste Serie von Zehenwischbewegungen



6. Die aktivitits-spezifische Ermiidbarkeit 97

gelhenwischreflexe
F 5

A ENVEE EEEE | (@ B E . &s aasa sasens]
Zehenwischreliexe
& JSS SSSE SEESSESSS  SSEEEESS sssssssssss IT I ITH EEESES HES SEISSINSEEAERAENSE seunn]
N
& _
'S detenwischrellexe
< 7 T N S ST
fersenwischreriexe
2 T i TR TIT wm s

Abb. 10. 200 Kratzreize auf den gleichen Reizort des Riickens appliziert, zeigen im ersten Hun-
dert viele, im zweiten Hundert wenig Zehenwischbewegungen (obere 2 Reihen). Wird das zweite
Hundert dagegen auf das kaudale Rumpfende zur Auslésung des Fersenwischreflexes appliziert, so
zeigt die grofle Zah] von Fersenwischbewegungen (untere Reihe), dafl die vorangegangenen Ze-
henwischbewegungen das Quantum an Erregungsfihigkeit fiir den Fersenwisch nicht beeinflufit
haben. (Aus: Franzisket, Untersuchungen zur Spezifitit und Kumulierung der Erregungsfihigkeit
und zur Wirkung einer Ermiidung in der Afferenz bei Wischbewegungen des Riickenmarksfro-
sches)

ausgel6st und die normale Antwortrate erhalten, so brachte eine gleiche Reiz-
serie, auf den Reizort der Flanke gesetzt, eine sehr viel niedrigere Zahl von
Reaktionen — immerhin aber etwas mehr als bei Fortsetzung der Reizung am
gleichen Orte. Die umgekehrte Reihenfolge, Reizung zuerst an der Flanke,
dann am Riicken, erbrachte ein gleiches Ergebnis. Franzisket schliefit, daff ,,die
Zehenwischbewegung als Bewegungstyp ein spezifisches Quantum an Erre-
gungsfihigkeit besitzt. Es ist fir diese beiden Reizorte gleichgiiltig gewesen,
von welchem Reizort aus, also iiber welchen Reaktionsweg diese Erregbarkeit
verbraucht wurde*.

In einer weiteren Versuchsserie zeigte Franzisket die Kumulierung aktions-
spezifischer Erregbarkeit im motorischen Sektor. Nach einer zehntigigen Ru-
hepause war nach der in den iibrigen Experimenten standardisierten Zahl von
hundert Reizen die Auslosbarkeit der Zehenwischbewegung durchaus nicht er-
schopft; statt nach einer einzigen Reizserie zu schwinden, zeigte sich noch
nach zwei weiteren der gleiche Aktualspiegel der Erregbarkeit, wie sie nach ein
bis zweitigiger Ruhepause nur die erste gezeigt hatte. Auch die dritte Serie
zeigte eine nur wenig abgesunkene Erregbarkeit, erst bei der vierten wurde die
aktions-spezifische Ermiidung deutlich.

Dieser Effekt war indessen nur zu erzielen, wenn, wie Abb. 11 darstellt,

Abb. 11. Sieben aufeinanderfolgende Reizserien, die abwechselnd auf Riicken (Reizort I) und

Flanke (Reizort II) zur Auslosung des Zehenwischreflexes appliziert wurden. Da vor diesem Ver-

such 10 Tage Ruhepause eingeschaltet waren, zeigen die bis etwa zur Mitte der vierten Reizserie

zahlreich auftretenden Wischreflexe die Kumulierung der Erregungsfihigkeit an. (Aus: Franzisket,

Untersuchungen zur Spezifitit und Kumulierung der Erregungsfihigkeit und zur Wirkung einer
Ermiidung in der Afferenz bei Wischbewegungen des Riickenmarksfrosches)

7 Lorenz, Verhaltensforschung



98 1. Die erbkoordinierte Bewegung oder Instinktbewegung

nach jeder Reizserie der Reizort gewechselt wurde. Andernfalls wurde die Er-
miidung der Afferenz wirksam. Wird der gleiche Reaktionsweg eingehalten, so
tritt nach 50 bis 80 Wischbewegungen, die in Reizintervallen von zehn Sekun-
den hervorgerufen werden, eine Ermiidung auf, die unabhingig von dem noch
vorhandenen Quantum aktions-spezifischer motorischer Erregungsfihigkeit ist.
Wenn man, statt den Reizweg zu indern, zwischen zwei Serien eine Pause von
auch nur dreiffig Minuten einlegt, so erhilt man gleiche Effekte, wie beim
Wechsel des Reizortes.

Im rezeptorischen Sektor stellt sich die Erregbarkeit nach totaler Ermiidung
um sehr viel schneller wieder her, als im motorischen. Andererseits tritt auch
die Ermiidung im rezeptorischen Bereich schneller als im motorischen ein.
Diese verschiedenen ,,Geschwindigkeiten des zeitlichen Ablaufs gaben Fran-
zisket die Méglichkeit, die Vorginge der Ermiidung und Wiederherstellung in
beiden Bereichen gegeneinander abzugrenzen. Er kommt zu dem Ergebnis
»»dafl das Quantum an Erregungsfihigkeit eine Funktion zentralnervéser Struk-
turen ist (angenommen als tropischer Zustand der Zwischenneuronen, die die
Bewegung koordinieren), daff die Ermiidung dagegen an den afferenten Weg
gebunden sein muf (angenommen als Funktion der Synapsen zwischen afferen-
ter Bahn und speziellen Gruppen von Zwischenneuronen, die die Wischbewe-
gung koordinieren)“. Fiir die Annahme, dafl die Erregungsfihigkeit der
Wischbewegung einem trophischen Zustand der sie koordinierenden Zwi-
schenneurone entspricht, fithrt Franzisket auch die Tatsache an, daff der Wie-
deraufbau der spezifischen Erregungsfihigkeit nach Erschopfung temperatur-
abhingig ist (1952). Als wichtigstes Ergebnis der hier referierten Untersuchun-
gen Franziskets mochte ich seine Aussage werten, ,,daf} der Vorstellung von
einem spezifischen Quantum an Erregungsfihigkeit eine physiologische Realitit
entsprechen mufl*‘.

Dieses dem Organismus ,,zur Verfiigung stehende® Quantum ist von In-
stinktbewegung zu Instinktbewegung, ebenso aber auch von Art zu Art sehr
verschieden. Das metachrone Schlingeln, mit dem eine Makrele (Scomber)
oder einer der pelagischen Haie schwimmt, ist so wenig ermiidbar wie der
Herzschlag oder die Atembewegung. Das rhythmische Schlagen der Brustflos-
sen zeigt sich beim Seepferdchen nach wenigen Sekunden bis Minuten er-
schopft, bei Lippfischen geht die sicherlich homologe Bewegung pausenlos
weiter, solange der Fisch wach ist. Dies entspricht genau dem durchschnittli-
chen tiglichen ,,Bedarf an der betreffenden Bewegungsweise bei jeder einzel-
nen Art. Es ist kein Zufall, daf} gerade Lokomotionsbewegungen in vielen Fal-
len so schwer ermiidbar sind. Bei vielen der schon erwihnten hochseebewoh-
nenden Haie ist das Vorwirts-Schwimmen einer Atembewegung gleichzuset-
zen, diese Dauerschwimmer konnten es sich leisten, die Organe abzubauen,
die bei den meisten Fischen Wasser iiber die Kiemen streichen lassen, da dies
durch die Vorwirtsbewegung sowieso bewirkt wird. Diese Tiere ersticken, so-
wie sie an der Lokomotion verhindert werden.

Ein anderer Grund, der es phylogenetisch bewirkt hat, die Lokomotion
moglichst unermiidbar werden zu lassen, liegt in ihrer Wichtigkeit fir die
Flucht. Bei den allermeisten Instinktbewegungen erlischt die Ausldsbarkeit lan-
ge, ehe das Tier als Ganzes erschopft ist. Wir kennen nur wenige Bewegungs-
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weisen, deren aktions-spezifische Ermiidung spiter eintritt als die des Gesamt-
organismus, vor allem die seiner Atmung und seiner Muskulatur. Ja, die neu-
rale Bereitschaft zur Flucht bleibt auch dann erhalten, wenn diese basalen
Funktionen vollig erschdpft sind. Es ist teleonomisch selbstverstindlich, dafl
die Flucht vor dem Frefifeind einen absoluten Vorrang vor allen anderen Inter-
essen hat.

Wie in Abschnitt 12 dieses Kapitels noch zu besprechen sein wird, unter-
steht die Lokomotion sehr vielen ,,Kommandostellen*, deren jede sie einer an-
deren Funktion dienstbar macht. Ein Rehbock muf} laufen, um dem Wolf zu
entgehen, um einen besiegten Rivalen aus seinem Revier zu jagen, um eine
Geif} zu treiben, um bessere Weidegriinde aufzusuchen, usw., usf. Ahnliches
gilt aber auch fiir andere Instinktbewegungen mit vielfacher Anwendbarkeit.
Eine Maus mufl nagen, um eine harte Nufl zu 6ffnen, um sich aus einer beeng-
ten Lage zu befreien, um eine Nisthdhle anzulegen, usw. Ich habe solche
mehrfach verwendbaren Bewegungsweisen als ,,Werkzeugbewegungen* be-
zeichnet, der Ausdruck ,,Mehrzweckbewegungen ist vielleicht besser.

Daf} derartige Bewegungsweisen einem Antrieb seitens hoherer Instanzen
des Zentralnervensystems unterstehen, besagt keineswegs, daf} sie der Sponta-
neitit entbehren. Ihre stindige Verfiigbarkeit beruht ganz im Gegenteil auf
einem ganz besonders hohem Mafl von endogener Produktion aktivititsspezifi-
scher Erregung, was sich durch besonders rasche Schwellenerniedrigung bei
Nichtgebrauch, sowie durch besonders starke Neigung zu Leerlauf- Aktivititen
kundtut.

7. Die Schwellenerniedrigung auslosender Reize

Bei Besprechung der Seitzschen Versuche im Abschnitt 2.1/5 ist deren
wichtigstes Ergebnis nur wenig betont worden. Ich wiederhole deshalb: Wenn
man die Kampfreaktion des Fisches unter sonst giinstigen Haltungsbedingun-
gen durch eine Zeit hindurch nicht auslést, die das Intervall der sonstigen Ver-
suche um sehr viel {ibertrifft, so stellt sich heraus, dafl sie nicht nur wie die
Wischbewegungen des Franzisketschen Frosches viel 6fter hintereinander aus-
gelost werden kann, sondern auch durch sehr viel schwichere Reizkombina-
tionen. Franzisket hat immer nur mit demselben Standardreiz gearbeitet. Wenn
er mit Reizen abgestufter und quantifizierbarer Stirke gearbeitet hitte, hitte
wahrscheinlich auch er eine Erniedrigung der Reizschwelle gefunden. Wihrend
der langen Ruhe findet nicht nur eine Wiederherstellung der Aktionsbereit-
schaft (im Sinne einer Erholung von Ermiidung) statt, vielmehr steigert sich die
Reaktionsbereitschaft weit iiber das im Wildleben des betreffenden Tieres
durchschnittliche Maff hinaus, wenn wir unter den Bedingungen des Experi-
mentes auslosende Reize fernhalten. Als Erster hat Wallace Craig diesen Effekt
an den Balzbewegungen der Lachtaube (Streptopelia risoria L.) studiert. Ein
Lachtauber, den man von Artgenossen isoliert, bringt nach einiger Zeit Balz-
bewegungen auch einer Haustaube gegeniiber, die er vorher nicht beachtet hat-
te, nach noch lingerem Alleinsein balzt er eine hingehaltene Faust oder ein zu-
sammengekniilltes Tuch an, noch spiter richtet er seine Balz-Verbeugungen in
eine Ecke des leeren Kistenkifigs, in der wenigstens das Zusammenlaufen

7%
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dreier Kanten einen Fixierpunkt ergibt. Fast alle vom Ziichter beabsichtigten
Kreuzungen zwischen verschiedenen Tierarten werden dadurch bewirkt, dafl
durch lingere Isolierung von Artgenossen, d. h. Fernhalten adiquater Reizsi-
tuationen, die Begattungsbereitschaft der Tiere erh6ht wird. Lissmann hat mit
systematischen Attrappenversuchen an dem Rivalenkampf von Kampffischen
(Betta splendens) analoge Ergebnisse erzielt, wie Craig an der Lachtaube.

Die Schwellenerniedrigung auslosender Reize ist ganz sicher eine Folge des-
selben physiologischen Zustandes, der ebensowohl die vermehrte Zahl auslos-
barer Bewegungseinheiten, wie auch die Appetenz des Tieres nach der ausls-
senden Reizsituation verursacht. Im ,,Institutsjargon‘ hat es sich eingebiirgert,
den Komplex von Schwellenerniedrigung und vermehrter Appetenz als den
,»Stau‘ der Instinktbewegung zu bezeichnen. Wie weit dieser Effekt von Vor-
gingen im motorischen Sektor, von einer Kumulation aktions-spezifischer Er-
regung hervorgebracht ist und wie weit Prozesse im rezeptorischen Sektor fiir
thn verantwortlich sind, miifite in jedem Einzelfall untersucht werden. Wir
wissen, dafl auch im Rezeptor automatische Reizerzeugung im Gange ist, aber
wir wissen nicht, wie spezifisch ihre Auswirkung sein kann.

Phinomenologisch ist es eine sehr banale Tatsache, daf} sich jeglicher Stau
zunichst auf der rezeptorischen Seite bemerkbar macht. Gehen wir vor dem
Mittagessen stark hungrig an einem stideuropiischen Fleischerladen voriiber, so
riechen wir den angenehmen Duft von rohem Beefsteak, kommen wir nach
dem Essen an derselben Stelle voriiber, so riechen wir ganz eindeutig Aasge-
ruch. Ein mit thm befreundeter Kapitin eines Trampdampfers fragte Oskar
Heinroth beunruhigt, woher wohl folgende Erscheinung kime: Wenn er nach
langer Fahrt wieder in Hamburg ankime, schienen ihm alle Frauen wunder-
schon, nach lingerem Landaufenthalt aber kimen sie ihm meist ganz hafllich
vor. Goethe sagte zum gleichen Thema: ,,Du siehst mit diesem Trank im Leibe
bald Helenen in jedem Weibe* — eine wahrhaft zynische Auflerung Mephistos.

Meines Wissens hat noch niemand untersucht, ob man durch spezifische
Ermiidung eines AAM durch wiederholte Darbietung auslosender Reize einen
aktions-spezifischen Stau mildern kann, ohne daff auf der motorischen Seite
aktions-spezifische Erregung verbraucht wird. Ich glaube das nicht.

8. Effekte, die den Stau einer Instinktbewegung verschleiern

Wenn man zwecks Untersuchung von Schwellenerniedrigung und Steige-
rung der Appetenz ein Tier unter Bedingungen hilt, die das Eintreffen auslo-
sender Reize verhindern, kann es leicht geschehen, daff zwei Effekte eintreten,
die das Sichtbarwerden von Schwellenerniedrigung und Appetenz verhindern.

Der erste dieser Effekte ist eine echte Inaktivitits-Atrophie der nicht ge-
brauchten Bewegungsweisen. Als W. Heiligenberg einen minnlichen Bunt-
barsch der Art Pelmatochromis cribensis sehr lange Zeit isoliert hielt, zeigte
sich der Fisch zwar, mit einem artgleichen Gegner zusammengebracht, zu-
nichst sehr kampfbereit, doch ermiidete sein agonistisches Verhalten nicht, wie
bei ,,Stauung® erwartet, langsamer, sondern weit schneller als normal. Diese
Ermiidbarkeit konnte indessen durch Training binnen ziemlich kurzer Zeit be-
hoben werden.
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Ein zweiter Fall von einer langdauernden Atrophie einer Bewegungsweise
wird von Zoologischen Girten und Liebhabern ausgeniitzt, um freifliegende
Entenvogel méglichst ortsbestindig zu machen. Wenn man ihnen vor Errei-
chen der Flugfihigkeit die Handschwingen stutzt und sie so bis zur nichsten
Mauser flugunfihig macht, so fliegen sie nach Wiedererlangen der Flugfihigkeit
lebenslinglich viel weniger als Artgenossen, die niemals gestutzt worden wa-
ren. Noch nachhaltiger scheint die Wirkung zu sein, wenn man die Flugunfi-
higkeit durch regelmifiges Beschneiden der Flugfedern noch linger als ein Jahr
aufrecht erhilt. Eine Graugans, die von ihrem vorherigen Besitzer bis zu ihrem
dritten Jahre gestutzt gehalten worden war, flog wihrend der vielen Jahre, die
ich sie spaterhin hielt, niemals, wie es Ginse normalerweise tun, nur um der
Bewegung selbst willen, niemals kreiste sie in hoher Luft, sondern flog immer
nur zielgerichtet von einem Orte zum anderen. Dabei bewies sie aber durch
ganz besonders gute Fihigkeit zum steilen Aufsteigen, wie zum Bergabfliegen
und Landen an schwierigen Stellen, daff sie sowohl an Kérperkraft, wie auch
an Flugtechnik ausgezeichnet instand war.

Ein zweiter Effekt, der die Stauung aktions-spezifischer Erregbarkeit iiber-
lagernd maskieren kann, ist das Absinken der Allgemeinerregbarkeit, von dem
fast alle hoheren Organismen befallen werden, wenn sie lingere Zeit unter den
konstanten Bedingungen einer ,,streng kontrollierten® Versuchsanordnung zu
leiden haben. Diese ungemein wichtige und selten erkannte Fehlerquelle wurde
von O. A. Rasa in ihrer Arbeit iiber das Kampfverhalten von Microspathodon
chrysurus, eines Pomacentriden, mit grofiter Genauigkeit untersucht. Wenn ihr
Versuchstier lingere Zeit in dem kleinen, strukturlosen Aquarium verbracht
hatte, sank seine Erregbarkeit in jeder Hinsicht in einer Weise ab, die an die
allgemeine Erhohung simtlicher Reizschwellen im Schlafzustande erinnerte.
Die Hiufigkeit von Schwimmbewegungen nahm ab, diese selbst erschienen
trage. Hand in Hand damit ging ein Verblassen aller Farben des Fisches, das so
gesetzmiflig mit den anderen Erscheinungen korreliert war, dafl es als Index
der augenblicklichen Allgemeinerregbarkeit verwendet werden konnte.

Die Annahme eines variablen Zustandes allgemeiner Erregung, der den
Schwellenwert aller Reaktionen des Organismus in gleichem Sinne beeinflufit
und reguliert, ist in der Physiologie nichts Neues. Stellar (1954) hat vermutet,
daf diese Allgemeinerregung von einer bestimmten Region im Hypothalamus
bestimmt werde, auch die Formatio reticularis wurde mit dem Zustand allge-
meiner Erregbarkeit in Zusammenhang gebracht. R. Jung zeigte, daff deren
elektrische Reizung bei der Katze eine wesentliche Erhéhung der Allgemeiner-
regbarkeit bewirkte.

Das Absinken der Allgemeinerregbarkeit unter konstant gehaltenen und daher
reizarmen Bedingungen liflt an sich schon darauf schlieen, daff unspezifische
Reize und deren Wechsel nétig sind, um das normale Mafl von Erregbarkeit auf-
rechtzuerhalten. Rasa konnte zeigen, dafl Wasserbewegung, stirkere Beleuchtung
und jede groflere Verinderung in der Umgebung des Fisches eine solche Wirkung
entfalteten. Das Absinken der Allgemeinerregbarkeit ist ein Effekt, der sich bei
der Gefangenhaltung hoherer Lebewesen kaum vermeiden 1iflt. Da es nicht nur
nervliche Funktionen, sondern auch den Stoffwechsel stirkstens beeinflufit,
stellt es eine der wichtigsten Krankheitsursachen gefangener Tiere dar.
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Die Schwankungen der Allgemeinerregbarkeit, auf die O. A. Rasa aufmerk-
sam gemacht hat, sind von grofler theoretischer Bedeutung, weil sie wesentlich
dazu beitragen, die funktionelle Verwandtschaft von aufladenden und ausls-
senden Reizen erkennen zu lassen, von der in einem spiteren Abschnitt 2.1V/4
die Rede sein wird. Dort soll auch gezeigt werden, dafl die Begriffe von Erre-
gung und Erregbarkeit wahrscheinlich nicht getrennt werden konnen.

9. Die sogenannte Leerlauf-Aktivitit

Hilt man ein Versuchstier unter annihernd normalen Umgebungsbedin-
gungen, unter denen ein Absinken der Allgemeinerregbarkeit nicht eintritt, un-
ter denen aber die adiquat auslésenden Reize fiir eine bestimmte Triebhand-
lung fehlen, so kann es dazu kommen, daf} die betreffende Bewegungsweise
ohne diese spezifischen Reize, wie wir zu sagen pflegen ,,auf Leerlauf ausge-
fihrt wird.

Besonders eindrucksvoll ist das in solchen Fillen, in denen die Bewegungs-
weise sich auf ein bestimmtes Objekt bezieht und ohne dieses ausgefiihrt wird.
Blutschnabelweber (Quelea) vollfihren im Kifig auch in Abwesenheit von
Nestmaterial die komplizierte Bewegungsfolge, die normalerweise zum Fest-
kniipfen eines Halmes an einem Baumzweig dient. Mein altes Vorlesungsbei-
spiel des ,,Leerlaufs* ist das Verhalten eines Stares, an dem ich als Gymnasiast
das Phinomen entdeckte. Von einer hohen Warte aus blickte der Vogel ge-
spannt nach der weiflen Decke des Zimmers empor, als ob dort Insekten fl5-
gen, flog dann ab, schnappte in der Luft zu, kehrte auf seine Warte zuriick,
vollfiihrte die Bewegung des Totschlagens von Beute, schluckte und verfiel da-
nach in Ruhe. Es dauerte lange, ehe ich mich endgiiltig davon iiberzeugt hatte,
daf in jenem Zimmer keinerlei winzige, meinem Auge unsichtbare Kerbtiere
herumflogen.

Beim Leerlauf-Nestbauen des Webers, wie beim Fliegenfangen dieses Stares
war der Eindruck zwingend, dafl der Vogel das Objekt seiner Aktivitit hallu-
ziniere. Diese Deutung ist nicht so absurd, wie sie scheint. Was sich im Zen-
tralnervensystem vollzieht, ist beim Leerlauf wie bei der normalen Aktivitat si-
cherlich dasselbe und so kann das Tier wohl kaum einen Unterschied zwischen
,»Traum und Wirklichkeit* empfinden.

Fiir viele Instinktbewegungen ist es geradezu unméglich, eine véllige Ab-
wesenheit auslosender Reize herzustellen, da die Tiere im Notfalle die betref-
fende Bewegungsweise an Teilen ihres eigenen Korpers abreagieren. Ein von
mir zum Zwecke anderer Versuche moglichst reizisoliertes Kanarienweibchen
richtete die Bewegungsweisen des Eintragens von Nistmaterial auf ihre eigenen
Federn, d. h. sie packte ihr eigenes Brustgefieder fest in den Schnabel, trug es
in eine Ecke des Kifigs und versuchte dann, damit Einbaubewegungen zu voll-
fihren. Die jungen Ratten, an denen Eibl-Eibesfeldt die angeborenen Bewe-
gungsweisen des Nestbaus studieren wollte, taten dasselbe mit ihrem eigenen
Schwanz. Ich kenne drei verschiedene Fille, in denen isoliert gehaltene Tiere
aggressive Bewegungsweisen auf ihren eigenen Korper richten. Bankivahihne,
die Kruijt in volliger Isolierung aufzog, versuchten dauernd mit den Sporen
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nach dem eigenen Schwanz zu schlagen, sie schielten nach hinten nach ihren
Steuerfedern, sprangen dann plétzlich um hundertachtzig Grad herum und
schlugen mit den Sporen nach der betreffenden, begreiflicherweise nunmehr
leeren Stelle des Raumes. Von F. Schutz isoliert gehaltene Stockerpel bissen
dauernd nach ihrem eigenen Schwanz, wobei sie sich wie irre im Kreise dreh-
ten, und behielten dieses Bewegungsmuster als festgefahrene Stereotypie auch
bei, als sie lingst aus der Isolierung befreit unter anderen Stockenten auf dem
Ess-See lebten. Es war eine beliebte Testfrage an uns besuchende Verhaltens-
forscher, wie wohl das verriickte Kreiseln dieser Erpel zu erkliren sei. Zur Zeit
der Niederschrift besitze ich einen seit langem isoliert gehaltenen Zanclus ca-
nescens, der, wenn er bei einer plétzlichen Wendung seine eigene Schwanz-
flosse ins Gesichtsfeld bekommt, in analoger Weise zu tanzen beginnt. Die
normale Kampfbewegung der Art besteht-bei hichster Intensitit im sogenann-
ten Karussel, d. h. in einem sehr schnellen Umeinanderkreisen der Gegner, das
sich von der Leerlaufbewegung meines Fisches nur durch den etwas grofleren
Radius unterscheidet.

Die Hiufigkeit, mit der eine Instinktbewegung im Leerlauf auftritt, steht in
einem deutlichen Verhiltnis zu der Hiufigkeit, mit der sie normalerweise ge-
braucht wird. Hithnervogel verschiedener Familien haben eine bestimmte, zum
Auflockern des Bodengrundes bei der Nahrungssuche dienende Schnabelbewe-
gung, die sie in Gefangenschaft dauernd im Leerlauf ausfithren, Rebhiihner
sind darin besonders groff, wihrend Kammbhiihner in gleicher Weise mit den
Fiiflen scharren. Nagetiere, wie z. B. Miuse, miissen ununterbrochen nagen,
usw.

Die hiufigsten aller Leerlaufbewegungen sind die der Lokomotion. Merk-
wiirdigerweise sind bei sehr vielen Végeln und Siugetieren die Bewegungswei-
sen der Flucht von derselben Motivation aktiviert wie die der Fortbewegung,
die Flucht ist in dieser Hinsicht nichts anderes als hochstgradige Intensitit der
Lokomotion. Jeder Reiter weif}, wie leicht bei einem ,,stallmutigen* Pferd,
d. h. bei einem solchen, dessen Lokomotionsbewegungen durch lingeres Still-
stehen aufgestaut sind, Lokomotion von hoher Intensitit in Fluchtbewegungen
ausartet; zum ,,Durchgehen® des Pferdes gehoren ja interessanterweise auch
die Bewegungen, die zum Abwerfen eines Raubtieres dienen, nimlich das Bok-
ken und Querspringen. Dem Stallmut des Pferdes aufs nichste verwandt ist der
,,Ubermut® vieler spielender Jungtiere: Junge Kaninchen und Hasen sausen
spielend mit heftigem Hakenschlagen umher, Zicklein vollfiihren wilde Zick-
Zack- und Querspriinge, usw., usf. Kolkraben und Schwalben, also 6kologisch
recht verschiedene Vigel, fliegen, wenn sie lingere Zeit eingesperrt waren und
nun freigelassen werden, nicht nur mit hdchster Geschwindigkeit davon, son-
dern vollfilhren dann regelmiflig, sowie sie eine gewisse Hohe gewonnen ha-
ben, die Bewegungsweisen des Riickenflugs, d. h. des Ausweichens vor einem
sie von oben her angreifenden Raubvogels. Wie schon erwihnt, entbehren die
Bewegungen der Lokomotion, die gewohnlich mehr als andere Instinktbewe-
gungen von ,,zentral her angetrieben werden, nicht nur nicht der endogenen
Produktion aktions-spezifischer Erregung, sondern besitzen im Gegenteil ein
besonders hohes Maf§ davon.
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10. Das Appetenzverhalten

Ich hatte die Gesetzmifiigkeiten der Schwellenerniedrigung und der Leer-
laufreaktion bereits mit einiger Klarheit durchschaut, als mich mein Lehrer
Wallace Craig auf eine ebenso wichtige andere Folge der lingeren ,,Stauung*
einer Instinktbewegung aufmerksam machte. Wie er in seiner klassischen Ar-
beit ,,Appetites and Aversions as Constituents of Instincts“ ausgefiihrt hat,
senkt sich nach lingerem Nichtgebrauch nicht nur die Schwelle der Reize, die
eine bestimmte Bewegungsweise auslosen, vielmehr versetzt die ungebrauchte
Verhaltensweise den Organismus als Ganzes in Unruhe und veranlafit ihn, ak-
tiv nach den sie auslésenden Reizkombinationen zu suchen. Dieses Suchen,
von Wallace Craig als ,,appetitive behaviour (Appetenzverhalten) bezeichnet,
besteht im einfachsten Falle in einer ungerichteten Lokomotion, in einer Bewe-
gungsunruhe, durch welche die Wahrscheinlichkeit des Auffindens der gesuch-
ten Reize nur um ein Geringes erhoht wird. Bei hoheren, lernfihigeren Orga-
nismen enthilt das Appetenzverhalten so gut wie immer eine Reihe von be-
dingten Reaktionen, d. h. von andressierten Verhaltensweisen. Umgekehrt
kennen wir keine durch Belohnung andressierte Reaktion ~ response conditio-
ned by reinforcement — die nicht im Zuge eines Appetenzverhaltens entstiinde.
Die gewissermaflen reziproke Form der bedingten Reaktion, nimlich die Dres-
sur durch Strafe, ist stets in analoger Weise in jene Verhaltensprogramme ein-
gebaut, die Wallace Craig als ,,aversion®, Monika Meyer-Holzapfel aber als
»»Appetenz nach Ruhezustinden‘‘ bezeichnet (3. IV/4, S. 243).

Wir kennen vorldufig nur sehr wenige Erbkoordinationen, bei denen nach
langerem Entzug spezifisch auslosender Reizsituationen kein nach diesen su-
chendes Appetenzverhalten nachzuweisen wire. Eine solche Ausnahme bildet
nach M. Schleidt das Kollern des Truthahnes. Auch bei starker Schwellener-
niedrigung der auslésenden Reize zeigt der Vogel keinerlei Appetenzverhalten,
das aktiv nach dem Empfang solcher Reize strebt. Eine Instinktbewegung, bei
der der Schwellenwert auslésender Reize nicht absinkt, scheint es nicht zu ge-
ben.

11. Schwellenerniedrigung und Appetenzverhalten
bei Vermeidungsreaktionen

Bei Aktivititen, die ein Hinwenden des Tieres zum Objekt seiner Instinkt-
bewegung bedeuten, sieht man ohne weiteres ein, weshalb ein Zunehmen der
Appetenz und ein Absinken der Schwellenwerte bei lingerem Mangel des adi-
quaten Objektes arterhaltend zweckmiflig sein muff. Die Appetenzverstirkung
macht das Erlangen des Objektes wahrscheinlicher, die Schwellenerniedrigung
bringt es mit sich, daf} sich der Organismus mit einem weniger befriedigenden
Objekt begniigt, in der Not friflt der Teufel bekanntlich Fliegen.

Dagegen scheint bei Vermeidungsreaktionen das in den letzten Abschnitten
besprochene Fluktuieren der Schwelle oft ausgesprochen unzweckmiflig, dyste-
leonom. Wenn man mit freifliegenden Wildginsen in freier Wildbahn arbeitet,
wird einem aufs Eindringlichste zum Bewufltsein gebracht, daf der Schwellen-
wert des Fluchtverhaltens, mit dem diese Vogel auf einen fliegenden Freffeind
reagieren, auflerordentlich stark schwankt. Das eine Mal kann eine im Winde
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dahertreibende Flaumfeder bei einer ganzen Ginseschar iiberstiirzte Flucht aus-
I6sen, das andere Mal ruft selbst eine ,,iberoptimale* Raubvogelattrappe, wie
sie ein iiber die Ginseschar dahinbrausender Drachenflieger darstellt, nur ein
paar aufwirts gerichtete Blicke, aber weder Warnen, noch Flucht hervor.
Wenn man bedenkt, wieviel Energie die wiederholte intensive Flucht vor mi-
nimalen Reizen vergeudet, und wie gefihrlich auf der anderen Seite die gele-
gentliche Schwiche der Reaktion sein kann, wundert man sich dariiber, daf} es
der Evolution augenscheinlich unméglich ist, einen Auslésemechanismus her-
vorzubringen, der mit konstanter Schwelle auf die Reizkonfiguration antwor-
tet, die den einzigen fliegenden Frefifeind der Ginse, den Seeadler, kennzeich-
net.

Zu den Vermeidungsreaktionen rechnet man in funktioneller Hinsicht auch
das intra-spezifische Kampfverhalten, weil es im wesentlichen der ,,Disper-
sion, dem Auseinanderhalten gleichartiger Tiere dient. In dem Bestreben, die
Reiz-Reflextheorie zu retten, und wohl auch aus ideologischen Griinden, wird
immer wieder der Versuch unternommen, die Kumulation der Bereitschaft zu
agonistischen Instinktbewegungen zu leugnen und erst recht das Vorhanden-
sein echten Appetenzverhaltens.

Schwellenerniedrigung auslésender Reize von Kampfhandlungen hat H.
Lissmann vor vielen Jahren am Kampffisch (siehe S. 95) nachgewiesen. Aktives
Appetenzverhalten nach Kampf mit Artgenossen fiel mir zuerst an dem Fisch
Zanclus cancescens auf. Mehrere dominante Individuen beherrschten ein ganzes
Becken, ein weiterer, etwas schwicherer Fisch war vom stirksten bekimpft
und geschlagen worden und muflte sich dauernd hinter einer soliden Felswand
versteckt halten, wo er fiir die anderen Fische unsichtbar war. Der dominante
Zanclus nahm nun von Zeit zu Zeit pl6tzlich die Haltung intensivsten Angriffs
an, die durch stirkstes Zuriicklegen von Riicken- und Afterflosse gekennzeich-
net ist, und schof} in hohem Bogen iiber die obere Umrandung des Felsens auf
den versteckten Artgenossen zu, um ihm noch weiter die Flossen zu zerfetzen
und die Oberhaut abzuraspeln. Ich konnte aus der Flossenstellung mit Sicher-
heit voraussagen, dafl und wann dieser Zanclus auf einem steilen Umwege zu
dem ihm véllig unsichtbaren Artgenossen schwimmen wiirde. Dasselbe Verhal-
tensmuster habe ich inzwischen an derselben Art und unter viel giinstigeren
Beobachtungsbedingungen in meinem groflen Korallenfischbecken hier in Al-
tenberg an Zanclus canescens unzihlige Male zu sehen bekommen.

Auf diesen Beobachtungen baute die Untersuchung des Appetenzverhaltens
nach Kampf aus, die Anne Rasa an dem Pomacentriden Microspathodon chry-
surus anstellte. Sie konnte zeigen, daff die Appetenz nach agonistischem Ver-
halten dem Fisch das Durchschwimmen eines Labyrinthes mindestens ebenso
wirksam anzudressieren vermag, wie die Appetenz nach Nahrung. Die Fische
mufiten ein einfaches L-Labyrinth lernen, an dessen Ende die Belohnung darin
bestand, daff sie aus einem ziemlich engen Plastik-Dom heraus einen artglei-
chen Gegner zu sehen bekamen. Die Plastik-Kugel mit ,,Sicht auf den Feind*
war absichtlich eng bemessen, um dem Fisch den Aufenthalt darin so unange-
nehm zu machen, dafl er nicht etwa ununterbrochen darin blieb. Es erwies
sich, daff die in der Kugel verbrachten Zeiten tatsichlich mit der Dauer der
Isolation proportional waren, wobei allerdings, wie schon gesagt, der Effekt
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der herabgesetzten Allgemeinerregbarkeit ausgeschaltet werden mufite, was
noch (2. I/8, S. 100) besprochen werden soll.

Jerry Hogan hat am Kampffisch (Betta) nachgewiesen, dafl in Labyrinth-
versuchen das Bieten eines bekimpfbaren Artgenossen auf einen Aggressions-
gestauten Fisch ganz ebenso andressierend wirkt, wie Futter auf einen hungri-
gen. Jeder Tierkenner weiff, auch ohne daf} er gezielte Experimente angestellt
hat, wie stark bei vielen Arten die Appetenz nach dem Rivalenkampf ist.

Am Schwerttriger (Xiphophorus helleri) hat D. Franck Staubarkeit agoni-
stischen Verhaltens in Form von Schwellenerniedrigung und gesteigerter Appe-
tenz nachgewiesen, mit anderen Worten den Beweis erbracht, dafl agonistische
Bewegungsweisen genau dieselbe Art von Spontaneitit besitzen, wie andere In-
stinktbewegungen auch. Es wire erstaunlich, wenn dem nicht so wire*.

12. Treiben und Getrieben-Werden

Prinzipiell kénnen nahezu alle Instinktbewegungen einen autonomen An-
trieb des Verhaltens liefern und ebenso konnen fast alle durch Einfliisse, die
aus anderen Motivationsquellen stammen, angetrieben werden. In quantitativer
Hinsicht aber sind die Fihigkeiten zum Antreiben und zum Sich-Antreiben-
Lassen bei den einzelnen Arten erbkoordinierter Bewegungsweisen sehr ver-
schieden. Solche, die auf sehr spezielle und nicht allzu hiufig ausgefiihrte
Funktionen spezialisiert sind, wie etwa jene der Begattung, und die man daher
nur in einer einzigen, ebenso spezifischen Auflensituation zu sehen bekommt,
kénnen nur wenig von einem anderen System, etwa von einer iibergeordneten
Instanz her, angetrieben werden, es sei denn, dafl man Hormone als solche be-
zeichnet. Auf der anderen Seite werden die schon erwihnten Mehrzweckbewe-
gungen im Dienste sehr verschiedener iibergeordneter Systeme ausgefiihrt und
von andersartigen Appetenzen angetrieben.

‘Grundsitzlich aber sind alle Instinktbewegungen in gleicher Weise so, wie
A. F. ]. Portielje in seinem schonen Buch ,,Dieren zien en leeren kennen‘“ mit
Recht und mit groffer Emphase sagt, ,,Aktion-und-Reaktion-in-Einem*, ein
etwas linglicher Ausdruck. Der schon erwihnte Satz, daff die Produktion von
Instinktbewegungen stets auf den Verbrauch zugeschnitten ist, gilt keineswegs
nur auf der niedrigen Ebene der Flossenbewegungen von Fischen (2. 1/6, S. 98).
Eine Meise, die, solange sie wach ist, alle paar Sekunden ihre Fliigel gebraucht,
hat eine nahezu unbegrenzte Produktion von Flugbewegungen zur Verfiigung,
diese erscheinen daher durchaus ,,willkiirlich“. Eine Graugans, die normaler-
weise nur wenige Male tiglich abfliegt, kann sehr wohl in eine Situation kom-
men, in der sie abfliegen ,,mochte und nicht kann‘. Ist sie z. B. von lingerem
Fluge heimkehrend, versehentlich in einem Gehege gelandet, aus dem sie nur
fliegend wieder fort kann, so hat sie zwar volle Einsicht in die Situation und

* Bezeichnenderweise hat die Redaktion der populirwissenschaftlichen Zeitschrift, in der
Franck diese Ergebnisse verdffentlichte, es fiir notig befunden, ohne den Autor zu befragen, vor
seine Arbeit den Titel zu setzen: ,,Spontaneitit der Aggression — Nein!“. Wie ideologisch uner-
wiinscht die hier in Rede stehenden Tatsachen sind, geht unter anderem auch daraus hervor, daff
Arbeiten, die jeder Beweiskraft entbehren, 6ffentlich als Beweis fiir die Nicht-Existenz spontaner
Aggressivitit akklamiert werden.
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versucht mit Schnabelschiitteln und anderen Abflugbewegungen geniigend en-
dogenen Stau zum Abfliegen hervorzubringen, braucht aber oft lange Zeit, bis
ihr dies gelingt. Ein zusitzlicher Auflenreiz kann dann den ndtigen Antrieb lie-
fern, doch hat der Vogel trotz Situationseinsicht nicht die Méglichkeit von
zentral her jenen Impuls aufzubringen, den wir Menschen bei uns selbst als
einen ,,Entschluf* bezeichnen wiirden.

Paul Leyhausen hat an Katzen die endogene Produktion der verschiedenen,
zum Beute-Erwerb gehorigen Bewegungsweisen untersucht, indem er hungrige
Katzen in einem deckungslosen Raum mit sehr vielen Miusen zusammen-
brachte. Zunichst erjagten, toteten und fraflen die Versuchstiere eine kleine
Anzahl davon. Danach tdteten sie noch einige weitere, ohne sie zu fressen,
noch spiter betitigten sie ,,spielerisch noch einige Beutespriinge und sonstige
Fangbewegungen, zuletzt aber saflen die Tiere ruhig zusammengekauert da und
belauerten mit tiefgehaltenem Kopfe Miuse, die an der fernen Zimmerseite ent-
langliefen, wihrend andere der lauernden Katze unbeachtet iiber die Pfoten
krochen. Die Erschopfbarkeit der einzelnen Verhaltensmuster steht in einer
deutlichen Korrelation zu ihrem durchschnittlichen Verbrauch: Eine Katze
mufl oft sehr lange lauern, ehe die Situation zum Beutesprung und zu Fang-
handlungen eintritt, diese Bewegungsweisen haben keineswegs immer den Er-
folg, der die Voraussetzung fiir das Anbringen des Totungsbisses ist. Und auch
dieser sitzt nicht immer richtig, sodafl mehrere Tétungsbisse fiir je eine gefan-
gene Beute ,,vorgesehen* sein missen.

In komplexen hierarchischen Instinkt-Systemen, die dem Nahrungserwerb
dienen, ist durchaus nicht immer die Appetenz nach dem Fressen selbst der
stirkste Antrieb. Man kann Hunden, die passionierte Jiger sind, bekanntlich
ihre Jagdleidenschaft nicht durch reichliche Fiitterung austreiben, ihre
Haupt-Appetenz richtet sich auf das Ergreifen und Totschiitteln der Beute, die
in vielen Fillen anschliefend gar nicht gefressen wird.

Waltraud Neweklovsky hat an der Zirkelbewegung des Stares untersucht,
wie weit diese der Nahrungssuche dienende und ungemein hiufige Instinktbe-
wegung einerseits durch den Hunger und andererseits durch dufere Reizsitua-
tionen beeinfluft wird. Bei dieser Bewegungsweise steckt der Vogel den
Schnabel in eine Ritze oder in den weichen Boden und 6ffnet ithn dann mit er-
staunlicher Muskelkraft so weit, daf er Einblick in den so eréffneten Raum
gewinnt. Alle zirkelnden Viogel besitzen eine besondere, an die Bewegungs-
weise angepafite Konfiguration von Kopf und Schnabel: Die Mundspalte bildet
stets eine Linie, deren Verlingerung genau durch die Pupille des Auges geht,
sodafl der Vogel in die Spalte hineinsehen kann, auch wenn es ihm nur gelingt,
sie um wenige Millimeter zu erweitern.

Es gibt optimale Zirkelsituationen in Gestalt von engen Spalten, deren rela-
tiv weiche Winde bei der Zirkelbewegung mit bestimmtem Widerstand ela-
stisch nachgeben, man kann zahmen Staren ein grofles Vergniigen bereiten, in-
dem man leicht widerstrebend nachgibt, wenn sie den Schnabel zwischen zwei
Finger stecken und zirkeln. Auch in einer Umgebung, die iiberhaupt keine
Spalten bietet, zirkelt der Star ungemein hiufig, auch wenn er mit offen dalie-
gendem Futter versorgt wird. In dieser Situation zeigt er eine starke Appetenz
nach bezirkelbaren Spalten, gleichzeitig aber auch nach neuen, ihm unbekann-
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ten Objekten iiberhaupt. Bietet man solche, so werden sie sofort mit hoher
Intensitit bezirkelt. Die Zirkelbewegung hat offensichtlich auch eine starke
Motivation von seiten des explorativen Verhaltens (3. V/2, S. 2571f.).

Die Zahl der in der Zeiteinheit ausgefithrten Zirkelbewegungen wird durch
die Auflensituation nur in sehr beschrinktem Ausmafle beeinflufit. In Zirkel-
ritzen-losen Behiltern mit offen gebotener Nahrung zirkelt ein Star kaum we-
niger als einer, der sich seine gesamte Nahrung durch schwer zu 6ffnende Spal-
ten zirkelnd erwerben muf. Bei offen daliegender Nahrung und Darbietung
vieler explorierbarer Zirkelspalten wird die Zahl der ausgefithrten Bewegungen
nicht signifikant kleiner, als bei der vorher besprochenen Versuchsanordnung.
Wenn eine Art, wie der Star es tut, nahezu ihre gesamte Nahrung mit Hilfe
einer einzigen Instinktbewegung erwirbt, so geniigt offenbar die endogene Mo-
tivation der Bewegungsweise, um eine geniigende Intensitit des Nahrungser-
werbes zu sichern und es bedarf nur wenig eines Antriebes durch die Gewebe-
bediirfnisse des Hungerzustandes.

Der Spechtfink (Cactospiza pallida) erwirbt einen Grofiteil seiner Nahrung
durch ein hochdifferenziertes Bewegungsmuster: Er verwendet einen Kaktus-
stachel, um damit Insekten aus Spalten herauszustochern. Auch wenn er sein
gesamtes Nahrungsbediirfnis ohne diese Bewegungsweise befriedigen kann,
stochert der Vogel ungefihr ebenso viel, wie ein Star zirkelt. Das aufs Stochern
zielende Appetenzverhalten richtet sich auf das Zwischenziel eines geeigneten
Stachels, dessen optimal auslosende Eigenschaften Eibl-Eibesfeldt untersucht
hat. Reicht man einem zahmen Spechtfinken einen geeigneten Stachel, so be-
ginnt er alsbald, damit in allen geeigneten Hohlungen herumzustochern, auch
dann, wenn beste Nahrung, etwa eine Wachsmottenlarve, frei daliegt. Gelingt
es thm, eine gleiche Larve aus einer Spalte herauszuangeln, so frifit er sie auch.
Man konnte sagen, daff hier das Fressen vom Stochertrieb angetrieben werde
und nicht umgekehrt. Auch ein recht hungriger Spechtfink greift, wenn man
ihm einen schonen Stachel und eine dicke Wachsmottenlarve nebeneinander
bietet, hiufig zunichst nach dem Stachel.

13. Neurophysiologie der Spontaneitit

Alle in den vorangehenden Abschnitten besprochenen Tatsachen, wenn
auch nicht die hier schon mehrfach erwihnte quantifizierende Untermauerung,
die sie inzwischen erfahren haben, waren mir im Jahre 1935 wohlbekannt, als
ich in Berlin im Harnack-Haus einen Vortrag mit dem Titel ,,Der Begriff des
Instinktes einst und jetzt* zu halten hatte. Ich diskutierte darin alle Effekte der
Schwellenerniedrigung, der Leerlaufaktivitit und des Appetenzverhaltens und
zitierte sogar aus einem Brief von Wallace Craig eine Stelle, wo er in Kritik der
Reflextheorie schreibt, es sei doch offensichtlich Unsinn, von einer Re-aktion
auf Reize zu sprechen, die das Tier noch gar nicht empfangen hat. Trotz alle-
dem hielt ich an der Theorie fest, dafl die physiologische Grundlage von In-
stinktbewegungen Verkettungen von Reflexen seien, wenn auch vielleicht nicht
rein lineare, sondern polysynaptische und komplizierte. Ich nahm an, daf§ alle
Effekte der Spontaneitit durch Zusatzhypothesen erklirbar seien. Zu diesem
doktriniaren Verhalten veranlafite mich erstens die Reflex-Ahnlichkeit und
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Starrheit, mit der speziell angepafite und durch ebenso spezielle Reizsituationen
ausgeloste ,,arteigene Triebhandlungen‘ ablaufen, zweitens aber das Vorurteil,
daf es ein Zugestindnis an die Lehrmeinungen der Vitalisten sei — vertreten
durch damals allgemein anerkannte Minner, wie William McDougall und Bie-
rens de Haan — wenn man von der Ketten-Reflextheorie der Mechanisten ab-
weiche.

Es hitte damals sicher nahegelegen, zu fragen, ob wir nicht vielleicht ir-
gendwelche physiologische Prozesse kennen, die dhnlich mechanisch-zwangs-
liufig ablaufen wie Instinktbewegungen, die in dhnlicher Weise von dufleren
und inneren Rezeptoren unabhingig sind und die Neigung zu einer mehr oder
weniger regelmifligen rhythmischen Wiederkehr zeigen. Die selbstverstindliche
Antwort hitte gelautet, dafl solche Prozesse seit langem bekannt sind, und
zwar von den Reizerzeugungszentren des Wirbeltierherzens, das sich in seiner
Aktivitit prinzipiell dhnlich verhilt, wie das ganze Tier beim Ausfiihren einer
Instinktbewegung. Die irrefithrend als ,,Ganglien bezeichneten Knoten rei-
zerzeugenden Gewebes sind in vollig analoger Weise gleichzeitig aktiv und re-
aktiv. Der Atrioventrikularknoten hat seine eigene, rhythmische Reizerzeu-
gung, die aber normalerweise verborgen bleibt, weil der fiihrende Rhythmus
des Sinusknotens eine etwas schnellere Frequenz hat und die Entladung des
von ihm abhingigen Atrioventrikularknotens immer um einen Bruchteil einer
Sekunde friiher veranlaflt, als sie erfolgt wire, wenn dieser unbeeinflufit geblie-
ben wire. Schaltet man den Einflufl des Sinusknotens durch Abbinden des
reizleitenden Biindels aus, so bleibt der Herzvorhof, sowie die Herzkammer
auf kurze Zeit stehen — die sogenannte pri-automatische Pause — wonach das
Herz in jenem etwas langsameren Rhythmus weiterschligt, der der Eigenfre-
quenz des Atrioventrikularknotens entspricht.

Aufler den Reizerzeugungsvorgingen im Herzen waren damals auch in der
Neurophysiologie bereits Vorginge rhythmisch-automatischer und endogener
Reizerzeugung bekannt, vor allem die Ergebnisse Erich von Holsts, der eine
zwingende Analogie zwischen neuro-physiologischen Vorgingen und den in
den vorangehenden Abschnitten besprochenen Phinomenen nachgewiesen hat-
te. Unbegreiflicherweise finden sie in vielen, als modern anerkannten Lehr-
biichern der Ethologie kaum Erwihnung.

Die ersten Arbeiten Erich von Holsts, dem es bestimmt war, das Erkli-
rungsmonopol des Reflexes zu durchbrechen, galten paradoxerweise dem
,,Kettenreflex“. Ein damals oft zitierter klassischer Beweis fiir die Existenz die-
ses Vorganges, den sogar Jakob von Uexkiill trotz seiner intuitiven Feindschaft
gegen den Reflexbegriff mehrfach zitiert hat, ist folgender: Man schneidet ei-
nen Regenwurm in zwei Stiicke, bindet oder niht diese mit einem Seidenfaden
zusammen, und siehe da, die beiden Hilften kriechen in wohlkoordinierter
Weise miteinander davon, die Welle der segmentalen Kontraktionen, die den
Wurm entlangliuft, erfihrt durch den Querschnitt keinerlei Unterbrechung.
Welch schoner Beweis fiir die Theorie, daff die Dehnung eines Segmentes
durch den Zug des vorangehenden seine nachfolgende Zusammenziehung be-
wirke! Ebenso soll nach der klassischen Theorie bei der schlingelnden
Schwimmbewegung eines Aales die Zusammenziehung oder Erschlaffung eines
Muskelsegments den Spannungszustand des darauffolgenden verindern, da-
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durch seine Propriozeptoren reizen und es so seinerseits iiber einen Reflexbo-
gen zur entsprechenden Zusammenziehung oder Erschlaffung veranlassen.
Erich von Holst hat mit dem Blick genialer Gestaltwahrnehmung erfaflt, dafl
diese Erklirungsversuche falsch sind, denn in den nun zu beschreibenden Ver-
suchen hat er offensichtlich schon bei ihrer Anordnung geahnt, was dabei her-
auskommen wiirde.

Seine ersten Versuche beruhten auf folgenden Erwigungen: Wenn die Erre-
gungsfortleitung iiber den Wurmkorper tatsichlich eine Kette von reihenweise
ausgelosten Reflexen sein soll, muf} sie mehrere Bedingungen erfiillen. Die Er-
regung mufl stets ein Segment nach dem anderen ergreifen, so wie bei einer
Reihe von Flaschen nach dem Anstofien der ersten eine nach der anderen um-
fillt. Dies trifft aber nicht immer zu, nach Einwirkung von Ather z. B. strek-
ken sich alle Segmente des Wurmkérpers gleichzeitig. Weiters diirfte die Erre-
gung durch eine lingere Strecke des Bauchmarks, an der man beiderseits alle
abzweigenden Nerven durchtrennt hat, nicht passieren kénnen, denn die Kette
der Reflexvorginge ist ja hier unterbrochen. In Wirklichkeit aber durchliuft
die Erregung solche Stiicke isolierten Bauchmarks sogar mit etwas vergrofierter
Geschwindigkeit. Nach diesen einleitenden Versuchen priparierte Holst das
Bauchmark eines Regenwurms vollig vom Korper frei, entfernte auch das
Oberschlundganglion, hing das Priparat in Ringerlésung auf und verband jedes
einzelne der Bauchganglien mit einem sehr empfindlichen Voltmeter. Diese
Meflinstrumente zuckten nun etwa nicht nur regellos — was an sich schon ein
wichtiges Ergebnis gewesen wire — sondern sie schlugen in gesetzmifliger
Weise hintereinander aus, wobei die Welle der Aktionspotentiale am Vorde-
rende beginnend iiber das ganze Priparat zum Hinterende lief, in ungefihr
gleichem Rhythmus und gleicher Geschwindigkeit, wie die Kontraktionswelle
der Segmente iiber den Ko6rper des kriechenden Regenwurms dahinlduft. Die
sichtbar gemachten elektrischen Impulse sind tatsichlich mit jenen identisch,
die geordnete. Kriechbewegungen hervorrufen: Holst wies dies dadurch nach,
dafl er an einem Priparat ungefihr in der Mitte des Wurms zwei Segmente in-
takt lief}, die sich darauthin in richtigen Kriechbewegungen und genau in Phase
mit den Ausschligen der Instrumente zusammenzogen, die mit den tbrigen
Ganglien verbunden waren.

Entsprechende Versuche an Fischen brachten analoge Ergebnisse. Durch-
trennt man an einer Schleie (Tinca tinca) unter Schonung der ventralen, moto-
rischen Riickenmarkswurzeln, simtliche dorsalen, sensiblen Wurzeln, so zeigt
der Fisch auf Rumpfhaut- und Muskelreize keine Reaktionen mehr, auf opti-
sche und statische Reize hingegen antwortet er mit normalen wohlkoordinier-
ten Schwimmbewegungen.

Auch ein Aal, mit dem man in gleicher Weise verfihrt, schlingelt sich in
normaler Weise. Legt man nun das Mittelstick des langen Korpers dadurch
still, dafl man in dieser Region auch die ventralen Wurzeln durchschneidet, so
verschwindet die am Vorderende beginnende Schlingelbewegung ,,wie ein Zug
in einem Tunnel“ in das gelahmte Korperstiick und tritt an dessen hinterem
Ende in fast normaler Phasenbeziehung wieder zutage — nicht ganz genau,
denn merkwiirdigerweise verlduft die Fortpflanzung der Erregungswelle im
stillgelegten Teil des Fischkorpers etwas schneller als normal. Genau derselbe
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Effekt tritt auf, wenn man das Mittelstiick des Aales nicht durch Lihmung
stillegt, sondern dadurch, dal man den Fisch in ein entsprechend langes, eng
anliegendes Stiick Rohr praktiziert.

Alle diese Beobachtungen beweisen, daff keine der untersuchten Bewe-
gungsweisen auf Kettenreflexen beruht, sondern dafl sie alle durch zentrale, im
Nervensystem selbst sowohl erzeugte, als auch koordinierte Impulse zustande
kommen, und daf} extero- und propriozeptorische Vorginge sowie segmentale
Reflexbogen dazu nicht nétig sind.

Was die Schlingelbewegungen der Fische betrifft, wiirde die einfache Beob-
achtung intakter Tiere dasselbe vermuten lassen: Die Bewegung beginnt nim-
lich, wenn der Fisch losschwimmt, an allen Segmenten gleichzeitig und hért
ebenso auf, die Wellen laufen also nicht etwa allmshlich nach hinten aus.

Von Holst wandte sich nun der Frage zu, welche Faktoren fir die Koordi-
nation der Bewegungsweisen verantwortlich sei, deren Unabhingigkeit von af-
ferenten Reizwirkungen er nachgewiesen hatte. Threr Losung standen Schwie-
rigkeiten im Wege. Die erste lag darin, dafl der offensichtlich geordnete Ablauf
der motorischen Vorginge uns als ein fertiges motorisches Geschehen entge-
gentritt. Im Augenblick, da das Tier aus der Ruhe in Bewegung tibergeht, ist
die Ordnung auch schon da und es ist daher, wie Holst sagt, ,,ebenso unmog-
lich aus ihrer Ausbildung Riickschliisse zu ziehen, wie etwa fiir den Entwick-
lungsphysiologen, aus dem fertigen Organismus auf die Triebfedern seiner
Entwicklung zu schliefen. Diese Schwierigkeit zwingt uns, nach Objekten zu
suchen, bei denen die feste, absolute Koordination zwischen einzelnen Bewe-
gungsorganen nicht die einzig mogliche Beziehung, sondern nur einen Extrem-
fall darstellt — das andere Extrem wire dann das Fehlen jeder gegenseitigen
Bewegungsbeziehung. Solche Objekte konnen uns vielleicht alle Ubergangsstu-
fen, alle Grade einer gegenseitigen Beeinflussung von Beginn einer inneren
Fithlungnahme bis zur stirksten gegenseitigen Bindung in extenso vorfiihren®.

Ein solches Objekt fand von Holst in den Schwimmbewegungen jener
Fischarten, die sich nicht wie die meisten anderen durch Schlingelbewegungen
fortbewegen, sondern bei mittleren Geschwindigkeiten den Rumpf stillhalten
und sich nur durch rhythmische Schwingungen der weichen Flossen vorwirts-
treiben. Wie schon die Analyse an intakten Tieren aufgenommener Filmstrei-
fen zeigte, schwingen solche Flossen entweder dauernd im gleichen Takt — in
,»absoluter Koordination* — oder, manchmal schon im nichsten Augenblick,
vollig unabhingig voneinander, also iiberhaupt ohne jede Koordination. Im
hiufigsten und fiir die Analyse interessantesten Fall aber laufen die einzelnen
Rhythmen zwar mit verschiedenen unabhingigen Frequenzen ab, iiben aber
dabei einer auf den anderen einen ganz bestimmten quantitativen Einfluf8 aus,
sowohl was ihre Frequenz, als was ithre Amplitude betrifft. Diesen physiologi-
schen Mechanismus stellte Erich von Holst dem schon bekannten der absolu-
ten Koordination als ein neues Ordnungsprinzip gegeniiber, das er die relative
Koordination nannte.

Holst entwickelte eine einfache Methode genauer Registrierung der relativ
koordinierten Flossenbewegung. Er durchtrennte dem Fisch in Narkose das
verlingerte Mark an bestimmter Stelle und sorgte, da ein solcher Schnitt das
Atemzentrum zerstort, fiir eine kiinstliche Beatmung des Priparates. Diese
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Operation macht, wie Holst sagt, ,,aus einem unberechenbaren Wesen mit ei-
nem Schlage einen Prizisionsapparat, dessen Bewegungen véllig ebenmifig ab-
laufen, solange man die dufleren und inneren Bedingungen konstant hilt, der
aber jede Einwirkung mit einer ganz bestimmten Titigkeitsinderung beantwor-
tet“. Die Bewegungen des Priparates iibertrug Holst mit einem leichten und
nahezu trigheitslosen, aus diinnsten Strohspanen gefertigten Hebelsystem di-
rekt auf den Schreiber von berufiten Trommeln. Der Eingangshebel dieses Ap-
parates war an wenigen Strahlen jeder Flosse befestigt, deren Rest zwecks
Verminderung des Wasserwiderstandes fortgeschnitten worden war.

Um die Kurven auszuwerten, bediente sich Holst eines in der Technik iib-
lichen, auf dem Prinzip von Fourier-Reihen beruhenden Verfahrens, dessen
Darstellung hier zu weit filhren wiirde. Jeder iiberhaupt an der Physiologie des
Zentralnervensystems interessierte Verhaltensforscher und Biologe sei dringend
ermahnt, die in Paperback vorliegenden Arbeiten von Holsts selbst zu lesen.
Hier sei nur eine einfachste Darstellung unternommen.

Im allgemeinen beeinflussen sich zwei schwingende Flossen gegenseitig,
doch kann der Einflufl ungleichgewichtig verteilt sein, man spricht dann von
einem dominierenden und einem abhingigen Rhythmus, im Extremfall, d. h.
bei minimaler Beeinfluflung des dominierenden durch den abhingigen, von ei-
nem unabhingigen Rhythmus. In den meisten Fillen erweist sich der Rhyth-
mus der Brustflossen als der unabhingigste, wobei die beiden Brustflossen fast
immer in absoluter Koordination zusammenarbeiten, und zwar auf zweierlei
Weise. Entweder sie schlagen gleichzeitig, wobei sie einen Vortrieb erzeugen,
oder sie schlagen abwechselnd in etwas undulierender Weise (wellenférmige
Aufeinanderfolge des Schlags ihrer einzelnen Strahlen) und erzeugen dabei ei-
nen nach unten gerichteten Wasserstrom. Der Einflufl des Brustflossenrhyth-
mus auf den der weichen Teile von Riicken- und Afterflosse, sowie auf die
Schwanzflosse lifit sich besonders gut zeigen, indem man ihn zunichst durch
duflere Einwirkungen, z. B. durch Druck auf die Kérperseiten ausschaltet, an-
schliefend aber ihn sich frei auswirken lafdt. Solange der Brustflossenrhythmus
ausgeschaltet bleibt, schlagen die abhingigen Rhythmen in regelmifliger Si-
nus-Schwingung und zeigen so, welche Form die von ihnen verursachte Bewe-
gung ohne den Einfluf des dominanten Brustflossenrhythmus haben wiirde.
Abb. 12 zeigt sowohl dies, wie auch den Einfluf}, den der dominante Brust-
flossenrhythmus nach seiner Wieder-Einschaltung austibt.

Die Auswirkung eines absolut dominanten Rhythmus auf einen vollig ab-
hingigen, d. h. nicht auf ihn zuriickwirkenden, ist der einfachste Fall einer re-
lativen Koordination und sei hier niher geschildert.

Jede Flosse hat an sich das Bestreben, ihren eigenen Bewegungsrhythmus
beizubehalten — Beharrungstendenz im Sinne von Holst. Die Wirkung des do-
minanten Rhythmus besteht darin, dafl er dem abhingigen seine eigene Fre-
quenz aufzuzwingen ,,trachtet. Die Stirke dieses Einflusses aber — und das ist
wichtig — wechselt periodisch mit den Phasenabstinden, die beide Rhythmen
jeweils voreinander haben. Ist der abhingige Rhythmus dem unabhingigen in
der Phase voraus, so wird er durch ihn verlangsamt, hinkt er dem unabhingi-
gen nach, so wird er beschleunigt. Bei verschiedenen Frequenzen der beiden
Rhythmen wechseln ihre Phasenbeziehungen begreiflicherweise periodisch und
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deshalb zeigt die Frequenz des abhingigen Rhythmus eine periodische
Schwankung nach oben und nach unten um den Mittelwert seiner eigenen Fre-
quenz. Je niher die Culmina des dominanten und des abhingigen Rhythmus
einander sind, desto stirker wird der letztere vom ersteren beschleunigt, wo-
fern der Gipfel des dominanten Rhythmus vor ithm liegt, oder gebremst, wo-
ferne er selbst dem dominanten Rhythmus ein Stiickchen voraus ist. Dieses
Phinomen, das Erich von Holst als den Magneteffekt bezeichnet hat, ist allge-
mein verbreitet und beeinfluft nahezu alle Bewegungsvorginge hoherer Tiere.
Da die Quantitit des Einflusses mit der Hiufigkeit der Fille ansteigt, in denen
das Culmen des einen Rhythmus dicht bei dem des anderen liegt, erreicht sie
ihr Maximum, wenn die Frequenzen beiden Rhythmen fast koinzidieren, oder

’ WAVAVAVAVAVAVAVAVAVA:
WA AMAMAMAAM AN

WTATAVAVAVAVAVAVaVaVaVaVaVaVaVy
ANININVINIVININININIVINININIV
MAMMAMNMMARAS

Abb. 12. Bewegung der einen Brustflosse (obere Kurve), der anderen (mittlere Kurve) und der

Schwanzflosse (untere Kurve). In 4 sind beide Brustrhythmen durch Druck auf die Korperseiten

gehemmt; in b ist nur ein Brustrhythmus gehemmt, in ¢ schwingen beide Brustflossen alternierend.
(Aus: von Holst, Zur Verhaltensphysiologie bei Tieren und Menschen, Band I)

aber wenn sie in einem nahezu ganzzahligen Verhiltnis zueinander stehen, so-
dafl z. B. jeder zweite Ausschlag des abhingigen Rhythmus in den Takt des
dominanten hineingezogen wird. Die duflere Ahnlichkeit mit dem Angezogen-
werden eines Eisenkorpers durch einen Magneten entsteht vor allem dadurch,
dafl bei groflerem Abstand der Gipfel zweier Rhythmen der Einflufl zunichst
gering ist und allmihlich in dem Mafle ansteigt, in dem die Periodizitit beider
Sinuslinien eine Anniherung der Culmina bewirkt. Ist eine gewisse Nihe er-
reicht, so pflegt der unabhingige Rhythmus mit einem Sprung an den domi-
nanten heranzukommen, was eben wirklich genau wie der Effekt eines Magne-
ten aussieht.

Aufler dem Magneteffekt gibt es eine zweite und einfacher zu verstehende
Form der gegenseitigen Beeinflussung, die Superposition (Abb. 13). Sie sei
wiederum der Einfachheit halber an dem seltenen Fall eines vollig dominanten
und vollig abhingigen Rhythmus erliutert. Immer wenn der Ausschlag des ab-
hingigen Rhythmus in Richtung des unabhingigen geht, wird er verstirkt und
zwar genau in dem Mafle, die dem augenblicklichen Ausschlag des dominanten
entspricht. Daher liefert der abhingige Rhythmus Kurvenbilder, die einer

8 Lorenz, Verhaltensforschung
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Uberlagerung der beiden Grundrhythmen entsprechen und aus der Superposi-
tion zweier einfacher Sinusschwingungen abgeleitet werden konnen.

Reine Magnetwirkung ist ebenso selten wie reine Superpositionswirkung
und den Fall eines von untergeordneten Rhythmen vollig unabhingigen domi-
nanten Rhythmus kennt man eigentlich nur vom Einflufl der Brustflossen auf
den der kaudal gelegenen Flossenteile.

Eine interessante Einzelheit: Die Brustflossen schlagen bei den meisten per-
comorphen Fischen — wie S. 112 erwihnt —, alternierend, solange der Fisch am
Platze steht, und synchron, wenn er vorwirts schwimmt. Die Wirkung, die
der Brustflossenrhythmus auf den der anderen Flossen ausiibt, entfaltet sich
nur beim alternierenden Schlage der Brustflossen und verschwindet, wenn sie
synchron schlagen. Der abhingige Rhythmus wird dann regelmiflig, aber nicht

Abb. 13. Schema zur Erliuterung von Abb. 12. Niheres sieche Text. (Aus: von Holst, Zur Verhal-
tensphysiologie bei Tieren und Menschen, Band I)

etwa weil die Brustflossen auf ihn nicht mehr einwirken, sondern weil ihre
beiden Wirkungen sich gegenseitig aufheben.

Holst diskutiert meines Wissens nirgends, wie eigentlich das Verhiltnis
zwischen den beiden Brustflossenthythmen zu denken sei, sie schlagen ja im-
mer mit gleicher Frequenz, was wechselt, das sind nur die Vorzeichen ihrer
Ausschlige.

Zwischen relativer und absoluter Koordination bestehen alle denkbaren
Uberginge. Die Wirkung von Magneteffekt und Superposition reichen aus, um
alle moglichen Zwischenformen zu erkliren. Fiir Wassertiere, wie die Fische,
reicht begreiflicherweise die relative Koordination aus, die wir zwischen ver-
schiedenen Flossen und Flossenteilen finden, um geordnete Fortbewegung zu
erzielen. Selbst beim ungeiibten menschlichen Schwimmen sind Arm- und
Beinbewegungen relativ koordiniert. Fiir die Bewegungen auf dem Land dage-
gen, sind festere Phasenbeziehungen wiinschenswert. Demgemiafl iberwiegt bei
Landtieren die absolute Koordination iiber die relative, die aber immerhin hiu-
figer ist, als gemeinhin angenommen wird. Bei Hunden z. B. tritt neben dem
bekannten, absolut koordinierten Bewegungsweisen von Schritt, Trab und Ga-
lopp hiufig in flieBendem Ubergang relative Koordination auf, wenn das Tier
von einer Gangart in die andere libergeht. Es kommt vor, daf ein Hund, der
vom Schritt zum Traben iibergeht, den normalen Schrinktrab zeigt, den selte-
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nen Pafitrab jedoch, wenn er vom Galopp in Trab fillt. Dann trabt er geraume
Zeit im Pafl (d. h. beide Beine einer Korperseite gleichzeitig vorwirts setzend)
bis die Rhythmen der Vorder- und der Hinterbeine ihre Phasenbeziehungen
nicht mehr aufrechterhalten koénnen und nach einer kurzen Periode relativer
Koordination wieder der gewohnliche Schrinktrab zur Herrschaft gelangt.

Diese und andere Phinomene entsprechen bis ins Einzelne denen der ge-
genseitigen oder einseitigen Beeinflussung der Flossenbewegung bei Fischen
und rechtfertigen die Annahme, dafl gleiche physiologische Faktoren bei allen
diesen Bewegungsweisen im Spiele sind. Im iibrigen ist der Magneteffekt noch
viel weiter verbreitet und wurde ebensowohl bei den Bewegungen des Schiittel-
tremors, der bei der Parkinsonschen Erkrankung auftritt, als auch bei Willkiir-
bewegungen nachgewiesen. Letzteres ist banal, da jeder weif}, wie schwer es
ist, Triolen mit der einen und Viervierteltakt mit der anderen Hand zu taktie-
ren.

Auf dem Wege, dessen Besprechung uns hier zu weit fithren wiirde, hat
Holst nachgewiesen, daf} es zwei getrennte zentralnervose Funktionen sind, die
den eben besprochenen Erscheinungen zugrunde liegen. Die rhythmische Er-
zeugung von Reizen obliegt einer bestimmten Art von Zellen. In seinen Unter-
suchungen des Dualismus der automatischen und der motorischen Funktionen
im Riickenmark hat Holst nachgewiesen, daf} die Frequenz von einer anderen
Instanz bestimmt wird, als die Amplitude. Die Deutung der hier kurz be-
schriebenen Phinomene wire schwierig, wollte man annehmen, daff die moto-
rischen Elemente, die ihre Impulse zu den Muskeln senden, selbst die Erzeuger
des automatischen Rhythmus seien. ,,Dagegen klirt die Sachlage sich sofort
auf, wenn man die naheliegende Annahme macht, daf} im Riickenmark zweier-
lei Elemente vorhanden sind: erstens solche, die den zentralen rhythmischen
Prozefl erzeugen, und zweitens die eigentlichen motorischen Zellen, welche
durch erstere abwechselnd erregt und gehemmt werden und welche ihrerseits
die Muskelimpulse aussenden‘. Bei relativer Koordination zweier Rhythmen
geht die Amplitude der Flossenschwingung des dominierenden Rhythmus pa-
rallel mit der Stirke seiner Einwirkungen auf den abhingigen Rhythmus, d. h.
mit dem Ausmafl von dessen Periodizitit. Der Einfluf des dominanten
Rhythmus macht sich auf den abhingigen auch dann bemerkbar, wenn z. B.
die Brustflosse mit ganz geringer Amplitude, aber schon mit der spiter einge-
haltenen Frequenz zu schlagen beginnt. Die allmihliche Zunahme der Ampli-
tude des Flossenschlages erklirt sich, wie schon erwihnt, aus einer ,,Rekrutie-
rung® einer zunehmenden Zahl von motorischen Zellen, die mit etwas ver-
schiedenen Schwellenwerten ansprechen. Bei einer gegenseitigen Beeinflussung
mehrerer Rhythmen kann deshalb eine Konstanz der Phasenbeziehungen zu-
standekommen, die von der Amplitude der Ausschlige unabhingig ist. So ent-
steht, wie schon erwihnt (S. 89), eine Bewegungs-,,Gestalt*, die als solche
wiedererkennbar ist, auch wenn die Intensitit, d. h. die Amplitude der betei-
ligten Bewegungselemente wechselt. Alle diese komplexen und harmonischen
Bewegungsvorginge kommen nachweislich ohne Mitwirkung von Propriozep-
toren, ja iberhaupt von afferenten Vorgingen zustande.

Endogene Reizerzeugung ist inzwischen bei sehr vielen Tieren und bei sehr
verschiedenen Teilen des Zentralnervensystems nachgewiesen worden. So in

8*
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den Muskelfasern des Wirbeltierherzens, auch in Gewebekulturen, in der Kor-
perwand von Coelenteraten (Pantin 1950), in den Muskeln von Polychaeten
(Wells 1950), im Zentralnervensystem des Fluflkrebses (Prosser 1943), in dem
der Gottesanbeterin, verschiedener Schaben und Heuschrecken (Roeder 1960),
in isolierten Stiicken der Gehirnrinde der Katze (Christiansen und Courtoir
1949), in allen bisher untersuchten Sinnesepithelien und neuerdings in Zellkul-
turen von Ganglienzellen des Seehasen (Aplysia).

14. Analoge Funktionen von neuralen Elementen
und integrierten Systemen

Das Zentralnervensystem vollbringt hiufig analoge Leistungen auf verschie-
denen Integrationsebenen in einer wahrhaft tiuschend ihnlichen Weise, die
auch den Erfahrenen dazu verfithren kann, sie fiir ,,Dasselbe® zu halten. Das
klassische Beispiel fiir einen hieraus entstehenden Irrtum ist die Meinung
Helmholtz’, dafl die abstrahierenden Leistungen der Wahrnehmung auf unbe-
wufiten Schlufifolgerungen beruhten. Es ist grofle Vorsicht am Platze, wenn
man Eigenschaften von Elementen mit denjenigen der aus ihnen integrierten
ganzheitlichen Systeme in Beziehung setzen will. Bei aller Vorsicht darf man
aber der Tatsache eine hohe Bedeutung zumessen, dafl auch die kleinsten neu-
ralen Elemente, ja selbst isolierte Neuriten, eine ihnliche Spontaneitit besitzen,
wie ganze Tiere. Die alte Reflexlehre nimmt an, daf} Sinneszellen und Neurone
nicht sprechen, wenn sie nicht angesprochen werden und in ein passives
Schweigen verfallen, bis sie wieder mit geniigender Intensitit angesprochen
werden. Sie hatten nach dieser Meinung so wenig eigenes Verhalten, wie ein
elektrischer Schalter. Die Frage, ob es solche Elemente iiberhaupt gibt, ist un-
entschieden. In allen untersuchten Fillen hat sich die Nervenzelle, wie Roeder
sagt, im Besitze ,,eines hochdifferenzierten eigenen Verhaltens gezeigt, das
durch Eigenschaften der Zellmembranen, durch die riumliche Form der Zelle,
Ionenkonzentration, neurohumorale Vorginge und auflerdem durch die zeitli-
che und riumliche Konfiguration extrazellulirer Einfliisse auf den Zellkrper
und die Dendriten erwiesen ist. (The neuron has been shown to have an elabo-
rate intrinsic behavior determined by membrane properties, cell geometry, ion
concentrations, neurohumoral processes and the temporal and spatial configu-
ration of extracellular impacts.)*

Selbst am isolierten Neuriten laflt sich zeigen, dafl dasselbe Element sowohl
aktiv, wie reaktiv sein kann. Abb. 14 zeigt das Verhiltnis zwischen den
Schwankungen der Erregbarkeit bei einem reaktiven und bei einem spontan ak-
tiven Element. Auf der Ordinate ist die im Augenblick vorhandene Erregbar-
keit aufgetragen, die praktisch nur an der Reizstirke gemessen werden kann,
die das Element zum Aussenden eines Impulses veranlafit. Die obere Horizon-
tale stellt die Schwelle dar, bei der dies erfolgt, die darunter liegende Waa-
grechte stellt die Ruhe-Erregbarkeit dar, etwa bei einem in Ringerldsung auf-
gehingten Neuriten aus dem Nervus ischiadicus eines Siugers. Die ausgezo-
gene Kurve zeigt die Verinderungen der Erregbarkeit des Neuriten, die auf das
Eintreffen des Reizes S folgen. Nach raschem Ansteigen der Erregung feuert
der Neurit, wonach seine Erregbarkeit fur kurze Zeit auf Null absinkt — die
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sogenannte refraktire Periode. Anschlielend steigt die Erregbarkeit in einer
ungedimpften Kurve bis weit iiber das Maf} der Ruhe-Erregbarkeit, das sie,
wie das Diagramm zeigt, erst in einer linger dauernden gedimpften Schwin-
gung wieder erreicht.

Es geniigt nun, die Erregbarkeit ein wenig zu erhohen, etwa indem man
den Calciumgehalt der Ringerlosung herabsetzt, um zu erreichen, dafl der auf
die Refraktirperiode folgende Erregungsanstieg den Wert der Ruhe-Erregbar-
keit so weit iibersteigt, dafl er den Schwellenwert erreicht, zum erneuten Ent-
laden des Impulses fithrt und so den Vorgang zu einer Folge rhythmisch ausge-
sendeter Impulse macht.

Abb. 14. Erklirung im Text. (Aus: Roeder, Spontaneous Activity and Behavior)

Wie spater (2. III/2) besprochen werden wird, ist es fiir die Sinneszellen,
die frither als typische Beispiele von passiv auf Reize wartende Elemente gal-
ten, mit Sicherheit nachgewiesen, daff sie samt und sonders ununterbrochen
Impulse erzeugen. Pumphrey hat hiefiir eine naheligende Erklirung gegeben:
Das daueraktive Element hat keine Reizschwelle im eigentlichen Sinne des
Wortes! Wann immer ein Reiz eintreffen mag, und wie klein er auch sei, auf
alle Fille hat er eine Modulation der ausgesandten Frequenzen zur Folge. Alle
Signale simtlicher daraufhin untersuchten Sinneszellen sind Frequenzmodula-
tionen. Schon fiir das Neuron, ja sogar fiir den vom Zellkdrper getrennten
Neuriten gilt der Satz, dafl seine Leistung Aktion-und-Reaktion-in-Einem ist.

Bei vielzelligen Tieren unterliegen alle spontanen Aktivititen, auch die der
kleinsten Elemente, in gleicher Weise dem Einfluff héherer Kommandostellen
oder, bei Organismen ohne zentralisiertes Nervensystem, unmittelbar dufleren
Reizeinflissen. Wenn ein Reiz-Reaktions-Vorgang im Sinne der alten Reflex-
lehre das wesentliche Element des Verhaltens wire, so miifite man erwarten,
daf8, wie Roeder sagt, ein Organismus auch einmal im reizarmen Raume véllig
zum Stillstand kommt und an einem toten Punkt so lange stecken bleiben
miifite, bis ein Wechsel duflerer Bedingungen einen Reiz auf ihn ausiibt. Es
gibt nur sehr wenige Tiere, die gelegentlich in eine solche natiirliche ,,Akinese*
verfallen, nimlich hochspezialisierte kryptisch gefirbte Raubtiere, die still auf
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Beute lauern, wie etwa die Larve eines Ameisenlowen (Myrmeleo) oder be-
stimmte riuberische Grundfische. Fiir die meisten frei beweglichen Tiere gilt
William McDougalls alter Satz, ,,the healthy animal is up and doing®, frei
iibersetzt: Das gesunde Tier ist voll Unternehmungslust.

Pantin kommt auf Grund seiner Untersuchung der spontanen Bewegungen
von Seeanemonen, also von festsitzenden und durchaus nicht ,,unternehmungs-
lustigen* Wesen zu dem Schlufl: ,,Was immer der Ursprung dieser Aktivitit
sein mag, scheint er im Tiere selbst zu liegen und nicht durch duflere Reize
verursacht und in Gang gebracht zu werden*. (Ubersetzung.) Eigentlich ist es
ein Zeichen von hochgradiger Voreingenommenheit, wenn Forscher, die sich
mit dem Verhalten hoherer Tiere beschiftigen, ernstlich glauben, dafl der Re-
flex die Grundlage alles tierischen und menschlichen Verhaltens sei. Wie Theo-
dore H. Bullock sagt: ,,Aus irgendwelchen Griinden hat es keinen Eindruck
auf die Behavioristen gemacht, daf} die Fliege auf dem Tisch manchmal ohne
merklichen Auflenreiz wegfliegt. (Ubersetzung.) Die Hartnickigkeit, mit der
viele Psychologen an der Reflextheorie festhalten, erklirt sich nur aus der ver-
fithrerischen Einfachheit des Reflexbegriffes. Wirklich nachgewiesen ist die Exi-
stenz eines vollig passiv auf Reize wartenden Elementes nimlich nicht, wih-
rend die Aktivitit-und-Reaktivitit-in-Einem iiberall gefunden wurde, wo man
nach ihr suchte.

Was fiir Eigenschaften der neuralen Elemente und fiir die weitgehende Ana-
logie ihrer Leistungen zu denen der Instinktbewegungen gilt, trifft in noch ho-
herem Mafle fiir die harmonisch integrierten Vorginge im Riickenmark zu, de-
ren Kenntnis wir Erich von Holst verdanken. Alle Versuche, die Eigenschaften
der Instinktbewegung aus Reflexvorgingen abzuleiten, wirken so gezwungen,
dafl die ideologische Motivation deutlich durchschimmert. Nimmt man dage-
gen an, dafl endogene Reizerzeugung den meisten tierischen Verhaltensweisen
zugrundeliege und dafl die zentrale Koordination fiir die Harmonie und Teleo-
nomie angeborener Bewegungsweisen verantwortlich sei, so finden gerade jene
Eigenschaften der Instinktbewegung, die sich der Reflexhypothese nicht ein-
ordnen lassen, nicht nur eine zwanglose Erklirung, sondern sie werden zu
Phinomenen, deren Auftreten theoretisch gefordert werden muf}. Wie Wolf-
gang Schleidt in seiner Arbeit ,,How fixed is a fixed motor pattern?** angedeu-
tet hat, finden auch die Formverinderungen, die eine Instinktbewegung bei
Schwankungen der Intensitit erleidet, eine sehr zwanglose Erklirung aus Erich
von Holsts Annahme von der Dualitit automatischer und motorischer Funk-
tionen: Was konstant bleibt, ist die Phasenbeziehung zwischen den Bewe-
gungselementen, die selbst dann die gleiche bleibt, wenn die Amplitude, die
Grofle der Ausschlige, fast auf Null absinkt.

15. Zusammenfassung des Kapitels

1. Es gibt in ihrer Koordination unverinderliche, leicht wiedererkennbare
Bewegungsfolgen, die ebenso verlifliliche Merkmale von Arten, Gattungen und
selbst grofiten taxonomischen Kategorien sind, wie nur irgendwelche morpho-
logischen Charaktere oder Kombinationen von solchen. Daher ist der Begriff
der Homologie auf sie ebenso anwendbar, wie auf diese. Es bedarf keines wei-
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teren Beweises, dafl diese Bewegungskoordinationen genau so im Genom ver-
ankert sind, wie die Form des Kérpers. Man nennt sie Instinktbewegungen
oder erbkoordinierte Bewegungen. Sie bilden hiufig, aber nicht immer, mit ei-
nem angeborenen Auslésemechanismus eine funktionelle Einheit, die Heinroth
als arteigene Triebhandlung bezeichnet hat. Angeborener Auslésemechanismus
(AAM) und Instinktbewegung (IB) sind indessen verschiedenartige physiologi-
sche Vorginge, die auch unabhingig voneinander in das Verhalten eingebaut
sein konnen.

2. Instinktbewegungen konnen bei verschiedenen Graden spezifischer Erre-
gung in allen Ubergingen zwischen leisen Andeutungen, sogenannten Inten-
tionsbewegungen, und dem voll intensiven teleonomen Ablauf auftreten. Kon-
stant bleibt dabei die Phasenbeziehung und die Groflenrelation der Bewegungs-
ausschlige.

3. In manchen Fillen ruft dieselbe Erregungsqualitit verschiedene, ver-
schiedenen Intensititen gesetzmiflig zugeordnete Instinktbewegungen hervor.

4. Fir die Annahme, dafl die aufeinanderfolgenden Intensitits-Stufen zuge-
ordneten Instinktbewegungen von derselben Art der Erregung aktiviert wer-
den, sprechen folgende Umstinde: Sie alle sind durch den gleichen AAM und
bei elektrischer Reizung im Zwischenhirn am selben Reizpunkt ausldsbar, ihre
Stufenfolge entspricht streng derjenigen der Reizstirke, ihre Schwellenwerte
fluktuieren stets parallel zueinander und ihr zeitliches Aufeinanderfolgen ist
nicht durch Pausen verlangsamt, wie sie das Umschlagen einer Erregungsquali-
tit in eine andere kennzeichnen.

5. Die Intensitit, mit der eine Instinktbewegung ablauft, ist von zwei Fak-
toren abhingig, von der inneren Bereitschaft des Tieres und der Wirksamkeit
des auslosenden Reizes. Die Beobachtung einer bestimmten Instinktbewegung
in einer bestimmten Reizsituation liefert daher eine Gleichung mit zwei Unbe-
kannten. A. Seitz bot nach jedem Attrappenversuch eine konstante, maximal
wirkende Reizkonfiguration und konnte so feststellen, wieviel innere Bereit-
schaft nach dem ersten Versuch noch vorhanden war. (Methode der doppelten
Quantifikation). Die Gesetzmifiigkeiten, die in dem Bereitschaftsschwund nach
jeder Auslosung und in der Wirksamkeit verschiedener Reizkonfigurationen
obwalten, konnten nur durch die gleichzeitige Untersuchung beider gefunden
werden. Durch sie ist auch erstmalig eine konstante Beziehung zwischen Reiz-
stirke und Reaktionsintensitit festgestellt werden.

6. Die Bereitschaft zur Ausfilhrung einer bestimmten Instinktbewegung
sinkt nach jedem Ablauf ab, obne dafl dabei der Organismus als Ganzes ermii-
det wird oder die Bereitschaft zu anderen Instinktbewegungen abnimmt. Ein-
zig die Lokomotionsbewegungen der Flucht sind noch auslosbar, wenn der
Gesamtorganismus, Atmung und Kreislauf erschépft sind.

7. Die aktionsspezifische Ermiidbarkeit der Instinktbewegungen unterschei-
det sich von gewohnlicher Ermiidung darin, dafl bei lingerem, experimentell
erzwungenem Nicht-Gebrauch der Schwellenwert auslosender Reize bis tief
unter das beim freilebenden Organismus durchschnittliche Mafl absinkt. Die
Reaktion kann dann durch inadiquate Ersatzobjekte ausgelost werden.

8. Hilt man ein Tier zwecks Untersuchung der ,,Stauung® einer Instinkt-
bewegung unter konstanten, das Eintreffen auslosender Reize verhindernden
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Bedingungen, so treten hiufig zwei Effekte ein, die das Phinomen der Schwel-
lenerniedrigung verschleiern, erstens eine Inaktivitits-Atrophie der nicht ge-
brauchten Bewegungsweise, zweitens ein Absinken der Allgemeinerregbarkeit,
das auch die Reizschwellen anderer Bewegungsweisen anhebt. Das Studium des
Schwundes der Allgemeinerregbarkeit hat dazu beigetragen, die funktionellen
Ahnlichkeiten von aufladenden und auslésenden Reizen verstindlich zu ma-
chen.

9. Hilt man ein Versuchstier in einer Umgebung, in der Absinken der All-
gemeinerregbarkeit nicht eintritt und in der ihm nur die adiquat auslosenden
Reize fiir eine bestimmte Instinktbewegung vorenthalten werden, so kann die
Schwellenerniedrigung einen Extremwert erreichen, sodafl die Bewegungsweise
ohne spezifische Reize im Leeren losgeht. Dies nennt man Leerlauf- Aktivitit.

10. Lingerer Nicht-Gebrauch einer Instinktbewegung fithrt nicht nur zur
Verinderung von Schwellenwerten, sondern setzt den Organismus als Ganzes
in Unruhe und veranlaflt ithn, aktiv nach der auslosenden Reizsituation zu su-
chen. Dieses Verhalten, das im einfachsten Falle aus motorischer Unruhe be-
steht, im komplexesten aber die hdchsten Leistungen von Lernen und Einsicht
in sich schliefit, nennt man mit Wallace Craig Appetenzverhalten. Lernen
durch Belohnung (reinforcement) kommt nur im Rahmen von Appetenzverhal-
ten vor.

11. Schwellenerniedrigung tritt auch bei Verhaltensweisen der Feindvermei-
dung und der innerartlichen Aggression auf, obwohl sinnlose Flucht vor
hochst inadiquaten Objekten im hdchsten Grade dysteleonom erscheint. Of-
fenbar ist es der Evolution nicht méglich, einen Empfangsapparat mit absolut
konstanter Schwelle auszubilden. Bei Instinktbewegungen des Kampfes findet
sich nicht nur Schwellenerniedrigung, sondern auch ein ausgesprochenes und
sicher nachweisbares Appetenzverhalten.

12. Jede Erbkoordination, die zu Appetenzverhalten Anlaf} gibt, wird zu
einem selbstindigen Antrieb tierischen Verhaltens, was jedoch nicht besagt,
daf sie nicht ihrerseits von anderen Faktoren angetrieben werden kann. Vom
niedrigsten Integrationsniveau, wie dem der Reizerzeugungs-Zentren des Wir-
beltierherzens, bis zu den komplexesten Instinktbewegungen, sind alle sponta-
nen Aktivititen ,,Aktion-und-Reaktion-in-Einem* (A. F. ]. Portielje). Das
Maf ihrer Antreibbarkeit ist von der Quantitit der in der Zeiteinheit produ-
zierten aktions-spezifischen Erregungs-Bereitschaft abhingig.

13. Die in den vorhergehenden Abschnitten besprochene Tatsachen finden
eine zwanglose Erklirung in den Ergebnissen Erich von Holsts, der zuerst im
Bauchmark des Regenwurms und spiter im Riickenmark der verschiedensten
Wirbeltiere sowohl die endogene Erzeugung, als auch die zentrale Koordina-
tion von Reizen nachwies, die bestimmte harmonische und teleonome Bewe-
gungen zustandebringen. Diese kommen nachweislich ohne Mitwirkung ir-
gendwelcher Rezeptoren zustande. Damit fillt die Kettenreflex-Theorie der In-
stinktbewegung.

Die Effekte der gegenseitigen Beeinflussung zweier reizerzeugender
Rhythmen fithren dazu, daff sich beide im Phasenverhiltnis einer moglichst
ganzzahligen Harmonie festzuhalten trachten (Magneteffekt). Dieser Einfluf} ist
umso stirker, je niher die Culmina beider Rhythmen beieinanderliegen. Wenn
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dies, wie bei annihernd ganzzahligem Verhiltnis der Frequenzen, oft vor-
kommt, so kann der Magneteffekt ein dauerndes Im-Takt-Bleiben beider
Rhythmen bewirken und so aus der relativen Koordination absolute machen.
Endogene Reizerzeugung und zentrale Koordination sind im Zentralnervensy-
stem allgegenwirtig, relative Koordination ist bei Fischen, absolute bei Land-
tieren hiufiger.

14. Bei aller Vorsicht, die beim Schlieflen von Eigenschaften neuraler Ele-
mente auf das integrierte Verhalten intakter Tiere geboten ist, zeigt doch das
Verhalten von kleinsten Elementen, wie selbst von Neuriten (K. Roeder) und
mehr noch das des Riickenmarks und seiner Leistungen (Erich von Holst) eine
bedeutsame Analogie zu dem des intakten Tieres. Alle jene Erscheinungen, die
von der Reflextheorie nicht eingeordnet werden konnten, werden nicht nur er-
klirbar, sondern theoretisch zu fordern, wenn man unterstellt, daff die von K.
Roeder, E. von Holst und anderen gefundenen neuralen Leistungen spontaner
Reizproduktion auch der Instinktbewegung des intakten Tieres zugrundeliegen.
Den Reflexvorgang im alten Sinne, der darin besteht, daf} ein ,,schweigendes
Element nur spricht, wenn es angesprochen wird“ (Roeder), gibt es wahr-
scheinlich uberhaupt nicht.

Die Essenz dessen, was in diesem Kapitel gesagt wurde, kann in die Worte
Erich von Holsts zusammengefafit werden: ,,Das Nervensystem gleicht also
nicht so sehr einem faulen Esel, dem man einen Schlag geben muf} oder, um
den Vergleich genauer zu machen, der sich selbst jedes Mal in den Schwanz
beiflen mufl, ehe er einen Schritt tun kann, sondern eher einem temperament-
vollen Pferde, das ebenso der Ziigel, als der Peitsche bedarf*.



II. Afferente Vorginge

1. Der angeborene Auslosemechanismus (AAM)

Wie wir schon wissen, sind zwei grundverschiedene, physiologische Me-
chanismen an jener funktionellen Einheit des Verhaltens beteiligt, die Oskar
Heinroth eine arteigene Triebhandlung nannte. Erstens der angeborene Ausls-
semechanismus (AAM), der dem Tier das ,,angeborene Erkennen* einer biolo-
gisch relevanten Umweltsituation vermittelt, und zweitens die phylogenetisch
programmierte, erbkoordinierte Bewegung, die, durch den AAM in Gang ge-
bracht, diese Situation mit ,,angeborenem K&nnen‘ meistert. Wie schon in der
historischen Einleitung erwihnt, fiel die grundsitzliche physiologische Ver-
schiedenheit dieser beiden Funktionen wenig auf, solange man das ganze Ver-
haltensmuster fiir eine Kette von gleichartigen Vorgingen, nimlich von Refle-
xen hielt. Mit zunehmender Kenntnis der physiologischen Natur der erbkoor-
dinierten Bewegungen trat die Notwendigkeit zutage, den Apparat, der ihre
Auslésung, genauer gesagt ihre Enthemmung, bewirkt, als einen Mechanismus
eigener Art zu betrachten.

In den letzten Abschnitten des vorangehenden Kapitels war ich gezwungen,
vorwegnehmend Einiges iiber den Mechanismus zu sagen, der auf bestimmte
Reizkonfigurationen selektiv anspricht und eine Instinktbewegung — oder eine
sonstige Verhaltensweise — ausldst. N. Tinbergen und ich nannten diesen Me-
chanismus zuerst das angeborene auslésende Schema, weil, wie schon bei Be-
sprechung der Methode der doppelten Quantifikation vorweggenommen wur-
de, der Organismus nicht etwa auf ein gestaltetes Gesamtbild der adiquaten
Umweltsituation anspricht, sondern auf eine Summe von ganz bestimmten,
diese Situation skizzenhaft, ,,schematisch® kennzeichnenden Reizkombinatio-
nen. Man hat den Ausdruck angeborenes Schema deshalb verlassen, weil er
immer noch die Vorstellung von einem, wenn auch vereinfachten, Bild der Ge-
samtsituation oder des Gegenstandes einer Verhaltensweise nahelegt. Man
spricht jetzt vom angeborenen Auslosemechanismus (AAM).

Dieser Begriff ist rein funktionell bestimmt und es ist von vornherein klar,
daf} bei verschiedenen Lebewesen und auf verschiedener Integrationshohe ihrer
kognitiven Leistungen und Verhaltensweisen sehr verschieden hohe Anspriiche
an die Selektivitit ihrer Reizbeantwortung gestellt werden und dafl es sehr ver-
schiedene physiologische Mechanismen sind, die diesen Anforderungen gerecht
werden.

Schon bei den niedrigsten Organismen stellt sich die Frage, woher der Or-
ganismus ,,weifl‘, welche von seinen Verhaltensweisen auf einen bestimmten
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Auflenreiz zu antworten hat, um ihre arterhaltende Leistung zu vollbringen.
Wie kommt es z. B., dafl eine Amébe sich nicht alle kleineren Kérperchen
einverleibt, sondern, wenn auch mit hiufigen ,,Irrtimern® nur solche, die ihr
als Nahrung dienen koénnen? Woher ,,weiff“ ein Geifleltierchen (Flagellat), das
sich mit Hilfe einer Kinesis (2. IV/5, S. 180) durchs Leben schligt, wo es
schnell und wo es langsam zu schwimmen hat?

Bei Einzellern und niedrigsten Vielzellern, die nur iiber ein wenig reichhal-
tiges Inventar von Bewegungsweisen verfiigen und deren gesamtes Verhalten
sich im Wesentlichen auf das Vermeiden von Gefahren, sowie das Aufsuchen
von Beute oder Geschlechtspartnern beschrinkt, werden an die Selektivitat des
Auslosemechanismus keine allzu hohen Anspriiche gestellt. Immerhin vermag
eine Amobe selektiv und teleonomisch sinnvoll auf eine ganze Anzahl von ver-
schiedenen Reizkombinationen zu antworten, wenn auch nur mit Verhaltens-
weisen, die sich nur quantitativ und in Vorzeichen voneinander unterscheiden
(2. VI/4, S. 179). Sie kann nur mit groflerer und geringerer Intensitit auf einen
Reiz zu oder von ihm wegfliefen, in Extremfillen kann sie das Reizobjekt um-
fliefen oder aber sich unter Verdickung des Ektoplasmas einkapseln. Meist
sind es chemische Reize, die in teleonomer Weise beantwortet werden, seltener
taktile oder thermische.

Einfacher und besser bekannt sind die Reizsituationen, auf die Wimperinfu-
sorien (Ciliata), zu denen auch das bekannte Pantoffeltierchen (Paramaecium
caudatum) gehort, reagieren. Mittels der im VI. Kapitel niher zu besprechen-
den phobischen (S. 181) und topischen (S. 182) Reaktionen vermag das Tier-
chen eine Umweltsituation aufzusuchen und in ihr zu verharren, die durch eine
bestimmte Wasserstoffionen-Konzentration als giinstig gekennzeichnet ist. Die in
natiirlich belassenen Gewissern am hiufigsten vorkommende Siure ist COz,
das sich vor allem in niherer Umgebung faulender Pflanzenstoffe in hoher
Konzentration findet, da die Bakterienschwirme, die sich von diesen ernihren,
Kohlensiure ausscheiden. Bei einer bestimmten, optimalen Siurekonzentration
neigt das Pantoffeltierchen dazu, ,,vor Anker zu gehen“: Wenn es mit dem
vorderen Ende an weiche Substanzen stoft und vor allem, wenn es sich in
diese etwas einbohren kann, stellt es den vortreibenden Wimperschlag beider
Korperseiten ein und strudelt nur mit den Wimpern des Mundfeldes die reich-
lich vorhandenen Bakterien in seinen Schlund. ,,Zoogloeen‘* von Bakterien bie-
ten beide Reize. Diese Zusammenhinge sind statistisch so hiufig, andere und
giftige Siuren sind so selten, daf} ihre Existenz in dem Verhaltensprogramm
des Tieres nicht beriicksichtigt zu werden braucht. Der Experimentator, der
einen Tropfen Oxalsiure in den Lebensraum vom Paramaecium fallen lifit, ist
,»nicht vorgesehen**.

Es gibt auch natiirliche Feinde, die sich den Mangel an Selektivitit zunutze
machen: Grofle Amében stellen dem Pantoffeltierchen eine geradezu raffinierte
Falle. Sie scheiden COz2 aus und sind aulerdem weich wie Bakterienhaufen,
d. h. sie geben dem andringenden Paramaecium nach, sodafl es an ihnen, wie
an jenen ,,vor Anker geht“. Dann bilden sie mit ihren Scheinfiifichen eine
Hohle und fangen das Tierchen. Ich habe einmal gesehen, wie ein Pantoffel-
tierchen von einer Amébe schon fast ganz umschlossen war, plotzlich riick-
wirts schwamm und sich unter Einschniirung des eigenen Korpers durch die
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noch vorhandene Offnung dringte. Als es ganz im Freien war, schwamm es
wieder vorwirts, dringte sich wieder unter ringférmiger Einschniirung des ei-
genen Korpers in den von der Amobe gebildeten Hohlraum hinein. Im nich-
sten Augenblick schlof8 sich die Falle, das Pantoffeltierchen gab einige heftige
Fluchtreaktionen, mit denen es fast die diinne Plasmaschicht durchbrach, die es
gefangen hielt. Dann stief} es seine Trichocysten aus und starb, was an der so-
fortigen Aufldsung der Plasmastrukturen dramatisch sichtbar war. Der ganze
Vorgang demonstriert die Anfilligkeit einfacher Auslésemechanismen fiir ver-
derbliche Irrtiimer.

Die Auswahl von Reizkonfigurationen, auf die ein AAM anspricht, ist stets
so getroffen, dafl ein allzu hiufiges, fiir den Artbestand gefihrliches ,,irrtiimli-
ches* Ansprechen geniigend unwahrscheinlich ist. Das klassische Beispiel hie-
fiir ist die Stechreaktion der weiblichen Zecke (Ixodes rhicinus), die auf die
Kombination von zweli, verschiedenen Sinnesgebieten zugehérigen, Reizen an-
spricht: Das Objekt muff eine Temperatur von ungefihr 37 Grad Celsius haben
und nach Buttersiure riechen. Auflerdem gehort zu dem Gesamtablauf des
Verhaltens, dafl die Zecke auf Pflanzen sitzt und diese, wenn sie angestofien
werden, loslif8t und auf das die Bewegung verursachende Objekt fillt. Wenn es
nach Buttersiure reicht und warm ist, dann sticht sie es. Man vergegenwirtige
sich, wie unwahrscheinlich es ist, dafl das Tier durch die im phylogenetischen
Programm vorgesehenen Reize ,,irrtiimlich® dazu veranlafit wird, etwas ande-
res als das adiquate Objekt, ein Siugetier, zu stechen.

Die Frage, an welcher Stelle im Zentralnervensystem die seligierende Lei-
stung des AAM vollbracht wird, mufl in jedem Falle speziell untersucht wer-
den. Am einfachsten liegen die Dinge dort, wo ein einziges Sinnesorgan fiir die
Auslosung einer einzigen Reaktion verantwortlich ist. Die weibliche Grille
(Acheta domesticus) z. B. ist durch die besondere Struktur ihres Gehdrorganes
tiberhaupt nicht imstande, irgend etwas anderes zu horen, als den Balzgesang
des Minnchens, auf den sie mit Zuwendung und Hinlaufen reagiert, wie Regen
nachwies. In einem seiner Versuche sprang das Grillenweibchen sogar in den
Lautsprecher, aus dem das Zirpen des Mannchens ertonte.

Komplexer liegen die Dinge dann, wenn bei Tieren mit reichhaltigerem
Verhaltensinventar von einem einzigen Sinnesorgan, etwa vom Auge aus, eine
ganze Reihe von Verhaltensweisen durch verschiedene Konfigurationen von
Auflenreizen selektiv ausgeldst werden. Hier mufl ein physiologischer Apparat
gefordert werden, der den verschiedenen motorischen Antworten vorgeschaltet
ist, die Kombinationen eintreffener Reize gewissermafien filtert und nur ganz
bestimmte Konfigurationen ,,durchlaflt und an die einer bestimmten Verhal-
tensweise vorgesetzten Kommandostelle weiterleitet.

Verschiedene Forscher haben die Notwendigkeit gesehen, ein solches Reiz-
filter zu postulieren, I. P. Pawlow hat dafiir den Ausdruck Detektor gefunden,
der amerikanische Ornithologe F. Herrick hat schon vor mehr als einem hal-
ben Jahrhundert gesagt, ,,the instincts of a species fit like lock and key* und
hat damit die eintreffenden Reize mit einem sehr speziellen Schliissel vergli-
chen. Man nennt auch heute noch die Reizkonfiguration, auf die ein AAM an-
spricht, Schliisselreize. In dem Ausdruck angeborener auslosender Mechanis-
mus steckt ein historischer Rest der Vorstellung, dafl die Funktion des AAM
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am hiufigsten die unmittelbare Auslosung einer Instinktbewegung sei. Wie
schon S. 88 betont, sind Instinktbewegungen und AAM unabhingige physiolo-
gische Vorginge, deren Mechansimen auch in vollig anderer Weise in das Ver-
haltensprogramm eingebaut sein konnen. Wie wir in 3.IV/3 zu besprechen ha-
ben werden, ist die wahrscheinlich hiufigste Funktion des AAM das Umschal-
ten von einer Art von Appetenzverhalten auf eine andere. Hiufig ,,l6st ein
AAM auch unmittelbar eine Hemmung ,,aus.

Uber die physiologischen Funktionen, von denen die seligierende Reizfilte-
rung des AAM vollzogen wird, wissen wir heute nur wenig. Ansitze zu ihrem
Verstindnis liegen in den Arbeiten J. Y. Lettvins und seiner Mitarbeiter, die
an der Netzhaut des Frosches ein hochselektives Ansprechen gewisser Rezep-
torengruppen auf ganz bestimmte Reizkonfigurationen nachgewiesen haben.
Gruppen von Seh-Elementen sind mit je einer Ganglienzelle verbunden, man-
che von ihnen sprechen auf Hell- oder Dunkelwerden an, andere auf so spezi-
fische Reize, wie beispielsweise eine Hell-Dunkelgrenze mit konvexem dunklen
Rand, die in bestimmter Richtung iiber die Seh-Elemente der Gruppe hinweg-
lauft. Ein Seh-Element kann dabei Mitglied einer ganzen Reihe von Gruppen
sein, d. h. mit verschiedenen Ganglienzellen in Verbindung stehen. Man ist ge-
radezu versucht, zentralwirts von diesen Gruppen eine nichsthohere integrie-
rende Instanz zu postulieren, die aus der Information solcher Untersysteme
eine Meldung wie etwa ,,Fliege von rechts nach links voriiberfliegend* inte-
griert.

Schwarzkopff und seine Mitarbeiter haben durch elektrische Ableitung aus
den Bauchganglienzellen von Heuschrecken gezeigt, in welcher Weise die
Hérbahn, die diese Ganglienkette vom Tympanalorgan bis zum Gehirn durch-
liuft, die eintreffenden Gehorreize filtert. Sie haben eine duflerst wahrscheinli-
che physiologische Erklirung dafiir gegeben, warum die minnliche Heu-
schrecke auf eine Reizkonfiguration mit Rivalengesang und auf eine andere mit
Balzgesang antwortet.

E. und P. Kuenzer haben die Reaktion junger Zwergcichliden untersucht,
die optisch das Bild der Mutter von dem eines gleichgroflen Raubfisches unter-
scheiden, indem sie auf das erste hinschwimmen, vor dem zweiten aber fliehen.
Die selektive Reaktion auf das Muttertier wird durch einen AAM bewirkt, der
auf das schwarzweile Muster des Muttertieres, sowie auf dessen intermittie-
rende ruckweise Kopfbewegungen anspricht. Nicht die Gesamthelligkeit des
schwarzweiflen Musters ist fiir die anlockende Wirkung mafigebend, vielmehr
liefern die schwarzen und weiflen Musterelemente getrennte Informationen:
Die schwarze Grundfarbe des Weibchens muff dunkler sein als der Hinter-
grund, die weilen Elemente wirken durch ihren Kontrast gegen das Schwarz.
Nicht absolute Reizstirken, sondern Kontraste sind fiir die auslosende Wir-
kung wesentlich, die sinnesphysiologischen Bedingungen des Auslésevorganges
wurden von den Kuenzers sehr genau untersucht. Es gelang auch, sogenannte
,siiberoptimale* Attrappen herzustellen, d. h. solche, die weit wirksamer wa-
ren, als die vom wirklichen Muttertier ausgesandten Reizkonfigurationen.

Beobachtet man unter natiirlicher Bedingung, wie sicher und zweckmifig
ein AAM den Organismus veranlaflt, im richtigen Augenblick das Richtige zu
tun, so ist man geneigt, die Menge an Information zu iberschitzen, die das
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Tier von der relevanten Umweltsituation besitzt. Oft wird man durch die Be-
obachtung zufillig auftretender Fehlleistungen dariiber aufgeklirt, wie sparsam,
gleichzeitig aber auch wie sinnvoll ausgewihlt die mafigeblichen Schliisselreize
sind. Ein frisch geschliipfter Brachvogel oder Truthahn driickt sich in die nich-
ste Deckung, wenn ein Raubvogel am Himmel erscheint, tut aber das Gleiche,
wenn eine schwarze Fliege liber die weiflgetiinchte Zimmerdecke lauft. Ein
junger Turmfalke, der uns eben damit beeindruckt hat, daff er beim ersten An-
blick von Wasser lustvoll darin badet, enttiuscht uns, indem er gleich darauf
auf einer glattpolierten Marmorplatte dieselben Badebewegungen vollfiihrt.

Die erstaunliche Einfachheit und ebenso die Summierbarkeit von Schliissel-
reizen hat N. Tinbergen an dem AAM demonstriert, der das Sperren junger
Amseln nach dem Kopf des Elterntieres orientiert. Bietet man diesen Jungvs-
geln nebeneinander zwei Stibchen in gleicher Hohe, so sperren sie nach dem-
jenigen, das ein klein wenig niher ist. Bietet man zwei Objekte von gleicher
Grofle, etwa zwei sich berithrende Pappscheiben, in gleicher Entfernung, aber
in verschiedener Hohe, so sperren sie nach dem hoheren. Bietet man ihnen
zwei verschieden grofie Pappscheiben in gleicher Hohe, so sperren sie nach der
kleineren. Tinbergen hat nun die Merkmale ,,kleiner” und ,,niher* gegen das
Merkmal ,,hher ausgespielt, indem er eine Attrappe mit verschieden grofien
Scheiben so drehte, dafl die kleinere an der Peripherie der groferen abwirts
wanderte. An einem bestimmten Punkt dieser Bewegung horten die Nestlinge
auf, nach der kleineren Scheibe zu sperren und orientierten sich nach dem obe-
ren Rand des Koérpers (Abb. 15). Ein entsprechendes Experiment konnte auch

Abb. 15. Erklirung im Text. (Aus: Lorenz, Uber tierisches und menschliches Verhalten, Band II)
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mit den Merkmalen ,,niher* und ,,héher* mit gleichem Ergebnis durchgefiihrt
werden (Abb. 16). Ilse Prechtl (unpubliziert) hat in einem weiteren Versuch
die Merkmale ,,niher und ,,kleiner’ zusammen wirken lassen und gefunden,
dafl das Sperren der Nestlinge dann dem ,,Kopf* viel weiter nach abwirts
folgt, als bei Einzeldarbietung jener beiden Merkmale. Aufierdem fand sie, daf}
die Wirkung des ,,Kopfes* noch gesteigert werden konnte, wenn in seiner
Mitte noch irgendeine augenfillige Struktur hinzukam. Die riumliche Attrap-
pe, in der sie dies verwirklichte, kam einer spielzeughaft vereinfachten Vogel-

Abb. 16. a und b: Das die Sperr-Reaktionen der Amsel orientierende Schema. Von zwei gleich

weit entfernten Stibchen wird das hohere (a Seitenansicht), von zwei gleich hohen das nihere an-

gesperrt (b Aufsicht). In ¢ (Seitenansicht) ist Hohe gegen Nihe ausgespielt: die Hohe siegt. (Aus:
Lorenz, Uber tierisches und menschliches Verhalten, Band 1I. Nach Tinbergen)

skulptur erstaunlich nahe. Wie Tinbergen feststellte, spielt bei dem ,,Schema“
des ,,Kopfes“ bei jungen Amseln noch ein weiteres unabhingiges Merkmal
eine Rolle, nimlich die Einschnitte in der gemeinsamen Kontur beider Attrap-
penteile, die gewissermaflen den Hals reprisentieren. Ein nur durch die Ein-
schnitte an beiden Schultern als solcher gekennzeichnete Kopf orientiert das
Sperren auch wenn kein anderes Merkmal geboten wird, allerdings folgen ihm
die Jungvigel bei Rotation der Attrappe nur wenig weit nach unten.

Diese Versuche illustrieren eine ganze Anzahl von Eigenschaften des AAM,
sie machen es verstindlich, wie nahe es lag, zunichst von einem ,,angeborenen
Schema“ eines bestimmten Umweltobjektes zu sprechen. Andererseits zeigen
sie, dafl die Information dem Organismus keineswegs in Form eines, wenn
auch vereinfachten Gesamtbildes gegeben ist, sondern in Form einer Anzahl
von Reaktionen auf Schlisselreize, die summierbar sind, aber grundsitzlich
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unabhingig voneinander funktionieren. Des Gesamtbild des normalen Objektes
wirkt nur bedingt und nur durch Summenwirkung der einzelnen Reizkonfigu-
rationen stirker auslésend, als jede einzelne von diesen. Eben dies wissen wir
ja schon aus dem Abschnitt iiber doppelte Quantifikation und Reiz-Summen-
Regel.

Der AAM spricht also keineswegs auf die komplexe Gestalt des natiirlichen
Objektes an. Wohl aber kann man die einzelnen Reizkonfigurationen, die als
Schliisselreize wirken, als einfachste Gestalten auffassen. Nicht absolute Reiz-
daten, sondern Intervalle, Unterschiedswahrnehmungen, sind fiir ihre Wirkung
wesentlich, wie schon aus den bereits referierten Ergebnissen des Ehepaars
Kuenzer hervorgeht. Auch alle akustischen Schliisselreize, deren wir so viele
kennen, sind stets Beziehungsmerkmale, d. h. einfache Melodien, bei denen die
Tonintervalle und nicht die absolute Hohe mafigebend sind. Das Grillenweib-
chen Regen’s mit seinem, auf eine einzige Tonhohe eingestellten Tympanalor-
gan ist die einzige, mir sicher bekannte Ausnahme von dieser Regel.

Ein schones Beispiel fiir das Ansprechen auf ein Beziehungsmerkmal bildet
die Reaktion von minnlichen Maulbriitern (Haplochromis burtoni) auf den
Augenstrich gleichartiger Minnchen. Dieser Strich zieht vom Auge des Fisches
schrig nach vorne unten und gehért zu den stirksten, Rivalen-Kampf auslo-
senden Merkmalen. Wie C. Y. Leong mit Attrappenversuchen zeigen konnte,
ist die auslosende Wirkung dieses Striches nicht von seinem Winkel zur Lo-
trechten abhingig, sondern von jenem, den er mit der Lingsachse des Fisches
einschliefit. Da Minnchen dieser Art beim Drohen meist eine ziemlich hori-
zontale Lage einnehmen, wire es ja auch denkbar, dafl der Winkel zur Lot-
rechten das auslosende Beziehungsmerkmal wire.

Nahezu alle bereits untersuchten AAM, bei denen iiberhaupt Beziehungs-
merkmale eine Rolle spielen, bestehen aus mehreren summierbaren Schliissel-
reizen. Mir sind nur zwei Fille bekannt, in denen ein einziges Beziehungs-
merkmal auslésend wirkt und in beiden Fillen ist dieses Merkmal eine recht
komplizierte gestaltdhnliche Konfiguration. Die Dohle spricht mit ihrer
,»Schnarr-Reaktion®, die der Verteidigung von Artgenossen dient, die von ei-
nem Raubtier angegriffen sind, ausschliefllich auf eine Situation an, die durch
das Zusammentreffen folgender Umstinde gekennzeichnet ist. Es mufl ein
schwarzer Gegenstand, der in sich beweglich ist, also baumelt oder flattert,
von einem Lebewesen getragen werden. Ich entdeckte diese Reaktion einst da-
durch, daf} ich in Gegenwart meiner Dohlen eine schwarze, naffle Schwimm-
hose aus der Hosentasche zog. Welches Lebewesen den schwarzen, weich her-
abhingenden Gegenstand trigt, ist unwesentlich, auch ein Artgenosse, der eine
schwarze Feder im Schnabel trigt, lost eine vollintensive Reaktion aus. Ein fe-
ster, in sich unbeweglicher schwarzer Gegenstand ist unwirksam, meine Ka-
mera konnte ich vor den Augen der Dohlen bewegen, wie ich wollte. Beim
Herausziehen der schwarzen Papierlaschen des Packfilmes, den ich damals be-
nutzte, muflte ich aber in volle Sichtdeckung vor meinen Dohlen gehen, um
nicht sofort einen Massenangriff auf mich zu ziehen. Dies war deshalb uner-
wiinscht, weil die Auslosung der Reaktion eine lange nachwirkende, scheu ma-
chende Wirkung auf meine Vogel ausiibte und mir so spitere Beobachtungen
erschwert hitte.
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Der zweite Fall eines AAM, der auf ein einziges und besonders komplexes
Konfigurationsmerkmal anspricht, wurde von O. Drees an Springspinnen ge-
funden. Diese Tiere laufen auf jedes kleine schwarze Objekt zu, wobei sich
zunichst nicht festellen 1ifit, ob dies der Beginn einer Beutefanghandlung oder
einer Balz ist. Dies entscheidet sich erst, wenn die Tiere auf wenige Zentime-
ter an das Objekt herangekommen sind, sodaf} sie es mit ihren, zu gutem Bild-
sehen befihigten Augen genau sehen. Erweist sich dann, daf} das schwarze Ob-
jekt auf kurzen, lotrecht nach unten gehenden ,,Fiiflen* auf der Unterlage
steht, so folgt der Beutesprung, hat es aber vom Kérper in hohem Bogen zu-
erst aufwirts gerichtete und erst in einigem Abstand nach unten geknickte Bei-
ne, wie eben Spinnen sie haben, so beginnt die minnliche Springspinne mit ih-
ren arteigenen Balzbewegungen.

Die beiden erwihnten Auslésemechanismen von Dohlen und Springspinnen
sind extreme Fille eines Ansprechens auf je eine einzige und verhiltnismifiig
komplizierte Reizkonfiguration, in allen anderen bekannten und niher analy-
sierten Fillen sprechen AAM auf eine groflere Anzahl von weit einfacheren
und summativ wirkenden Beziehungsmerkmalen an.

2. Leistungsbeschrinkungen des angeborenen Auslosemechanismus

Aus allem, im vorangehenden Absatz Besprochenen geht hervor, daf} ange-
borene Auslosemechanismen nicht imstande sind, auf Komplexqualititen anzu-
sprechen. Die auf Lernen gegriindete Wahrnehmung von Gestalten leistet eben
dies spielend. Meine damals finfjihrige Tochter erkannte miihelos die Grup-
penzugehorigkeit der vielen Rallenvogel-Arten, die damals im zoologischen
Garten in Schonbrunn gehalten wurden. Thre Leistung war deshalb bemer-
kenswert, weil diese Ordnung sehr verschiedene, extrem an bestimmte Biotope
angepafite Formen, duflerst hithnerdhnliche Steppenbewohner und 3uflerlich
entenihnliche Schwimmvogel enthilt und weil sie von allen diesen nur das
Blefhuhn (Fulica atra) und das griinfiilige Teichhuhn (Gallinula chloropus),
diese allerdings sehr genau kannte. Die von der Gestaltwahrnehmung erfafite
Information lifit sich, im Gegensatz zu der durch einen AAM iibermittelten,
nicht leicht in Worte fassen. Befragt, woran sie die Rallenvdgel erkenne, ver-
mochte meine Tochter nur zu sagen, sie seien ,,halt so wie ein Teichhuhn.*

In manchen Fillen fithrt die Einfachheit und Informationsarmut des AAM
zu Tiuschungen, die auch rein zufillig unter natiirlichen Umstinden eintreten
konnen. Ginse fliehen hiufig unnétigerweise vor einem hoch im Winde daher-
segelnden Blatt, weil sie es ,,fiir einen Adler halten“. Briitende Ginse rollen
gelegentlich glatte Kieselsteine oder eine weggeworfene Zigarettenschachtel wie
ein Ei ins Nest, da der AAM der Eiroll-Reaktion auf jeden Gegenstand an-
spricht, der einigermaflen glatte Flichen und keine vorspringenden scharfen
Kanten oder Spitzen aufweist.

Eine andere ,,Schwiche* des AAM liegt darin, daf die in ihm enthaltenen
Informationen, wie schon gesagt, Relationen und nicht absolute Grofien ange-
ben. Daraus ergibt sich die Moglichkeit, einzelne Schliisselreize zu #bertreiben
und Objekte herzustellen, die das Tier dem normalen, biologisch adiquaten
Objekt vorzieht. N. Tinbergen hat an briitenden Méven, G. B. Baerends am
Austernfischer festgestellt, daff der briitende Vogel im Wahlversuch iibergrofie

9 Lorenz, Verhaltensforschung
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und kontrastreich gefirbte Eier den eigenen vorzieht. Die Anwesenheit der
,»»uberoptimalen Attrappe verhindert den Vogel daran, sich auf die eigenen
Eier zu setzen und weiter zu briiten.

Ein anderes Beispiel fiir einen AAM mit leicht zu iibertreibender auslosen-
der Reizkonfiguration ist der des minnlichen Kopulationsverhaltens von Gin-
sen. Es wirken zwar eine Reihe von sehr spezifischen, im Begattungsvorspiel
vom Partner ausgehende Reize erregend, die wesentliche auslésende Reizkonfi-
guration aber besteht darin, daff der Partner nahe der Wasseroberfliche eine
breite horizontale Fliche darbietet, dhnlich wie dies die zur Paarung auffor-
dernde weibliche Gans tut. Diese Fliche aber ist ,,iibertreibbar® und wirkt of-
fenbar besonders stark auslosend, wenn sie etwas unterhalb der Wasseroberfli-
che geboten wird, wie von der weiblichen Gans wihrend des Tretaktes. Nicht
nur bei erwachsenen zahmen Ginsen, sondern auch bei ganz jungen, noch
flugunfihigen Tieren, ja selbst bei jungen Weibchen lost der im Wasser
schwimmende menschliche Pfleger regelmiflig minnliche Kopulationsbewegun-
gen aus, und zwar bei Ginsen, die nicht sexuell menschengeprigt sind. Die In-
formation des AAM lautet also nur: ,,Horizontale Fliche von Artgenossen
dicht unter der Oberfliche dargeboten*.

Der AAM ist in solchen Fillen gewissermaflen ,,nach einer Seite offen*,
d. h. die in thm enthaltene Information wiirde in Worte gefaflt besagen ,,so
grofl wie moglich®, oder ,,s0 kontrastreich wie mdglich®, usw. Es gibt eine
Anzahl sozialer Parasiten, die sich diesen Umstand zunutze machen, wie man-
che Brutschmarotzer von Végeln und eine Anzahl von sozialen Parasiten, die
bei Ameisen und anderen staatenbildenden Insekten schmarotzen. Heinroth hat
die Erfahrung gemacht, daf} ein junger Kuckuck, den er nach dem Fliggewer-
den in einen Flugkafig mit anderen Insektenfressenden Vogeln setzte, bei vielen
von thnen die Verhaltensweisen des Fiitterns ausldste und zwar nicht nur bei
erwachsenen, sondern auch bei dles]ahngen, noch nicht geschlechtsrelfen Jung-
vogeln Heinroth sagt: ,,Das Fiittern eines jungen Kuckucks ist gewissermafien
ein Laster der Vogel*, ein wahrhaft tiefgriindiger Satz.

Auch der Mensch besitzt mehrere AAM mit iibertreibbaren Schliisselreizen.
Seine Brutpflegeraktionen sprechen auf eine Reihe von Konfigurationsmerkma-
len an, die Ubertrieben werden kdnnen. Zu ihnen gehért eine hohe runde Stirn,
ein Uberwiegen des Hirnschidels iiber den Gesichtsschidel, ein grofles Auge,
eine runde Wangenpartie, kurze dicke Extremititen und rundliche Kérperform.
An Bewegungsmerkmalen kommt eine gewisse Ungeschicklichkeit, eine Ataxie
vor allem der Lokomotion dazu, jeder weif, wie rithrend ein eben gehfihiges
Kindchen wird, wenn es die Richtung nach dem angestrebten Ziel nicht inne-
halten kann. Heinroth hat dieses anziehende Stadium als das des ,,Querwand-
lers bezeichnet. Ebenso rithrend wirkt ein junger Dackel, der zwar in Schritt
und Trab die Zielrichtung innehilt, jedoch von ihr abweicht, sowie er zu ga-
loppieren versucht. Bezeichnend fiir den in Rede stehenden AAM ist der Um-
stand, daff wir Tiere als niedlich, siiddeutsch herzig, empfinden, denen einige
der oben aufgezihlten Konfigurationsmerkmale zu eigen sind, es brauchen
nicht alle zu sein, denn ihre Wirkung folgt nachgewiesenermaflen dem Reiz-
Summen-Gesetz. Der deutsche Name solcher Tiere endet sehr hiufig auf die
Verkleinerungssilbe -chen (Abb. 17).
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Die Industrie hat herausgefunden, dafl die Anfilligkeit des Menschen fiir
{ibernormale Attrappen finanziell ausgeniitzt werden kann. In erster Linie tat
dies die Puppenindustrie, die seinerzeit beliebten Cupie-Dolls Amerikas und in
gemifligterem Mafle so ziemlich simtliche moderneren Puppen zeigen eine
Ubertreibung der oben erwihnten Kindchen-Proportionen. In Norddeutsch-
land habe ich den Ausdruck ,,wie ’ne Kithe-Kruse-Puppe als hochstes Lob

Abb. 17. Das Brutpflegereaktionen auslésende Schema des Menschen. Links als ,,niedlich® emp-

fundene Kopf-Proportionen (Kind, Wiistenspringmaus, Pekineser, Rotkehlchen), rechts nicht den

Pflegetrieb auslésende Verwandte (Mann, Hase, Jagdhund, Pirol). (Aus: Lorenz, Uber tierisches
und menschliches Verhalten, Band II)

der Niedlichkeit eines Siuglings gehort. Aus dem Gebiete der Kochkunst las-
sen sich viele Beispiele von Herstellung iiberoptimaler Attrappen anfiihren, de-
ren Wirkung unter den Begingungen moderner Zivilisation durchaus nicht im-
mer harmlos ist. Fiir den fast dauernd von Hunger bedringten Steinzeitmen-
schen war es sicher eine gute Strategie, der Information zu folgen, die ihm be-
stimmte AAM gaben, die in der beschriebenen Weise ,,nach einer Seite offen‘
sind und ihm rieten, dasjenige bevorzugt zu essen, was so fett wie moglich, so
suff wie moglich, und so wenig wie méglich mit unverdaulichen Ballaststoffen
beladen war. Leckereien, wie die Schokolade vereinen alle drei Merkmale, das

9*
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Kulturgift des rein weilen Mehles wird durch die Benutzung des dritten
Schliisselreizes verderblich, indem es bei Millionen von Zivilisationsmenschen
Darmtrigheit verursacht. Auch fiir die Konsistenz der Nahrung gibt es beim
Menschen ein durch Schliisselreize programmiertes Optimum, dem sich alles
annihert, was beim Hineinbeiflen knackt und knusprig wirkt. Das bei unseren
Vorfahren véllig teleonome Programm der Nahrungsaufnahme fiihrt in der
heutigen Zeit zum ,,Selbstmord mit der Gabel“, wenn thm nicht vernunftge-
steuerte Erwagungen Ziigel anlegen.

Auch auf sexuellem Gebiet gibt es eine Unzahl kiinstlicher Gebilde, wel-
che, meist unter der Schutzherrschaft der Mode, auslosende Wirkungen iiber-
steigern. Ein amerikanischer Werbetechniker, der in einem Film von G. P.
Baerends sah, wie ein Austernfischer ein buntes Riesenei zu bebriiten versuch-
te, das so grofl war, dafl er nicht einmal rittlings dariiber stehen konnte, tat
plotzlich den erstaunten Ausruf: ,,Why, thats the covergirl und traf damit das
Richtige.

3. Der angeborene Auslésemechanismus und der Ausloser

Wenn ein Tier selektiv auf ein Objekt der Auflenwelt ansprechen soll, etwa
auf ein Beutetier oder einen Frefifeind, so ist die optimale Ausbildung des
AAM dann erreicht, wenn er mit moglichster Selektivitit auf jene Reize an-
spricht, die jenem Objekt sowieso zu eigen sind. Es liegt auflerhalb des
Machtbereiches der Evolution der betreffenden Art, das Objekt der Verhal-
tensweise so zu verindern, dafl die von ihm ausgehenden Reize eindeutiger
werden. Eben dies aber wird der Evolution einer Tierart moglich, wenn eines
ihrer Mitglieder das Objekt der Verhaltensweise eines anderen ist. Der Hecht,
der nach allem st6fit, was silbern blinkt, kann nicht an geeigneten Beutefischen
ein Signal anbringen, das ihn verhindert, nach Andersartigem zu schnappen,
wohl aber kann ein Sperlingsvogel am Sperr-Rachen seiner Nestlinge kompli-
zierte bunte Signale anbringen, die in prignanter Einfachheit und extremer ge-
nereller Unwahrscheinlichkeit die vom AAM geforderten Eigenschaften in sich
vereinen.

Unzihlige bunte Zeichnungsmuster von Végeln und Fischen sind unter
dem Selektionsdruck entstanden, die ein AAM ausgelibt hat. Dasselbe gilt fiir
eine ebenso grofle Zahl von unwahrscheinlichen, Signalwirkung entfaltenden
Bewegungsweisen, die fast immer mit morphologischen Strukturen zusam-
menwirken. Solche im Dienste der Signalfunktion evoluierten Bewegungen,
Farben und Strukturen bezeichnen wir als Ausléser. Es gibt bei Wirbeltieren
kaum einen auffallenden Farbfleck, kaum eine verlingerte Flosse oder Feder,
vor allem aber keine Bewegungsweise, die sich durch rhythmische Wiederho-
lung und auffallende Orientierung zum Adressaten auszeichnet und die nicht
als Ausloser fungiert. Als Tinbergen und ich gleichzeitig den Feuermaul-Cich-
liden (Cichlasoma meeki) zu sehen bekamen, der einen Augenfleck nicht wie
andere Cichliden auf dem Kiemendeckel (Operculum), sondern auf der Kie-
menhaut (Branchiostegalmembran) aufweist, kreuzten wir Briefe, in denen wir
durch eine Skizze die besondere Form des Frontaldrohens voraussagten, durch
die sich diese Art von anderen Cichliden unterscheidet.
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Wenige Beispiele von Auslosern geniigen zur Illustration des Prinzips.
Morphologische Ausléser unterstreichen manchmal optisch oder akustisch eine
Erbkoordination, die nicht im Dienste der Signalwirkung verindert ist. Sehr
viele Vogel enthiillen beim Auffliegen Farbmuster, wie die bunten Fliigelspiegel
vieler Enten, wie die auffallend gefirbten seitlichen Steuerfedern die am gefalte-
ten Schwanz durch die Schutzfirbung der mittleren rectrices verdeckt bleiben,
weifle Unterriicken und Biirzel, die beim sitzenden Vogel unter den gefaltenen
Fliigeln verborgen sind, und Vieles andere. Hierher gehdren auch die dauernd
zur Schau getragenen ,,Plakatfarben‘* mancher tropischer Korallenfische, die
der Arterkennung dienen und kampfauslésend wirken. Auch die auf bestimmte
Korperteile verteilten Fettpolster des menschlichen Kindes und des Weibes sind
nachweislich Ausloser. Fiir das Vorhandensein der dicken Fettpolster an den
Wangen des Kindchens wurden die merkwiirdigsten Erklirungen herangezo-
gen, sie sollten z. B. das Saugen erleichtern, was sicher nicht richtig ist, da die
uns nichst verwandten Affen keinerlei derartige Polster aufweisen. Im Gegen-
satz zum corpus adiposum buccae erschienen die auf bestimmte Korperregio-
nen scharf begrenzten Fettpolster der Midchen den meisten Betrachtern offen-
bar als einer besonderen Erklirung nicht bediirftig.

Die allermeisten als Ausloser wirkenden morphologischen Merkmale stehen
in enger Beziehung zu ritualisierten Instinktbewegungen, deren Signalwirkung
sie verstirken. Besonders gut lifit sich an den homologisierbaren Balzbewe-
gungen von Enten demonstrieren (1.1V/12), wie hiufig eine bestimmte, vielen
Arten gemeinsame Bewegungsweise bei jeder Art durch andere Federstrukturen
und -farben unterstrichen und auffillig gemacht werden. Ganz sicher sind in
solchen Fillen die Bewegungsweisen ilter als die in threm Dienste entwickelten
morphologischen Merkmale. Da wir gerade fiir auslésende Instinktbewegungen
gute Beispiele von sicheren Differzierungsreihen besitzen, sind wir iber ihre
Phylogenese genauer informiert, als iiber die irgendwelcher anderen Verhal-
tensweisen.

Man hat vorgeschlagen, die hier in Rede stehenden Reiz-Sende-Apparate als
,,soziale* Ausldser (englisch social releasers) zu bezeichnen. Dem steht entge-
gen, dafl es nicht wenige Ausloser gibt, die einen AAM einer anderen Spezies
zum Ansprechen bringen. Die schonen Augenzeichnungen auf den Fliigeln von
Schmetterlingen, oder am ersten Bein von Gottesanbeterinnen (Mantidae), wir-
ken nachweislich auf den Frefifeind, er erschrickt und flieht, wenn plotzlich
vor ihm zwei Augen auftauchen, deren Grofle und Abstand auf ein Tier
schlieflen lassen, das grofler ist als er selbst. Augenattrappen, die dem Ab-
schrecken von Frefifeinden dienen, sind auch bei vielen Kopffiilern (Cephalo-
poden) entstanden, deren ungeheuer schnell reagierendes Chromatophorensy-
stem es ihnen erlaubt, sich blitzrasch ein paar drohende Augen auf den Riicken
zu zaubern, wie der Octopus es tut, oder auf die Seitenflossen wie Sepiotheu-
tis.

Es gibt auch Ausléser, die nicht auf den Freffeind, sondern auf das Beute-
tier gemiinzt sind. Bei den Anglerfischen gibt es echte Kdder, die am Ende des
ersten Riickenflossenstrahls entstehen. Bei dem Splitlure Anglerfish der Ame-
rikaner (Phrynelox scaber) ist dieser Koder ein tiuschend naturgetreu sich
windender Wurm, bei der nordamerikanischen Geierschildkrote (Macroclemys
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temminckii) befindet sich an der Spitze der Zunge ein fadenformiger roter
Fortsatz, der sich wurmartig bewegt, wihrend das riesige Tier mit weit aufge-
sperrtem Rachen still im Schlamm liegt.

In gewissem Sinne bedeuten diese Ausloser eine Nachahmung einer anderen
Tierart. Wo eine solche hohere Grade der Differenzierung erreicht, spricht
man von Mimikry. Am bekanntesten und vielleicht am hiufigsten sind Fille, in
denen Tierformen, die durch Gift, iiblen Geschmack oder sonstwie vor dem
Gefressenwerden geschiitzt sind, von harmlosen und durchaus wohlschmek-
kenden Lebewesen nachgeahmt werden, die auf diesem Wege des Schutzes
teilhaftig werden. Hier interessieren uns jene Fille von Mimikry, in denen ein
Ausloser nachgeahmt wird, der auf einen sozialen AAM einer anderen Art
einwirkt, in denen der Nachahmer somit erreicht, vom Nachgeahmten als Art-
genosse behandelt zu werden. Bei den brutschmarotzenden Witwenvégeln (Vi-
duini), ahmt der Jungvogel aufs Genaueste den Sperr-Rachen und die Kopf-
zeichnung der Kinder seines Wirtes nach. Wie J. Nicolai nachwies, hat sich die
Evolution der Viduini Hand in Hand mit derjenigen der von ihnen parasitier-
ten Estrildini abgespielt. Da die jungen Witwen nicht, wie der Kuckuck, ihre
Ziehgeschwister vernichten, sondern neben diesen aufgezogen werden, miissen
Aussehen und Verhalten des Neugeborenen aufs Genaueste denen des Wirts-
vogels gleichen, jede Witwenart muf also ,,ihrer* Estrildinenart angepafit sein.
Obwohl manche nah verwandte Witwenarten einander im erwachsenen Zu-
stande recht dhnlich sind und daher taxonomisch oft als Unterarten eingestuft
wurden, sind sie als ,,gute” Arten zu betrachten, da sie im gleichen Gebiet zu-
sammenleben und sich nie vermischen konnen, weil der Jungvogel der Kreu-
zung weder zu der einen, noch zu der anderen Wirtsvogelart passen wiirde
und keine Uberlebenschancen hitte. Die Hybridenbildung bei Witwen wire
daher in hohem Grade dysteleonom und wird daher durch bestimmte Mecha-
nismen verhindert, in die merkwiirdigerweise Erlerntes und Prigung mit ein-
gehen. Sie werden aber in dem Abschnitt iiber Prigung (3. I11/6) besprochen
werden.

Ein besonders interessanter Fall von Mimikry liegt dort vor, wo Ausloser
Organe der eigenen Art vortiuschen. Als wir in Seewiesen zum ersten Mal
Maulbriiter der Art Haplochromis burtoni bekamen, fielen uns sofort, als wir
die Fische ins Quarantine-Aquarium gesetzt hatten, die merkwiirdigen, dunkel
oder mit einem durchsichtigen Hof umrandeten, orangegelben Flecke auf der
Afterflosse des Minnchens auf. Ein amerikanischer Gast, John Burchard, ver-
mutete sofort, daf sie ,,Attrappen‘ von Eiern seien, und dafl das Weibchen,
nachdem es beim Ablaichen die wirklichen Eier aufgenommen haben werde,
nach den Flecken schnappen werde, wie nach Eiern, dafl das Minnchen zu die-
sem Augenblick seinen Samen ausstoflen werde, der, vom Weibchen aufge-
nommen, die Eier in seinem Maul befruchte. W. Wickler hat die Richtigkeit
der Vermutung voll bestitigt und hat noch andere Fille von Selbst-Mimese
aufgefunden. Es gibt Affenarten, bei denen das Minnchen auf dem Hinterteil
(Paviane, Meerkatzen), in einem Fall aber auch auf der Brust (Dschelada),
Nachahmungen der weiblichen Genitalien trigt, die bei einer Demutgeste dem
liberlegenen Rivalen prisentiert werden und befriedend wirken. Die nachah-
menden Strukturen sind dabei interessanterweise hiufig nicht nur nicht homo-
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log den nachgeahmten, sondern iiberhaupt aus vollig andersartigen Geweben
aufgebaut. So haben, z. B. manche Meerkatzen im minnlichen Geschlecht rote
Haare an jenen Korperpartien, die beim Weibchen mit stark durchbluteter ro-
ter Haut iiberzogen sind.

Das Studium der vom Nachahmer entwickelten, auf einen AAM eines nicht
gleichartigen Tieres gezielten Ausloser gibt deshalb besonders giinstige Mog-
lichkeiten zur Analyse, weil hier die Evolution des Auslosers ein einseitiger
und nicht ein wechselseitiger Vorgang der Anpassung ist, die sich zwischen
AAM und Ausldser abspielt, wie bei der Ausbildung aller sozialen Ausloser.
Die Entwicklung der Ausloser bei Nachahmern stellt daher den einfachsten
moglichen Fall dieses Evolutionsvorganges dar.

4. Eine wichtige Faustregel

Ein wichtiger Riickschlul auf die Leistungsfihigkeit und die Leistungsbe-
schrinkungen des AAM kann aus einer gemeinsamen Eigenschaft aller bekann-
ten Ausloser gezogen werden, die im vorigen Abschnitt besprochen wurden:
Alle bekannten Ausloser bestehen in riumlichen oder zeitlichen Konfigura-
tionsmerkmalen von verhiltnismiaflig grofler Einfachheit. Es ist kennzeichnend
fiir sie, dafl sie sich stets in der Wortsprache trotz deren linearer Aufeinander-
folge von Worten gut und vollstindig beschreiben lassen. Dies fillt schon auf,
wenn man nur die Beschreibung des minnlichen und des weiblichen Ge-
schlechtes von Vogeln liest, deren Minnchen ein aus lauter Ausldsern zusam-
mengesetzes Prachtkleid besitzen, wihrend die Weibchen kryptisch gefirbt
sind. ,,Das Wort bemiiht sich nur umsonst, Gestalten schopferisch aufzubau-
en*, sagt Goethe. Diese Beschrinkung der Wortsprache besteht in der zeitli-
chen Ein-Dimensionalitit ihrer Informationsiibertragung. Man versuche in ir-
gendeinem ornithologischen Buch die Gefiederbeschreibung einer weiblichen
Stockente oder sonst eines schutzfirbigen Vogels zu lesen, und sich daraus ein
,,Bild*, also eine Entsprechung zur Gestaltwahrnehmung zu bilden. Man wird
finden, dafl dies deshalb unméglich ist, weil man lingst vergessen hat, wo ein
bestimmter brauner oder gelber Fleck an irgendeiner Korperstelle des Vogels
beschrieben wurde, ehe man die Information iber alle anderen Flecken und
Punkte vollstindig beieinander hat. Daf diese Beschrinkung in der Schwiche
der Erinnerungsfihigkeit liegt, wird dadurch bewiesen, dafl eine lineare Auf-
einanderfolge punktférmiger Information sehr wohl imstande ist ,,Gestalten
schopferisch aufzubauen®, wofern sie so rasch erfolgt, dafl das physiologische
Nachbild der Retina die erste Information noch festhilt, wenn die letzte ein-
trifft. Genau dieses Prinzip beniitzt bekanntlich das Fernsehen.

Unsere Gestaltwahrnehmung kann etwas, was der AAM nicht kann, nim-
lich selektiv auf Komplexqualititen ansprechen. Es ist eine sehr verlafiliche
Faustregel: Spricht der Organismus auf eine Attrappe mit grob nachgeahmten
Reizkonfigurationen an, so ist ein AAM am Werke. Muf§ dagegen die biolo-
gisch adiquate Situation so genau simuliert werden, wie dies mit einer Att-
rappe nur schwer méglich ist, so ist der Schluf} berechtigt, dafl die betreffende
Verhaltensweise durch die erlernte Wahrnehmung einer komplexen Gestalt
ausgelést wird. Die Giiltigkeit dieser Regel wurde mir frith durch folgenden
Versuch von A. Seitz vor Augen gefiihrt. Nachdem dieser seine, in 2.11/4 refe-
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rierten, klassischen Versuche an den Minnchen von ,,Astatotilapia strigigena“
(siehe Fufinote S. 99) durchgefiihrt hatte, versuchte er, aufler den Verhaltens-
weisen des Rivalenkampfes auch solche der Balz auszulésen. Da er mit grob
vereinfachenden Attrappen keinen Erfolg hatte, ging er zu immer feineren und
genaueren Nachbildungen eines Astatotilapia-Weibchens iiber und kam schlief3-
lich zu Objekten, die aus durchsichtigem Paraffin nach einem fixierten Weib-
chen abgegossen, mit durchsichtigen Flossen aus Zelluloidfolie versehen und
mit Aluminiumstaub sxlberglanzend gemacht waren. Diese Nachbildungen hit-
ten, an einem Nylonfaden im Becken aufgehingt, so manchen menschlichen
Beschauer getiuscht, nicht aber das artgleiche Minnchen, selbst wenn dieses
hinsichtlich Balzverhalten stark schwellenerniedrigt war.

Also, schlof Seitz, mufl die Reaktion auf das Weibchen auf erworbener
Gestaltwahrnehmung beruhen. Ich selbst war hievon zunichst durchaus nicht
iiberzeugt, wiewohl ich die obige Faustregel schon als solche publiziert hatte,
und ich ermutigte Seitz keineswegs, den schwierigen Versuch der Aufzucht un-
ter Erfahrungsentzug zu unternechmen. Dieser ist bei den Maulbriitern tech-
nisch schwierig, da die Eier normalerweise im Maul des Weibchens dauernd
vom Strom des Atemwassers durcheinander gewirbelt werden. Um sie kiinst-
lich zu erbriiten, muff man sie auf einem aufwirts gerichteten Wasserstrahl
tanzen lassen. Die Geduld des Forschers schreckte nicht vor der Aufgabe zu-
riick, einen Apparat zu bauen, der eben dies bewirkte. Als es ihm gelungen
war, mit dieser Methode immerhin fiinf Minnchen zu vélliger Reife heranzu-
ziehen, schritt er in meinem Beisein zum ersten, mir unvergefllichen Experi-
ment. Um nicht schon durch den ersten Versuch Dressuren auf besondere
Merkmale der verwendeten Attrappe zu erzeugen, begann er mit der Darbie-
tung des einfachsten denkbaren Objektes, einer grauen Plastilinkugel, die, auf
ein diinnes Glasstibchen aufgespiefit, auf das Versuchstier zu bewegt wurde.
Es zeugt von lobenswertem Mifltrauen gegen eigene Hypothesen, daff ich
héchst erstaunt war, als dieser Fisch, der bis dahin iiberhaupt kein bewegliches
Objekt in seinem Becken gesehen hatte, seine quer- und lingsgestreifte Tarn-
firbung verlor, leuchtend blau zu glinzen begann, Flossen und Kiemenhaut
aufrichtete, sich breitseits zu der Attrappe orientierte und im nichsten Augen-
blick explosiv mit hochster Intensitit zu balzen begann. Ich hatte mir nicht
recht vorstellen konnen, daf} Gestaltlernen auf der Entwicklungshohe eines Fi-
sches eine so ausschlaggebende Rolle spielen konnte, meine Faustregel stammte
ja grofitenteils aus der Beobachtung von Végeln.

Eine wichtige Konsequenz aus allem, was iiber Ausloser und ihre Wir-
kungsweise bekannt ist, ist die folgende: Es ist der Evolution des senso-neura-
len Systems hoherer Tiere nicht moglich, einen angeborenen, d. h. phylogene-
tisch programmierten Reiz-Empfangs-Apparat herzustellen, der selektiv auf
Komplexqualititen anspricht. Dagegen aber ist es der erlernten Wahrnehmung
von Gestalten ein Kleines, Reaktionen herzustellen, die mit ungeheurer, schier
unglaublicher Selektivitit auf komplexeste Konfigurationen ansprechen. Eine
Graugans von wenigen Tagen erkennt ihre beiden Eltern an der Physiognomie
des Gesichtes, wobei sich ganz dhnlich wie beim Gesichter-Erkennen des Men-
schen, der wesentliche Anteil des Kopfes auf Nase und Umgebung der Augen
beschrinke.
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Diese eindrucksvollen Unterschiede zwischen den Leistungen des AAM auf
der einen, und der erworbenen Gestaltwahrnehmung auf der anderen Seite,
diirfen die Gemeinsamkeiten nicht vergessen lassen, die beide Funktionen ver-
binden. Diese Ahnlichkeiten beruhen darauf, daf} bei beiden dieselben physio-
logischen Mechanismen des peripheren Reiz-Empfangs eine entscheidende
Rolle spielen. Aus biokybernetisch leicht einsehbaren Griinden ist es umso
leichter, einen Empfangsapparat zu bauen, der selektiv auf ein bestimmtes Si-
gnal anspricht, je einfacher dieses ist und je mehr es gleichzeitig durch seine
generelle Unwahrscheinlichkeit die Gefahr der Verwechslung mit anderen
Reizkonfigurationen herabsetzt. Felix Kriiger hat die Kombination von Ein-
fachheit mit genereller Unwahrscheinlichkeit als Prdgnanz bezeichnet. Es ist
eine Auswirkung der Prignanztendenz aller Wahrnehmung, wenn reine Spek-
tralfarben und geometrisch einfach definierte Formen, oder, auf akkustischem
Gebiet, reine Tone, einfache und ganzzahlige Relationen ihrer Frequenzen und
ihre rhythmisch regelmiflige Aufeinanderfolge bei phylogenetisch program-
mierten AuslGsern nahezu dieselbe Rolle spielen, wie bei menschengemachten
Signalen.

Es wire durchaus denkbar, dafl es echte Ausldser, d. h. im Dienste einer
Signalfunktion evoluierte Reiz-Sende-Apparate gibt, denen kein AAM der be-
treffenden Art als Empfangsapparat gegeniibersteht, sondern eine erlernte
Wahrnehmung. Auch diese konnte auf die Evolution des Signals einen Selek-
tionsdruck im Sinne moglichster Prignanz ausiiben. Wihrend wir eine Fiille
menschlicher Signale kennen, deren Entwicklung ganz sicher vom Prignanzbe-
diirfnis erlernter Wahrnehmung diktiert wurde, kennen wir kaum einen Fall, in
dem ein phylogenetisch entwickelter Ausléser einer erlernten Wahrnehmung
gegeniibersteht. Sj6lander (miindliche Mitteilung 1977) hat eben einen solchen
Fall entdeckt, der knallrote Schnabel des Zebrafinks (Taeniopygia castanotis)
wirkt nachweislich als Signal und doch scheint die Reaktion auf seine Farbe
erworben zu sein. Es gelang Sj6lander, junge Zebrafinken auf griine Farbe des
Schnabels zu prigen. Die Prigung ist ein Lernvorgang besonderer Art, der,
wie wir in 3. II1/6, S. 222ff. besprechen werden, in vielen Fillen hochselektive
Reaktionen auf dufierst komplexe Reizkonfigurationen herstellt.

5. Angeborene Auslosemechanismen erginzt durch Erworbenes (EAAM)

Es war der Wiener Zoologe Otto Storch, der als erster darauf hinwies, daf§
im Tierreiche eine adaptive Modifikation des Verhaltens im rezptorischen Sek-
tor auf einer sehr viel niedrigeren phylogenetischen Stufe auftritt, als im moto-
rischen. Er unterschied Erwerbs-Rezeptorik und Erwerbs-Motorik. Einer der
am weitesten verbreiteten Lernvorginge und mdoglicherweise der urtiimlichste
unter ihnen, besteht darin, daf ein AAM durch Hinzulernen von weiteren, fir
die auslésende Reizkonfiguration kennzeichnenden Merkmalen selektiver ge-
macht wird. Dies bedeutet selbstverstindlich eine adaptive Modifikation des
Verhaltens und gehort ordnungsgemifl in den 3. Teil, Kapitel II1/2 dieses Bu-
ches, wo auch darauf zuriickgekommen werden mufl. Doch ist der Vorgang so
eng an die Funktionseigenschaften des AAM gekniipft, dafl er in diesem Kapi-
tel besprochen werden soll.



138 II. Afferente Vorginge

Der AAM, mit dem ein ,,Astatotilapia“-Minnchen auf ein Weibchen an-
spricht, besteht, wie Attrappenversuche von A. Seitz zeigten, aus ganz weni-
gen als Schliisselreize wirksamen Konfigurationen. Das Objekt mufl die unge-
fihre Grofle eines Artgenossen haben, sich langsam auf das Minnchen zu be-
wegen, seinem erregten Balzverhalten standhalten und ihm anschlieBend beim
Fithrungsschwimmen langsam zur Nestgrube folgen. Bei dem nachfolgenden
Umeinanderkreisen beider Fische darf das Minnchen niemals eine ihm zuge-
kehrte flache lotrechte Fliche erblicken, denn eine solche wirkt als Schliissel-
reiz fiir Kampfverhalten. Deshalb gelang es Seitz nie, in den schon Seite 136
besprochenen Versuchen das Kreisen des Minnchens mit einer flichenhaften
Attrappe auszulsen, mit einer Kugel gelang dies. Wie schon besprochen, ge-
lingt die Auslésung der Balz von ,,Astatotilapia““~-Minnchen durch Attrappen
nur beim erfahrungslosen Fisch. Bei normal unter Seinesgleichen aufgewachse-
nen miissen die oben erwihnten Schliisselreize von einem Artgenossen ausge-
hen. Die genetische Information, die der Fisch mitbekommen hat, wiirde also,
in Worte gefaflt etwa folgendermafien lauten: Ein Weibchen ist ein Artgenosse,
der sich in der oben beschriebenen Weise verhilt. Was jedoch ein Artgenosse
ist, muf} der Fisch in seinem individuellen Leben durch eine Fiille von Erfah-
rungen lernen, aus denen sich eine komplexe Wahrnehmungsgestalt aufbaut.

Angeborene Auslésemechanismen, die nicht durch erlernte Wahrnehmun-
gen selektiver gemacht werden, gibt es vor allem bei Wirbellosen, so bei Insek-
ten und Spinnentieren (Arachnomorphen) und ganz besonders in solchen Fil-
len, wo eine bestimmte Reaktionsweise nur ein einziges Mal im individuellen
Leben des Tieres ausgelost wird. Bei hoheren Tieren kennen wir fast nur sol-
che AAM, die durch Lernen selektiver gemacht werden. Eine Ausnahme ist,
nach Margret Schleidt, der beim Truthahn das Kollern auslosende Mechanis-
mus, an dem eine Zunahme der Selektivitit durch Lernen nicht festgestellt
werden konnte.

Die im vorigen Abschnitt besprochene Faustregel, dafi das Ansprechen
einer Reaktion auf eine grob vereinfachte Attrappe das Vorhandensein eines
AAM wahrscheinlich mache, besagt nicht, daf dieser nicht unter normalen
Umstinden durch Lernvorginge selektiver gemacht werden konnte. Leider
wurde meines Wissens noch nie versucht, die Wirkungen zu vergleichen, die
beim erfahrenen Tier von einer plumpen Attrappe und vom wirklichen Objekt
ausgelost werden. Ob ein minnliches Rotkehlchen nicht doch einen wirklichen
Gegner intensiver bekimpft, als die isoliert dargebotenen Brustfedern, oder ob
nicht doch ein Stichling, der nach dem klassischen Versuch Tinbergens jede
rotbiuchige Attrappe bekdmpft, nicht doch auf einen wirklichen Rivalen noch
intensiver reagieren wiirde, wissen wir nicht. Die Entscheidung dieser Frage ist
auch deshalb schwer, weil man leicht, ohne es zu wollen, an der Attrappe
Schliisselreize bietet, von denen die normalen an Wirksamkeit {ibertroffen wer-
den. Die Begattungsreaktion des Grauganters wird dadurch ausgelost, dafl ein
Artgenosse flach ausgestreckt sehr tief im Wasser liegt. Handaufgezogene
Grauginse erweisen sich zwar niemals als sexuell auf den Menschen geprigt,
doch 16st der im Wasser schwimmende Pfleger, wie S. 130 erwihnt, Begat-
tungsreaktionen in iberoptimaler Weise aus.



III. Die Probleme des ,,Reizes*
1. Weite Begriffsbestimmung

Mit dem Wort ,,Reiz verbindet man oft einen sehr weiten Begriff und be-
zeichnet mit thm so ziemlich alle Einfliisse, die beim organischen System eine
beobachtbare Antwort hervorrufen, sei es bei einem Einzeller, bei einem gan-
zen vielzelligen Organismus, bei einer Nervenzelle, oder selbst bei einem iso-
lierten Neuriten. Wir sprechen z. B. von einem Schliisselreiz, wenn eine kom-
plexe Konfiguration mehrerer Auflenreize bei einem hoheren Tier eine be-
stimmte teleonome Antwort ausldst, obwohl wir ganz genau wissen, daf} dieser
Reaktion ein hochst differenzierter Filterapparat vorgeschaltet ist, der eine Un-
zahl von Reizen auswertet, um dann ein einziges verlaflliches Signal an die Ef-
ferenz des Tieres weiterzugeben. Wir sprechen von einem Reiz, wenn ein
quantitativ mefibarer Stromstoff von einigen Millivolt ein Neuron zum Feuern
bringt, und manchmal wird sogar von Reizen gesprochen, wenn unspezifische
und nicht im phylogenetisch gewordenen Programm neuraler Reaktionen
,»vorgesehene* Einwirkungen, wie etwa eine abnorme Verringerung des Cal-
ciumgehaltes im Blut oder in der Nihrlsung ein ,,Feuern von Nervenzellen
hervorruft.

2. Stabile und spontan aktive nervliche Elemente

Auf der niedrigen Integrationsebene der einzelnen Nervenzelle kann man
alles in einem weiten Sinne als Reiz bezeichnen, was zum Umschlagen des
Membranpotentials beitrigt oder unmittelbar zu ihm fithrt. Der Terminus
,,Umschlagen‘‘ kommt dem wirklichen Vorgang niher, als der herk6mmliche
und mehr gleichnishafte Ausdruck des ,,Zusammenbrechens. Es vollzieht sich
ein Wechsel der positiven Aufladung an der Auflenseite in eine schwichere ne-
gative und Umgekehrtes vollzieht sich an der Innenseite der Membran. Dieser
Vorgang ist dem ,,Feuern* der Zelle, d. h. dem Aussenden eines an ein ande-
res Neuron, oder an deren mehrere adressierten Signales gleichzusetzen, denn
der Potentialumschlag setzt sich auf die Neuriten fort, liuft ihn entlang und
bewirkt unter noch zu besprechenden Umstinden ein gleichartiges Umkippen
des Membranpotentials beim Adressaten. Ob dies erfolgt oder nicht, hiangt von
der augenblicklichen Erregbarkeit jenes anderen Elementes ab.

Hier liegt eine begriffliche Schwierigkeit, auf die Kenneth Roeder hingewie-
sen hat. Er sagt: ,,Die Erregbarkeit eines Nerven kann nicht in physikalisch-
chemischer Terminologie definiert werden. Der einzige Weg, auf dem sie ma-
nifest gemacht und gemessen werden kann, besteht darin, den kleinst mogli-
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chen Energiewechsel zu bestimmen, der in einem bestimmten Zeitintervall und
in einer bestimmten Richtung wirksam gemacht werden mufl, um den Nerv
dazu zu veranlassen, einen Impuls zu entladen. Beniitzt man einen elektrischen
Reiz, so kann dieser Energiewechsel in Maflen eines elektrischen Stromes und
seine Richtung in den Vorzeichen des Potentials ausgedriickt werden. So kon-
nen wir sagen, daf der reziproke Wert der Erregbarkeit eines Nerven, seine
,Stabilitit’, proportional der Energie ist, die aufgewendet werden mufl, um
diese Stabilitit zu vernichten; wir kdnnen sie aber nicht als eine kontinuierliche
Eigenschaft des lebendigen Gewebes definieren. Analoge Gedankenginge kann
man anwenden, um die Stabilitit eines Gebiudes oder irgendeiner anderen
Struktur zu beschreiben. In diesem Falle kann die Stabilitit in den Maflen der
Kraft ausgedriickt werden (etwa Belastung je Flicheneinheit, Windgeschwin-
digkeit), die eben noch ausreicht, um ein Zusammenbrechen zu verursachen.
Diese Kraft kann mit jener anderen verglichen werden, der das Gebiude unter
normalen Bedingungen standhilt*. (Ubersetzung.)

Diese Erwigungen Kenneth Roeders lassen sich gut an dem schon abgebil-
deten Schema (S. 117) illustrieren. ,,Die von der unteren Horizontalen darge-
stellte Ruhe-Erregbarkeit entspricht der normalen Belastung, der das Gebiude
in dem oben gebrauchten Gleichnis ausgesetzt ist. Die obere Horizontale stellt
den Erregbarkeitsgrad der Schwelle dar, oder, um wieder das Gleichnis vom
Gebiude zu brauchen, die Last, unter der es zusammenbricht. Die ausgezo-
gene Kurve zeigt die Folge der Erregbarkeits-Anderungen, die auftreten, nach-
dem der urspriinglich ,stabile‘ Nerv einem kurz dauernden Reiz von der Stirke
S1 ausgesetzt worden ist. Man sieht, dafl die Erregbarkeit (oder Instabilitit)
nach dem Reiz sehr rasch von dem Werte der Ruhe-Erregbarkeit ansteigt, bis
sie den Schwellenwert erreicht. Im Gleichnis vom Gebiude bedeutet dies den
Augenblick des Zusammenbruchs; im Nerven ist es der Moment der Weiterlei-
tung des Impulses, deren dufleres Zeichen jene elektrische Verinderung ist, die
dem Alles-oder-Nichts-Gesetz gehorcht, d. h. das Aktionspotential (oberster
Teil des Diagramms). Wihrend der Impuls ausgesandt wird, sinkt die Erreg-
barkeit des Nerven auf Null — die absolute refraktire Periode: Im Gleichnis
des Gebaudes ist der Zusammenbruch nun vollendet. Von diesem Punkt an
trifft die Analogie des Gebiudes auf den Nerven nicht mehr zu, da dessen
Stoffwechsel ihm die Fihigkeit verleiht, seinen vorherigen Zustand wiederzu-
gewinnen. Was nun folgt, ist bei verschiedenen Nerven verschieden. In grofien
A-Fasern von Wirbeltieren kehrt der Wert der Erregbarkeit nicht unmittelbar
auf den der Ruhe zuriick, sondern geht zunichst tiber sein Maf hinaus, was zu
einer Phase iibernormaler Erregbarkeit fithrt. Wie die ausgezogene Kurve zeigt,
folgt auf sie eine verhiltnismiflig ausgedehnte Phase der Unter-Erregbarkeit,
nach der langsam die vorherige Ruhe-Erregbarkeit zuriickkehrt.*

,,Das Hinausschiefen der Erregbarkeit iiber das normale Maf} ist deshalb
von besonderem Interesse, weil es einen Ubergang zwischen dem stabilen und
dem spontan aktiven Zustand eines Nerven herstellt. Die verhiltnismiflige
Grofle der Ubererregbarkeit oder, in anderen Worten, die relativen Werte von
Ruhe-Erregbarkeit und Schwelle, variieren sehr betrichtlich. Wenn die Uberer-
regbarkeit verhiltnismifig groff, oder der Abstand zwischen Ruhe-Erregbar-
keit und Schwellenwert relativ klein ist, so wird die Folge der Erregbarkeits-
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Anderungen der punktierten Kurve entsprechen. Der auf eine Entladung fol-
gende Erregbarkeits-Anstieg erreicht den Schwellenwert, die Nervenfaser wird
nun selbst-erregend und die Impulse folgen einander in regelmifligen Abstin-
den (wie in dem oberen Diagramm von Abb. 14 dargestellt ist). Jedem Impuls
folgt eine absolut refraktire Periode und auf diese ein Erregungsanstieg, der
den Schwellenwert erreicht. So kann ein einzelner Reiz eine Folge von Impul-
sen in Gang setzen, die sich dauernd fortsetzt, wenn nicht die Gegenwirkun-
gen von Adaptation und Ermiidbarkeit ihr ein Ende setzen.*

,,In gewissem Sinne kann diese Aktivitit als spontan betrachtet werden, da
der Reiz, der eine lange Folge von Impulsen ausldste, leicht iibersehen werden
kann. Genau genommen ist es eine repetitive Aktivitit. Von einer wirklich
spontanen Aktivitit kann man dann sprechen, wenn die Werte von Ruhe-Er-
regbarkeit und Schwellen-Erregbarkeit (die beiden horizontalen Linien im un-
teren Diagramm, Abb. 14) zusammenfallen. Wenn dies der Fall ist, wird der
Nerv vollkommen unstabil und eine ihnliche Aufeinanderfolge von Impulsen
beginnt auch ohne die Einwirkung eines auslosenden Reizes.

,,Die Abb. 14 illustriert auch, daf} eine spontan aktive Nervenfaser keinen
festen Schwellenwert hat, worauf, wie schon erwihnt, R. J. Pumphrey hinge-
wiesen hat. Ein Reiz wie S2 kann an jedem beliebigen Punkte der Erregbar-
keitsschwingung eintreffen. Wenn er es in dem Augenblick tut, der im Dia-
gramm dargestellt ist, muf§ er die relativen Dimensionen des Doppelpfeils be-
sitzen, um die Nerven wihrend der verfugbaren Zeit auf Schwellen-Erregbar-
keit zu bringen. Dies muff dazu fithren, dafl der ausgesandte Impuls und die
darauf folgende Refraktirzeit ein wenig frither eintreten, als wenn das Element
seiner Spontanaktivitit iiberlassen geblieben wire. Je spiter der Reiz wihrend
der Phase des Erregungsanstieges eintritt, desto kleiner wird die kritische
Grofle von Sz und desto kleiner der Einfluff, den der Reiz auf die Frequenz
der rhythmischen Entladungen hat. Andererseits wire ein Reiz von der Grofie
Sz vollig wirkungslos, wenn er in dem Augenblicke eintrife, in dem S1 in unse-
rem Diagramm wirksam wird. Die Sensitivitit eines spontan aktiven Nerven-
elementes, dessen Frequenz durch Reize aller Dimensionen moduliert werden
kann, ist deshalb nur durch die Fihigkeit anderer zentralnervéser Mechanismen
begrenzt, auf die kleinen Frequenzmodulationen seiner rhythmischen Entla-
dungen anzusprechen.* (Ubersetzung.)

Die Erwigung Pumphrey’s gibt eine einleuchtende Erklirung fiir die Tatsa-
che, daf alle Sinneszellen, die bisher untersucht wurden, spontan aktiv sind
und daf ihr Signal stets in einer Frequenzmodulation spontan generierter Reize
und nicht etwa in einem Einzelreiz besteht.

3. Analoges Verhalten integrierter neuraler Systeme

Was im Vorangehenden von den Ubergingen und Zusammenhingen zwi-
schen Ruhe-Erregbarkeit und Schwellenwert gesagt wurde, 1ifit, zumindestens
was elementare Nervenvorginge betrifft, die scharfe Grenze zwischen aufla-
denden und auslosenden Reizen verschwinden. Jede langdauernde, ,,tonische*
Belastung des Membranpotentials beeinflufit die Ruhe-Erregbarkeit und setzt
die Stabilitit des Elementes herab. Fiir die Verhaltensphysiologie wichtig ist die
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Frage, wie weit analoge Gesetzlichkeiten auch fiir jene Reizeinwirkungen gel-
ten, die komplexe neurale Systeme beeinflussen, wie etwa den Komplex, der
aus einem AAM und einer Instinktbewegung zusammengesetzt ist, die Trieb-
handlung im Sinne Heinroths.

Wie schon in 2. 1/14 gesagt wurde, ist immer iduflerste Vorsicht geboten,
wenn man versucht, Eigenschaften eines integrierten Systems aus denen der
Elemente zu erkliren, aus denen es zusammengesetzt ist. Das Zentralnervensy-
stem vollbringt oft auf sehr verschiedenen Integrationsebenen analoge Leistun-
gen, die einander funktionell so sehr gleichen, dafl man versucht wird, sie auch
in Hinsicht auf ihr kausales, physiologisches Zustandekommen fiir Dasselbe zu
halten. Immerhin berechtigen solche Analogien, woferne sie priifbar sind, zur
Hypothesebildung und was dort (S. 118) iiber die Zusammenhinge zwischen
spontaner Reizerzeugung, zentraler Koordination und den Eigenschaften der
Instinktbewegung gesagt wurde, berechtigt ebenso zu sinnvollen Hypothesen,
wie das im vorigen Abschnitt {iber Reizwirkung Gesagte.

Die verschiedenen Reizkonfigurationen, die einen AAM zum Ansprechen
bringen, wirken auf einer hoheren Integrationsebene auflerordentlich ihnlich
wie die im vorhergehenden Abschnitt besprochenen energetischen Einfliisse,
die das Membranpotential des neuralen Elementes dem Umkippen niher brin-
gen und dieses schlieflich bewirken. Bestimmte Reizmuster, die sicher einen
thochdifferenzierten Filterapparat durchlaufen miissen (S. 124ff.), ehe sie Ein-
fluff auf ein efferentes, motorisches System gewinnen, wirken in den allermeisten
Fillen, je nach dem augenblicklichen Bereitschaftszustand des Systems das eine
Mal Bereitschafts-steigernd, das andere Mal auslsend. Der afferente Teil einer
Verhaltensweise ,,benimmt sich® also in sehr vielen Fillen genau wie das
Membranpotential des Nervenelementes. Der Schwellenwert und die Ruhe-Er-
regbarkeit lassen sich genau so wenig messen, wie bei den Neuriten des Ischia-
dicus, die Roeder untersuchte. Die einzige unmittelbar meflbare Grofle ist die
des Reizes entsprechend dem Abstand zwischen den beiden Linien, der im
Roederschen Diagramm die Reizgrofie S darstellt.

Mein altes Denkmodell Abb. 18 mit dem stindig ansteigenden Pegel ak-
tions-spezifischer Energie und dem von auflen gesteuerten Ventil wird der Tat-
sache nicht gerecht, dafl das Eintreffen jedes nicht unmittelbar auslésenden
Reizes Bereitschafts-steigernd wirkt. Die Tatsache, daf} Reize gleicher Art, de-
ren jeder nicht unmittelbar auslosend wirkt, dies in lingerer zeitlicher Aufein-
anderfolge tun, ist seit sehr langer Zeit als sogenannte Summation von Reizen
bekannt.

Ein sehr schwieriges Problem, das uns in den von Erich von Holst geleite-
ten Symposien intensiv beschiftigte, ist die Frage, ob solche aufladenden und
schlieflich auch auslosenden Reize die Ruhe-Erregbarkeit steigern, oder die
Schwelle senken. Nach den Vorstellungen, die uns durch Roeders Gleichnis
vom zusammenbrechenden Gebiude nahegelegt werden, ist es die Ruhe-Erreg-
barkeit, die eine Verinderung erfahrt. Nimmt man dies an, so kann man die
Vorginge in einem Modell veranschaulichen, das der Ahnlichkeit der Wirkun-
gen von Bereitschafts-steigernden und auslésenden Reizen Rechnung trigt.
Man kann den Widerstand der Feder am entladenden unteren Kegelventil als
konstant annehmen und den Unterschied in der Wirkung aufladender und aus-



3. Analoges Verhalten integrierter neuraler Systeme 143

losender Reize durch die Quantitit plétzlich in den Behilter geschiitteter Fliis-
sigkeitsmengen symbolisieren. Nach diesem Modell unterscheiden sich die un-
mittelbar auslésenden Reizkonfigurationen von den aufladenden nur durch die
Schnelligkeit threr Wirkung (Abb. 18b).

Eben dies nimmt Walter Heiligenberg auf Grund seiner Untersuchungen an
Grillen und an Fischen an. Er sagt: ,,Es liefe sich denken, daf} eine bestimmte
Verhaltensweise immer dann auftritt, wenn eine ihr zugeordnete hypothetische
physiologische Grofle X einen Mindestwert, also eine kritische Schwelle Xo
tiberschreitet, und dafl dieses Ereignis umso wahrscheinlicher wird, je héher
das mittlere Grundniveau dieses X-Wertes liegt. Spontane Verhaltensweisen,
wie das Zirpen der Grille, wiren nach dieser Annahme dadurch ausgezeichnet,
dafl die ihnen zugeordnete X-Grofle im Allgemeinen ohne Einflufl eines Au-
Benreizes die kritische Schwelle Xo erreicht. Nicht-spontane Verhaltensweisen
hingegen wiirden zu ihrem Zustandekommen eine durch einen passenden Au-
Renreiz verursachte Erhohung ihres X-Wertes zur Uberschreitung jener

Abb. 18. 2 Das alte ,,psychohydraulische* Modell. Der Hahn ER symbolisiert die endogen-auto-
matische Reizerzeugung, die Linie Asp den Aktualspiegel Aktions-spezifischen Potentialis, Die Spi-
ralfeder im Ausflufl stellt die ,,Stabilitit™ des Systems dar, der von der Schnur ausgehende Zug die
Wirkung der Schliisselreize. # In b sind zusitzlich aufladende Reize AR dargestellt und der Tatsa-
che Rechnung getragen, dafl der Schliisselreiz SR sich nur in der Schnelligkeit seiner Wirkung von
aufladenden Reizen unterscheidet. Die verschiedene Hohe der ,,Reservoire* fiir Asp soll andeuten,
daf nach der neuen Hypothese das Aufgehen des Ventils ausschlieflich durch den inneren Druck
bewirkt wird
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Schwelle Xo brauchen. Bei dieser Annahme hingt die Art der Reizeinwirkung
— ob Bereitschafts-erhohend oder auslosend — von dem Zeitverlauf der durch
den Reiz verursachten X-Wert-Erhohung ab. Eine starke kurzzeitige Erhohung
liele die Verhaltensweise prompt auf den Reiz folgen, man spriche in diesem
Falle von der Auslosung des Verhaltens durch den betreffenden Reiz. Eine an-
haltende, langsam abklingende Erhohung hingegen hitte zur Folge, daf8 kiinftig
gebotene Reize eine hohere Aussicht boten, den bereits erhShten X-Wert iiber
seine Schwelle zu heben und somit das Verhalten herbeizufiihren; man spriche
in diesem Falle von einer Bereitschaftserhohung.

Vergleicht man die Aussagen, die Heiligenberg hier iiber das Verhalten
komplexer neuraler Systeme macht, die mindestens aus einem differenzierten
Reiz-Filter-Apparat und mehreren, nach Intensititsstufen variablen Instinkt-
bewegungen bestehen, mit jenen, die im vorigen Abschnitt aus den Werken
von Kenneth Roeder zitiert wurden, so illustriert dies deutlich die Ahnlichkeit
analoger Leistungen, die vom Zentralnervensystem auf niedriger und hoher In-
tegrationsstufe vollbracht werden. Bei aller Vorsicht der Beurteilung liegt in
diesen Parallelen doch wohl ein starkes Argument fiir die Annahme, daf basale
Eigenschaften der Neuronen fiir diejenigen der aus ihnen aufgebauten Systeme
mafigebend sind.

Es muff ein Punkt erwihnt werden, in dem sich das Nervenelement von
den aus ithm aufgebauten Systemen unterscheidet, und dieser betrifft die Zeit-
grofien der Beeinflulbarkeit. Heiligenberg spricht von einer starken kurzzeiti-
gen, und einer anhaltend langsam abklingenden Erhohung der Erregbarkeit
und diesen Unterschied gibt es, soweit ich sehe, nur bei héher integrierten
neuralen Systemen. Holst konnte in seinen an Hithnern ausgefithrten Experi-
menten mit elektrischer Reizung des Hirnstammes zeigen, dafl die Erregung
hoch integrierter Systeme viel langsamer abklingt, als die von Untersystemen
derselben Einheit. Lag z. B. die Elektrode so, daff die ganze Reaktion des
Huhnes auf einen Bodenfeind ausgelost wurde, die sich vom ersten Warngak-
kern bis zum Abfliegen steigert, so brauchte das Huhn nach Abschalten des
Reizes geraume Zeit, um aus der betreffenden ,,Stimmung* herauszukommen
und zu anderen Reaktionsweisen bereit zu sein. Lag dagegen der Reizort so,
daf} nicht das ganze Bodenfeind-Fluchtverhalten, sondern nur eines seiner Un-
tersysteme, etwa das erste Warngackern, ausgelost wurde, so verschwand nach
Reizende die Nachwirkung fast augenblicklich.

Auch am intakten Tier 13t sich die Trigheit des Ansprechens komplexer
Systeme und des Abklingens der fiir sie spezifischen Erregung demonstrieren.
Bietet man einem lingere Zeit isoliert gehaltenen Astatotilapia-Minnchen
plotzlich eine intensiv kampfausldsende Attrappe, so dauert es trotz des Vor-
handenseins hoher Kampfbereitschaft viele Sekunden, ehe der Fisch die in
2.1/3 beschriebene Skala der den verschiedenen Erregungsintensititen zugeord-
neten Bewegungsweisen durchlaufen hat und wirklich zu kimpfen beginnt.
Dieses ,,Triagheitsphinomen® scheint eher in der Afferenz, als in der Efferenz
zu liegen. Als Walter Heiligenberg die Verwandtschaft Bereitschafts-steigernder
und auslosender Reize an dem Cichliden Pelmatochromis kribensis studierte,
hielt er ein erwachsenes Miannchen mit einer Anzahl von Jungfischen zusam-
men, die bei giinstig gewihlter Anzahl und Beckengrofle eine mittlere Zahl von
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Kampfreaktionen in der Zeiteinheit ausldsten. Hiedurch war ein gutes Mafd fiir
die allgemeine Angriffsbereitschaft des erwachsenen Fisches gegeben. Wenn
Heiligenberg nun ein anderes Minnchen oder eine Minnchen-Attrappe fiir je-
weils 30 Sekunden bot, so kam es wihrend dieser kurzen Zeitspanne kaum zu
Andeutungen von Droh- und Kampfverhalten. Nach dem Entfernen der
Attrappe aber stieg die Zah! der auf die Jungfische gerichteten Angriffe inner-
halb von drei bis vier Minuten auf nahezu das Doppelte an. Auch im Abflauen
spezifischer Erregbarkeit macht sich ein Trigheitsphinomen bemerkbar.

Wenn Seitz eine stark wirkende Minnchen-Attrappe oder einen wirklichen
Rivalen im Zeitpunkt, an dem das Kampfverhalten des Versuchstieres hohe In-
tensititen erreicht hatte, plotzlich verschwinden lief}, so griff der Fisch in den
nichsten Sekunden vollig inadiquate ,,Attrappen® an, z. B. regelmiflig den
kleinen Gummischlauch, mit dem der Ausstrémerstein der Durchliftung am
Zuleitungsrohr befestigt war. Entsprechendes gilt fiir viele Reaktionsweisen,
deren AAM summativ auf eine groflere Anzahl von Schliisselreizen anspricht.

Auf der anderen Seite sind jene AAM, die mit geringstem Zeitverlust auslo-
sen, offensichtlich immer recht einfach, vor allem die der Flucht. Bei manchen
Fluchtreaktionen kann man auch am intakten Tier besonders schon zwischen
bereitschaftssteigernden und unmittelbar auslosenden Reizen unterscheiden.
Fiir Kleinvogel z. B., die sich fiir gewohnlich im Gezweige oder in sonstiger
Deckung aufhalten, ist der Aufenthalt auf deckungslosen Flichen auflerordent-
lich gefihrlich. Dementsprechend wirkt diese Reizsituation stark bereitschafts-
steigernd auf ihre Fluchtreaktionen. Beobachtet man Scharen von Spatzen oder
Goldammern, die auf offener Strafle Pferdemist fressen, der sie weit von jeder
Deckung fortlockt, so sieht man, wie die Vogel in regelmifligen Abstinden
von Panik ergriffen werden und den nichsten Gebiischen oder Baumen zuflie-
gen, nur um nach kurzer Pause zum Futter zuriickzukehren. Die Reizkonfigu-
ration des Deckungsmangels oder Exponiertseins unter freiem Himmel ent-
spricht nicht dem eigentlichen fluchtauslosenden Reiz, der durch eine gegen
den Himmel sich abhebende Silhouette dargestellt wird, sie wirkt aber so stark
Bereitschafts-steigernd, daff sie in kurzer Zeit die Fluchterregung bis zum
Schwellenwert auflidt. Analoge Vorginge sind selbstverstindlich auch fiir die
Tatsache verantwortlich, daf} die Fluchtreaktion keinen konstanten Schwellen-
wert besitzt (S. 104).

4. Der Begriff des Aktions-spezifischen Potentials

Erich von Holst hat an spinalen Fischen nicht nur die Effekte der endoge-
nen Reizerzeugung und zentralen Koordination entdeckt und analysiert, er hat
auch am spinalen Seepferdchen die Bedeutung eines weiteren Phinomens er-
kannt, das Sherrington als den spinalen Kontrast bezeichnet hat. Wenn man
von einem Seepferdchen (Hippocampus) ein Riickenmarkspriparat herstellt
und kiinstlich beatmet, so vollfiihrt die Riickenflosse, das wichtigste Lokomo-
tionsorgan dieses Fisches, keinerlei Bewegung. Sie steht vielmehr ruhig, aber
nicht, wie sie es bei der Ruhe des intakten Tieres tut, dicht gefaltet in der zu
ithrer Aufnahme dienenden Rinne am Riicken des Tieres, sondern teilweise ent-
faltet. Man kann nun durch bestimmte Reize, z. B. durch Druck auf die Hals-

10 Lorenz, Verhaltensforschung
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region des Fisches, die Flosse dazu veranlassen, sich vollig zusammenzufalten
und die normale Ruhestellung einzunehmen. Sowie dieser Reiz aufhért, entfal-
tet sich die Flosse, und zwar weiter als vorher. Sie richtet sich umso hoher auf,
je linger sie vorher durch jenen Reiz in gefaltenem Zustande erhalten worden
war. Geschieht dies durch eine entsprechend lingere Zeit, so entfaltet sich die
Flosse nicht nur voll, sondern vollfithrt auch fiir kurze Zeit die undulierenden
Bewegungen der Lokomotion, um dann allmihlich in asymptotischer Kurve
auf die ,,Halbmaststellung** zuriickzusinken, die fiir das spinale Seepferdchen
kennzeichnend ist.

Holst hat diese Erscheinung hypothetisch wie folgt interpretiert: Es wird
dauernd, auch wihrend der Ruhe der zentral koordinierten Bewegung ein fiir
ste spezifischer Erregungsstoff produziert, und dieser wird durch ihren Ablauf
verbraucht. Die Quantitit des Verbrauchs hingt dabei von der Intensitit der
ausgefithrten Bewegung ab, auch die geringste Intensitit einer Intentionsbewe-
gung bedeutet einen Verbrauch. Die Menge der endogenen Reizproduktion ist
teleonomisch auf den Verbrauch zugeschnitten, die des Lippfisches, der, so-
lange es hell ist, fast ununterbrochen schwimmt, muf} ausreichen, um den
Flossenschlag den ganzen Tag lang in Gang zu halten, die des Seepferdchens
nur fiir die wenigen Minuten, die ein solcher Fisch durchschnittlich am Tage
zu schwimmen pflegt. Solange die zentrale Hemmung der Lokomotionsbewe-
gung die Riickenflosse des Seepferdchens in total gefaltetem Zustande erhilt,
wird die gesamte produzierte Erregungsbereitschaft gespart, bei plétzlicher
Enthemmung hat das Tier eine ausreichende Menge davon zur Verfiigung, um
energisch loszuschwimmen. Beim spinalen Fisch, dem die zentrale Hemmung
fehlt, bewirkt die produzierte Erregung nur eine schwach intensive Bewegung,
ein teilweises Entfalten der Flosse, das ebensoviel Erregung verbraucht, wie
laufend nachgeliefert wird. Um den Spiegel der Aktions-spezifischen Erregbar-
keit bis zum Niveau des Undulierens zu heben, muff man ihr ,,Austrépfeln*
auf dem Wege der schwach intensiven Bewegung des Flossenaufrichtens ver-
hindern, indem man die am intakten Seepferdchen dauernd wirksame Hem-
mung ersetzt.

Wir finden hier auf der Ebene eines im Riickenmark sich abspielenden Vor-
ganges Effekte, die streng analog zu jenen sind, die 2. I/6 und 7, S. 99 be-
sprochen wurden.

Unsere Hypothese, daf}, was immer bei diesen Effekten kumuliert werden
mag, etwas hochst Reales ist, wird dadurch bestirkt, dafl es eine ganze Reihe
von Verhaltensweisen gibt, die sich hinsichtlich der Verinderlichkeit von
Schwellenwerten und Intensititen der ausgelosten Bewegungsweisen genau ana-
log den oben besprochenen einfacheren Prozessen verhalten, bei denen wir die
zugrundeliegenden chemischen und physiologischen Vorginge kennen. Sie
konnen daher als Modelle dienen. Zu diesen Verhaltensweisen gehoren erstens
jene, deren Auslosbarkeit vom Fiillungszustand bestimmter Hohlorgane ab-
hingt, zweitens aber jene, die Gewebebediirfnisse befriedigen.

Die Verhaltensweisen z. B., die der Harndrang bei einem mainnlichen
Hund hervorruft, zeigen alle in Rede stehenden Phinomene. Die Reizsituation,
in der er ein Hinterbein hebt, ist durch eine ganze Reihe auslosender Reizkon-
figurationen gekennzeichnet. Bei geringem Fullungszustand der Blase wird der
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Riide nur in einer besonders wirksamen Situation, beispielsweise wenn er im
eigenen Territorium die Harnmarke eines fremden Riiden riecht, das Hinter-
bein heben und urinieren. Bei stirkerem Harndrang wird er immer noch ein
aufrechtes Objekt wihlen und eine sehr deutliche Appetenz nach einem sol-
chen beobachten lassen. Bei allerstirkster Not wird er sogar allen andressierten
Hemmungen der Zimmerreinheit entgegen auf den Teppich machen, wobei er
das Bein meist nicht hebt. Anhinger der stimulus-response-psychology haben
versucht, auch den Geschlechtstrieb minnlicher Siugetiere und des Menschen
aus dem Fiillungsgrade der Samenblase zu erkliren, von ihnen stammt der
Ausdruck Detumeszenztrieb.

Bei Instinktbewegungen, die Gewebebediirfnisse befriedigen, d. h. die phy-
logenetisch programmierte Soll-Werte der Konzentration lebenswichtiger Stoffe
im Tierkorper aufrecht erhalten, wie etwa die Bewegungsweisen des Fressens
und des Trinkens, verhalten sich grundsitzlich hnlich. Allerdings wird der Ef-
fekt dieser Vorginge dadurch kompliziert, daff neben den stimulierenden Ge-
webebediirfnissen meist auch Fiillungszustinde von Hohlorganen eine Rolle
spielen, wie L. De Ruiter und V. G. Dethier gezeigt haben, und auflerdem
noch das augenblickliche Niveau der Erregbarkeit der einzelnen mitspielenden
Instinktbewegungen. Dennoch liflt sich sagen, daff bei den in Rede stehenden
Verhaltensweisen die Intensitit der Appetenz und der Ausfiihrung mit jedem
Fehlbetrag des betreffenden Nahrungsstoffes ebenso ansteigt, wie die Selektivi-
tit der auslosenden Mechanismen abnimmt: ,,In der Not frifft der Teufel Flie-
gen‘‘, sagt ein altes Sprichwort.

Einfacher als bei den Verhaltensweisen der Nahrungs- und Wasseraufnahme
liegen die Verhiltnisse bei einem anderen Gewebebediirfnisse befriedigenden
Vorgang, bei der Atmung. Kohlensiure, COz, wird im Korper dauernd pro-
duziert, erregt spezifisch das Atemzentrum im verlingerten Mark und wird
durch die von dort her aktivierte Bewegungsweise eliminiert. J. B. S. Haldane
hat darauf hingewiesen, dafl in dieser Hinsicht die Atmung ein gutes Modell
aller Instinktbewegungen ist.

Was das ritselhafte Etwas ist, dessen Kumulation die Bereitschaft und Fi-
higkeit zur Ausfithrung einer zentral koordinierten Bewegungsweise bestimmt,
wissen wir nicht; wir wissen nur, daff die in den vorangehenden Abschnitten
besprochenen Funktionen aufladender und auslosender Reize sich mit den
Wirkungen einer von jeder Afferenz vollig unabhingigen endogenen Reizer-
zeugung in der Weise summieren, dafl ein duflerlich gleicher, nicht unter-
scheidbarer Effekt sowohl bei starkem inneren Erregungsniveau und schwa-
chem Aufienreiz, als auch umgekehrt bei schwacher innerer Erregbarkeit und
starkem Auflenreiz zustandekommen kann. Die Qualitit der ausgefiihrten Be-
wegungsweise bleibt immer die gleiche, nur die Intensitat ihrer Ausfiihrung
wird von den verschiedenen dufieren und inneren Einwirkungen her beeinflufit,
m. a. W., die Art der spezifischen Erregung bleibt immer die gleiche, welchen
Anteil auch immer die endogene Reizerzeugung und die nach der Reiz-Sum-
men-Regel summierbaren, ungemein verschiedenen Konfigurationen von Au-
Benreizen zu ihrer Kumulierung beigetragen haben. Im Gleichnis unseres Mo-
dells ist der untere Auslaf der einzige Weg, und die Stirke des aus ihm austre-
tenden Stromes die einzige Wirkung, in der sich die Stirke der in die Summe

10*
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eingehenden Wirkungen ausdriicken kann. Hierin liegt die qualitative Spezifitit
eines phylogenetisch entstandenen teleonomen Systems, das die Bereitschaft
des Tieres zu einem ganz bestimmten Verhalten in der dafiir adiquaten Auflen-
situation sichert.

Die Verschiedenheit der sich zu einer qualitativ einheitlichen Wirkung
summierenden Ursachen legen den Gedanken nahe, daf} die Aktions-Spezifitit
eines solchen Systems — dessen Funktion fiirwahr die Bezeichnung ,,Aktion-
und-Reaktion-in-Einem* verdient — nicht so sehr in der Natur dessen gelegen
ist was kumuliert wird, sondern eher in der des ,,Reservoirs®, in dem sich die
Anhiufung der Erregbarkeit vollzieht. Wir wissen nicht, wie man sich dieses
,,Reservoir vorzustellen hat, aber, wie immer man die hier besprochenen,
sicher nachgewiesenen Vorginge in einem Fliefdiagramm oder in einem physi-
kalischen Gleichnis modellieren will, die Annahme einer Aktions-spezifischen
Kumulation von spezifischer Verhaltensbereitschaft kann sicher nicht umgan-
gen werden. Aktions-spezifisches Potential — ASP - scheint mir eine brauch-
bare und neutrale Bezeichnung.

Die einzige Gefahr eines Mifiverstehens scheint mir darin gelegen, dafl man
den Begriff des Aktions-spezifischen ,,Potentials* einer Instinktbewegung mit
dem des Membran-,,Potentials einer Nervenzelle in direkte Verbindung brin-
gen konnte. So groff die im vorhergehenden Abschnitt besprochenen Analogien
der aufladenden und ausloésenden Vorginge auf den beiden Ebenen des neura-
len und des integrierten Systems auch sein mogen, diirfen sie doch vorlaufig
keineswegs gleichgesetzt werden.



IV. Komplexe Systeme, aufgebaut aus den vorbesprochenen
Mechanismen des Verhaltens

1. Appetenz nach Ruhezustinden

Wie schon in der historischen Einleitung und im ersten Teil des ersten Ka-
pitels gesagt wurde, glaubten Oskar Heinroth und ich selbst lange Zeit, dafl
die arteigene Triebhandlung, d. h. ein aus Appetenz, AAM und Instinktbewe-
gung zusammengesetztes System die urpsringliche und einzige Form alles
Handelns sei. Dies ist eine der typischen falschen Vereinfachungen, die in der
Pionierzeit jeder Wissenschaft vorkommen und oft sogar fruchtbar sind.

Schon Wallace Craig hat in seiner klassischen Arbeit ,,Appetites and Aver-
sions as Constituents of Instinct® klar gezeigt, dafl gleiche Elemente, zielge-
richtetes Appetenzverhalten, Auslosemechanismen und Bewegungsweisen auch
in anderer Weise zu teleonomen Systemen des Verhaltens zusammengeschaltet
sein konnen. Er definiert Appetenz und Aversion in folgender Weise: Appe-
tenz ist ein Erregungszustand, der so lange anhilt, als eine bestimmte Reizsi-
tuation, die er als den angestrebten Reiz — appeted stimulus — nennt, nicht ge-
geben ist. Tritt diese vom Appetenzverhalten angestrebte Reizsituation schlief3-
lich ein, so lost sie die zielbildende Endhandlung — consummatory action -
aus, wonach das Appetenzverhalten aufhdrt und von einem Zustand verhilt-
nismafliger Ruhe abgeldst wird.

Die Aversion dagegen definiert Craig als eine andere Art von Erregung, die
solange anhilt, wie ein bestimmter Reiz, den er den Stdrungsreiz nennt, vor-
handen ist, die aber abklingt, sowie dieser Reiz nicht mehr einwirkt. Als Bei-
spiel einer Aversion beschreibt Craig ,,die sogenannte Eifersucht der minnli-
chen Lachtaube, die besonders in den ersten Tagen des Brutzyklus, kurz bevor
die Eier gelegt werden, deutlich wird. Zu dieser Zeit hat der Tauber eine Aver-
sion dagegen, sein Weibchen in der Nihe irgendeiner anderen Taube zu sehen.
Der Anblick einer anderen Taube in der Nihe seines Weibchens wirkt als das,
was Thorndike einen ,original annoyer (ein primires Argernis) nennt. Sieht
der Tauber einen Artgenossen nahe seinem Weibchen, zeigt er einen von zwei
Handlungsabliufen, er greift entweder den Eindringling mit echten Kampf-
handlungen an oder er treibt sein Weibchen mit sanfter, vom Kampfverhalten
deutlich verschiedener Weise von dem Eindringling fort. Nachdem er entweder
mit Uberwindung und Vertreibung des Gegners oder mit dem Wegtreiben des
Weibchens von dem Fremdling Erfolg gehabt hat, sodafl er den stérenden An-
blick einer anderen Taube in der Nihe seiner Gattin losgeworden ist, hort
seine Erregung auf. Verhindern wir ithn daran, mit einer seiner Methoden er-
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folgreich zu sein, indem wir das Paar in einem Kifig und die dritte Taube in
einem zweiten unmittelbar daneben gestellten festhalten, so fiahrt der Tauber
fiir eine unbegrenzte Zeit fort, beide Verhaltensweisen zu versuchen. Wenn wir
die Tauben in einen groflen Kifig in einem Flugkifig freilassen, dann wird der
verpaarte Tauber zuerst die Kampfeskraft des Eindringlings erproben und ihn,
wenn moglich, besiegen; wenn ihm das nicht gelingt, wird er all seine Energie
auf den Versuch konzentrieren, sein Weibchen von ihm fernzuhalten. Wenn
der Tauber aus vorangehender Erfahrung gelernt hat, einen bestimmten Ein-
dringling richtig einzuschitzen, indem er einmal von ihm besiegt wurde oder
ihn besiegt hat, so greift er sofort zu der entsprechenden Verhaltensweise.
Kurz gesagt, die instinktive Aversion treibt den Tauben zu einer durchaus in-
telligenten Anstrengung sich der stdrenden Reizsituation zu entledigen®.
(Ubersetzung.)

Ein wesentlicher Unterschied zwischen Appetenz und Aversion besteht
auch in der an- und abdressierenden Wirkung der ausldsenden Reize. Wihrend
der Appetenz wirkt das Auffinden jedes, zur auslosenden Reizsituation geho-
renden Reizes andressierend. Jede Verstirkung der aufladenden, bzw. auslo-
senden Reizkonfiguration wirkt ,,ermutigend*. Bei der Aversion dagegen wirkt
jede Abnahme in der Intensitit des Storungsreizes andressierend, und umge-
kehrt.

Der nach diesen Gesichtspunkten definierte Begriff aversiven Verhaltens
paflt nicht auf manche, recht hiufige Verhaltensweisen, die man, weil ihre
Funktion im Vermeiden bestimmter Situationen liegt, fiir Aversionen halten
mochte. Alle jene Reaktionsweisen, die das Tier veranlassen, einen giinstigen
Lebensraum zu bevorzugen, wie etwa die von Konrad Herter in seinen ,,Or-
geln“ untersuchte Wahl einer optimalen Temperatur, Feuchtigkeit oder Hellig-
keit, fiigen sich ohne weiteres der Craigschen Definition der Aversion, das Tier
lauft so lange ein Reiz-Gefille hinauf oder hinab, bis es den Storungsreiz los-
geworden ist. Es gibt aber Fille, in denen ein Suchverhalten nur in einer ganz
bestimmten Reizkonfiguration zur Ruhe kommt, ohne dafl das Tier durch ein
Gefille irgendwelcher Art geleitet werden kann. Viele den Schilfwald bewoh-
nende Vogel z. B. konnen nicht zur Ruhe kommen, ehe sie mit auswirts ge-
drehten Fiflen rechts und links an vertikale Rohrhalme geklammert in Dek-
kung sind. Eine fligge junge Wildgans, die von ihrer Familie abgekommen ist,
sucht ruhelos herum, bis sie die Ihren wiedergefunden hat.

Es scheint recht gekiinstelt zu sagen, die Rohrdommel oder Bartmeise habe
eine Aversion gegen alle Arten von Landschaft mit Ausnahme des Schilfwaldes,
oder die junge Gans gegen jegliche Umweltsituation, in der der Kreis ihrer
Familie fehlt. Wir nennen solche Verhaltensweisen mit Monika Holzapfel Ap-
petenz nach Rubezustinden und grenzen sie gegen Aversionen dadurch ab, daf§
eine Abnahme des Storungsreizes hier nicht andressierend wirkt, sondern nur
das Eintreten jener oft recht komplexen Situation.

Uberginge und Mischungen von Aversion und Appetenz nach Ruhe gibt es
selbstverstindlich, man kann jederzeit dariiber streiten, ob das Aufsuchen eines
warmen Ofens zur Winterzeit eine Appetenz nach beruhigender Wirme oder
eine Aversion gegen die storende Kilte sei, auch hinsichtlich der Dressurwir-
kung ist es wahrscheinlich beides.
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2. Der Suchautomatismus

Als Monika Meyer-Holzapfel den Begriff der Appetenz nach Ruhe klar-
stellte, wurde man darauf aufmerksam, dafl die bekannten drei Elemente, die
erbkoordinierte Bewegung, der AAM und das Appetenzverhalten auch in einer
anderen Folge zu einem teleonomen System integriert sein konnen, als dies in
der arteigenen Triebhandlung (siehe S. 87) der Fall ist.

Eine besondere Form einer solchen Zusammenschaltung untersuchten H.
Precht] und W. Schleidt am neugeborenen Kitzchen. Solange das Tier wach ist
und nicht saugt, vollfihrt es gleichmiflige, seitlich pendelnde Kopfbewegun-
gen. Solange es nicht mit der Mutter in Beriithrung ist, kriecht es dabei vor-
wirts und schmiegt sich ,,thigmotaktisch® an jedes aufrechte Hindernis.
Kommt es dabei mit der Mutter in Beriihrung, so wird die Bewegung so orien-
tiert, dafl die Schnauze des Kitzchens im Pelz der Mutter hin- und herfihrt.
Diese Kopfbewegungen laufen ununterbrochen ab, die Autoren bezeichnen sie
als Suchautomatismus. Stof8t das Kitzchen auf eine kahle Fliche, wie der haar-
lose, die Saugwarze umgebende Hof eine ist, so unterbricht das Tier die Such-
bewegungen und schnappt nach der Zitze. Findet es sie, so umschliefit es sie
fest mit Oberkiefer und Zunge und beginnt zu saugen.

Am Anfang der Verhaltenskette steht also hier der ungehemmte Ablauf ei-
ner erbkoordinierten Bewegung, der einer besonderen Auslosesituation nicht
bedarf. Erst das Auffinden einer bestimmten Reizkonfiguration, die der War-
zenhof bietet, setzt den Suchautomatismus unter Hemmung und st eine an-
dere Bewegungsweise, nimlich das Schnappen nach der Zitze aus, die hier-
durch erreichte Situation, die Zitze im Mund, setzt die Bewegungsweisen des
Saugens in Gang, nimlich die des Schnauzenstoffens und des ,,Milchtritts®,
d. h. eines rhythmischen Stoflens mit Schnauze und Pfoten gegen die Brust der
Mutter. )

Wie H. Prechtl nachgewiesen hat, befolgen die Verhaltensweisen des Brust-
suchens und Saugens beim menschlichen Siugling sehr dhnliche Gesetzlichkei-
ten, nur kommt bei diesen eine Orientierungsreaktion besonderer Art hinzu,
der menschliche Siugling unterbricht das rhythmische Hin- und Herschwin-
gen, sowie man ihn zart an einer Wange beriihrt und schnappt nach der betref-
fenden Seite.

3. Hierarchische Systeme

Der von Schleidt und Prechtl entdeckte Vorgang, der darin besteht, daf} ein
bestimmter AAM den Ablauf einer bestimmten Instinktbewegung hemmt und
eine andere enthemmt, ist ungemein haufig. Wenn man als Forscher in ein un-
bekanntes Gebiet eindringt, ist es legitim, sich an einfachste Fille zu klam-
mern, deren Analyse zuerst gelingt. Nur verfillt man dann leicht in den Irr-
glauben, dafl det einfachste Fall, nur weil seine Gesetze am meisten in die Au-
gen springen, auch der hiufigste sei, was Oskar Heinroth und ich von der art-
eigenen Triebhandlung annahmen.

Wie ein weiteres Vordringen der Analyse zeigte, sind weit komplexere,
wenn auch offensichtlich aus denselben Elementen aufgebaute Systeme des
Verhaltens viel haufiger. Meist fithrt die primire Appetenz nicht unmittelbar
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zu jener auslosenden Reizsituation, durch welche die triebbefriedigende End-
handlung, der consummatory act Wallace Craigs, ausgelost wird. Viel hiufiger
folgt auf das erste Appetenzverhalten ein AAM, der, ganz wie wir es am Kitz-
chen gesehen haben, eine bisherige Aktivitit hemmt und eine andere auslost.
Nicht selten sind dann mehrere solche Glieder aneinander geschaltet. Bei sol-
chen Handlungsfolgen kann eine Instinktbewegung eine doppelte Rolle spielen:
Sie kann gleichzeitig die triebbefriedigende Endhandlung fiir ein vorangegange-
nes Appetenzverhalten darstellen, gleichzeitig aber selbst das Appetenzverhal-
ten sein, das, meist mit Hilfe von Orientierungsreaktionen, nach der nichsten
Auslosesituation strebt.

Tinbergen bezeichnet eine solche Organisation als Instinkt-Hierarchie und
bringt fiir sie viele Beispiele. Ein Falke richtet seinen Jagdflug in beuteverspre-
chende Gegenden. Sieht er nun dort einen Schwarm von Beutevigeln, Staren
oder Tauben, die sich bei seiner Anniherung dicht zusammendringen, so 16st
diese Reizkonfiguration eine ganz bestimmte instinktive Bewegungsweise aus,
einen Schemangrlff der darauf abzielt, den Schwarm zu zerstreuen oder min-
destens ein Tier aus ithm abzusprengen. Dieses Verhalten kann sich mehrere
Male wiederholen. Ist ein Beutetier abgesprengt, so erfolgt eine vollig anders
geartete Bewegungsweise des Angriffs, die darauf abzielt, das Beutetier mit
grofler Wucht zu treffen, was meistens von unten her geschieht. Unmittelbar
danach ist der Raubvogel stark ,,abreagiert™, sitzt eine Weile wie abwesend auf
der Beute und wenn er schliefllich langsam beginnt, sie zu rupfen und anzu-
schneiden, hat man eigentlich den Eindruck, daff diese leidenschaftslosen
Handlungen gar nicht zu demselben System des Nahrungserwerbs gehoren.

Tinbergen hat das Prinzip einer solchen hierarchischen Organisation in
einem Diagramm wiedergegeben, das die Wirklichkeit bewuflt stark verein-
facht, aber trotzdem geeignet ist, die in Rede stehenden Vorginge verstindlich
zu machen. Er betont, wie wichtig es sei, die Unterschiede der Funktion der
inneren Reizerzeugungsvorginge und der spezifisch auf Auflenreize anspre-
chenden AAM zu unterscheiden. Er gebraucht den von Frank Beach vorge-
schlagenen Sammelbegriff eines ,,central excitatory mechanism®, unter dem alle
Faktoren zusammengefafit sind, welche die innere Bereitschaft des Organismus
zu einer bestimmten Verhaltensweise vermehren, also sowohl Hormone, innere
Reizproduktion, aufladende Reize und dergleichen, sowie schliefllich auch die
antreibenden Reize, die von einem hoheren Zentrum kommen.

»Das System Z. E. M. — A. A. M., also zentraler erregender und angebo-
rener Auslosemechanismus®, sagt Tinbergen, ,,versuche ich in den Abb. 19a
und 19b darzustellen. Jene betrifft lediglich ein Zentrum mittlerer Stufe, sagen
wir n-ter Ordnung, wenn das hochste erstes heifit.

,»»Stimmende Impulse verschiedener Art ,,laden® das Zentrum auf. Erstens
empfingt es Impulse vom nichsthéheren Zentrum (n-1)-ter Ordnung, die je-
doch auch zu allen anderen Zentren n-ter Ordnung abflieffen konnen. Zwei-
tens kann unser Zentrum (n) Impulse von einem ihm speziell zugeordneten,
sich selbst erregenden Automatiezentrum erhalten (vgl. die Doppelnatur v.
Holstscher Zentren). Das ist in Abb. 19a nicht eingetragen. Drittens konnen
Hormone einstimmend mitwirken, sei es unmittelbar auf Zn, wie in Abb. 19a
angenommen, oder uber das zugehdrige Automatiezentrum. Viertens konnen
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innere Sinnesreize Zn aufladen helfen, fiinftens duflere Sinnesreize sich an sei-
ner Aufladung beteiligen. Von einer sechsten Einwirkung (der unterste schrige
linke Pfeil) wird spater die Rede sein.

,»,Dieses System Zn nebst Pfeilen entspricht einem Z. E. M. im Sinne von
Beach auf einer Stufe der Zentrenhierarchie.

,»,Solange der angeborene Auslosemechanismus (der waagrechte Pfeil links)
ungereizt bleibt, konnen sich keine Impulse entladen. Wirken aber die adiqua-
ten Schlusselreize auf diesen reflexartig arbeitenden Mechanismus ein, so hebt

Abb. 19a. Schematische Darstellung eines Instinkt-,,Zentrums* in einer mittleren Schichte einer
Hierarchie. Weitere Erklirung im Text. (Aus: Tinbergen, The Study of Instinct)

sich der Block (schwarz schraffiert), und die Impulse kénnten nun zu all den
Zentren nichstniederer Ordnung (n+1) abflieBen. Aber duflerlich geschieht
nichts, solange sie alle durch ihre Blocke gesperrt sind. Daher fliefit das meiste
zu den nervosen Strukturen, die das Appetenzverhalten dieser Stufe steuern
(Pfeil rechts abwirts). Dieses hilt, wie wir sahen, so lange an, bis einer der an-
geborenen Auslosemechanismen (n+1)-ter Ordnung, durch zustindige Schliis-
selreize erregt, den entsprechenden Block hebt, worauf eben dies (n+1)-te
Zentrum die ihm nach abwirts folgenden Zentren (n+2)-ter Ordnung auflidt
und so fort. Zugleich versiegt auch der Zustrom zum Appetenzverhalten von
Zn, und nun stréomen, falls weiter unten sich keine Blocke heben, die Impulse
dem Appetenzverhalten (n+1) zu.

,»Abb. 19b erliutert das Zueinander der Zentren eines Hauptinstinkts am
Beispiel des Fortpflanzungsverhaltens beim Stichlingsminnchen. Das Hormon,
vermutlich Testosteron, wirkt aufs hochste Zentrum, sehr wahrscheinlich zu-
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Abb. 19b. Zentrenhierarchie des Hauptinstinktes Fortpflanzungsverhalten beim Stichlingsminn-
chen. Stimmende Impulse sind durch gerade Pfeile dargestellt, die auf Zentren (hier Kreise) zielen.
Diese das jeweilige Zentrum aufladenden Impulse kénnen von der Auflenwelt und von iibergeord-
neten Zentren kommen, aber auch spontan im Zentrum entstehen, was in diesem Schema nicht be-
riicksichtige ist. Die Blocke deuten hemmende Instanzen an, die eine dauernde Entladung der mo-
torischen Impulse verhindern. Diese Blécke werden erst iiber angeborene Auslésemechanismen be-
hoben. Ist das geschehen, zeigt das Tier ein spezifisches Appetenzverhalten, bis speziellere Auslo-
sereize den nichst untergeordneten Instinkt und damit das nichstspezifischere Appetenzverhalten
aktivieren. Die konkav zweispitzigen Pfeile zwischen Zentren gleicher Stufe deuten hemmende Be-
ziehungen und Moglichkeiten von Uberspriingen (S. 199ff.) an. Unter dem Niveau der Endhand-
lung werden mehrere gleichstufige Zentren gleichzeitig aktiviert. Zwischen ihnen wirken koordinie-
rende Krifte, die durch horizontale Pfeile angedeutet sind. Weitere Erklirungen im Text. — Nach
Tinbergen (1951). (Aus: Eibl-Eibesfeldt, Grundrif der vergleichenden Verhaltensforschung)

gleich mit der jahreszeitlichen Erwirmung des Wassers. Diese beiden Einfliisse
veranlassen den Fisch, aus dem Seewasser (oder aus tieferem Siifiwasser) in fla-
ches Siflwasser zu wandern. Dies hochste Zentrum, das wir ,,Wanderzen-
trum® nennen wollen, scheint keinen Block zu haben. Denn ohne daf beson-
dere Schliisselreize notig wiren, hebt bei einem bestimmten Stimmungsgrad das
Wandern an, und das ist echtes Appetenzverhalten. Es hilt an, bis die Schliis-
selreize, die ein zur Reviergriindung passender Biotop aussendet (flaches war-
mes Siifl wasser, Pflanzenwuchs), auf den ersten angeborenen Auslésemecha-
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nismus einwirken, der das Hauptzentrum des Fortpflanzungsverhaltens ent-
blockt; es mag Revierzentrum heiflen. So lidt es sich auf, denn die nichstnie-
deren Zentren (Kampf-, Nist-, Balz-, Fichelzentrum) sind blockiert, solange
nicht die einem von ihnen entsprechenden Schliisselreize zusammentreffen. Of-
fen ist dann allein der Weg zum Appetenzverhalten: Der Fisch schwimmt um-
her und sucht, bis er entweder einen Rivalen zum Kampf oder ein Weibchen
zum Anbalzen oder Material zum Nestbau findet.

,,Lost z. B. ein ins Revier eindringendes Minnchen das Kampfverhalten
aus, so schwimmt unser Revierminnchen ihm entgegen (Appetenzverhalten).
Nun muff der Gegner neue speziellere Signalreize senden, die den Block fiir
einen der Endinstinkte heben, als Drohen (Imponieren), Bif}, Verjagen usw.,
worauf die Erregung eben diesem letzten Instinktzentrum zufliefit.

»Die Zentren verschiedener Stufe sind also nicht alle ganz gleich ausgerii-
stet. Das hochste hat keinen Block. Wiren auch die obersten Zentren blok-
kiert, so wiirde das Tier iiberhaupt keine Erregung los, was, wie wir wissen,
zur Neurose fiihren miifite. Das nichste Zentrum antwortet auf zahlreichere
Stimmungsfaktoren als jedes noch niedrigere.

»,Die Zentren fiir Kampf, Nestbau usw. laden sich primir vom héheren
Zentrum aus auf. Ob jedes von ihnen zudem noch eigener Stimmungsfaktoren
bedarf, das ist nicht sicher, aber wahrscheinlich. Denn der Kampftrieb neigt
zur Nachentladung und scheint iiberdies durch Aufienreize nicht nur ausgelost,
sondern auch hervorgerufen zu werden. Im ganzen diirften, je tiefer wir hinab-
steigen, die aufleren Reize um so mehr am Ausldsen beteiligt sein.

,,Die konkav zweispitzigen Pfeile zwischen Zentren gleicher Stufe deuten
die Beziehungen an, die wir als gegensinnige Hemmung und als Ubersprungs-
handlungen kennenlernten. Damit will ich keineswegs behaupten, die Impulse
miifiten direkt von einem Zentrum zum Nachbarn gleicher Stufe gehen; viel-
leicht fillt die Entscheidung im iibergeordneten Zentrum. Auch kénnte die ge-
gensinnige Hemmung in Wahrheit recht wohl ein Wettstreit sein, indem das
,,hemmende*“ Zentrum, dessen Block sich zu heben beginnt, dem ,,gehemm-
ten‘“ den Impulsstrom sozusagen wegzapft.

,,50 geht es die Stimmungstreppe hinab — die Anzahl der Stufen mag je
nach dem Instinkt verschieden sein — bis zur Endhandlung. Hier aber, am
waagrechten Strich quer durch Abb. 19 b, indert sich das Bild. Sowie der
letzte Block sich hebt, werden gleichzeitig mehrere gleichstufige Zentren aktiv,
zwischen welchen, statt hemmender, mehr koordinierende Krifte wirken (die
geraden Doppelpfeile). In unserem Beispiel sind es drei Stufen (Flosse, Flos-
senstrahl, Muskel) von immer geringerem Komplikationsgrad.*

Tinbergen betont, dafl diese Schematen nur eine Arbeitshypothese bedeuten
sollen, deren Zweck es ist, einige Ordnung in unsere Gedanken zu bringen.
Gesprichsweise pflegt er zu betonen, dafl in dem Diagramm den vielfachen
Riickwirkungen und Regelkreisen nicht Rechnung getragen sei, die zwischen
den niedrigeren und den hoheren Ebenen der Hierarchie bestehen. So ist es
beispielsweise ziemlich sicher, dafl das in einem niedrigeren Zentrum aufgela-
dene ASP (S. 145ff.) einen mafigebenden Einfluf auf das im Tinbergenschen
Diagramm ausschliefflich vom hoheren Zentrum her motivierte Appetenzver-
halten ausiibt. Was aber hier ausdriicklich betont werden mufi, ist, dafl diese
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Ebenen- Wirklichkeit sind. Thre Zahl und Anordnung liflt sich experimentell
durch Art und Anzahl der spezifischen Reizkonfigurationen ermitteln, die vom
Appetenzverhalten iibergeordneten Ebenen zu jenen der nichst-untergeord-
neten iberleiten.

G. B. Baerends hat 1956 an der Sandwespe Ammophila das Verhaltenssy-
stem der Brutfiirsorge aufs genaueste untersucht und dabei festgestellt, dafl die
Verhaltensweisen der niedereren Ebene oft von mehreren iibergeordneten In-
stanzen beherrscht werden. Dafl dies auf den unter dem Niveau der Erbkoor-
dination liegenden Ebenen der Fall ist, bedarf keiner besonderen Erwihnung,
denn ganz selbstverstindlich steht eine Muskelkontraktion sehr vielen iiberge-
ordneten Koordinationsweisen zu Diensten. Interessanter aber ist dasselbe
Phinomen auf hoherer Ebene. Wir haben schon gehért, in welchem Sinne dies
von den sogenannten ,,Werkzeug- oder Mehrzweck-Aktivititen* gilt. Das von
Baerends entworfene Hierarchieschema, Abb. 20, trigt diesen Tatsachen Rech-
nung.

Abb. 20. Das Baerendsche Hierarchieschema. Es zeigt deutlicher die Vernetzung der Zentren, ins-

besondere die Tatsache, dafl untergeordnete Zentren oft von mehreren hdheren kontrolliert wer-

den. Gestrichelte Limien symbolisieren hemmende Beziehungen zwischen Mechanismen gleicher
Ordnung. (Aus: Eibl-Eibesfeldt, Grundrif} der vergleichenden Verhaltensforschung)

Was dieser schematischen Darstellung hierarchisch organisierter Verhal-
tensweisen zugrunde lag, war Baerends’ Analyse des Brutpflegeverhaltens der
Sandwespe, Ammophila campestris Jur.

Er sagt: ,,Die Anfang bis Mitte Juni aus den Puppen schliipfenden Weib-
chen paaren sich alsbald mit den schon vorher geschliipften Minnchen und be-
ginnen kurz danach das erste Nest zu graben. Es besteht aus einem vertikalen
Schacht von ungefihr zweieinhalb Zentimeter Linge, der in einer elliptischen
Zelle von etwa zwei Zentimeter Linge endet. Nach Fertigstellung des Nestes
verschlieit die Wespe den Eingang provisorisch und begibt sich auf die Jagd,
von der sie nach einigen Stunden mit einer bereits gelihmten Raupe zuriick-
kehrt. Sie 6ffnet das Nest wieder, trigt die Raupe hinein und legt ein Ei, wor-
auf sie das Nest weit sorgfiltiger als das erste Mal verschlieft. Dann verlifit sie
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das Nest fiir einige Tage, bevor sie die inzwischen geschliipfte Larve mit neuer
Nahrung versorgt.

,»,Im allgemeinen arbeitet die Wespe, wenn sie einmal ein Nest begonnen
hatte, bis zum Legen des Eies ununterbrochen weiter. Diese erste Serie von
Aktivititen stellt die erste Phase der Brutpflege dar.*

Kurz nach ihrer Beendigung am ersten Nest, beginnt das Weibchen ein
zweites zu graben, was je nach Wetterlage, wiederum einen oder mehrere Tage
dauert. Nachdem die erste Aktivititsphase am zweiten Nest beendet ist, kehrt
die Wespe zum ersten Nest zuriick und 6ffnet es, und zwar ohne vorher eine
Raupe herbeizubringen. Einen solchen Besuch des Nestes nennt Baerends ,,so-
litary visit, was ich mit Leerbesuch iibersetzen mochte, im Gegensatz zu
einem Versorgungsbesuch. Nach diesem ersten Leerbesuch bringt die Wespe in
der Regel weiter gelihmte Raupen, ehe sie es ein zweites Mal sich selbst tiber-
lift. Dies nennt Baerends die zweite Phase, die aus einem Leerbesuch und der
nachfolgenden Verproviantierung mit ein bis drei Raupen besteht. Gelegentlich
aber besteht diese Phase nur in einem Leerbesuch, dann nimlich, wenn das Ei
zur Zeit noch nicht geschliipft ist.

,»Nachdem die Wespe die zweite Phase am ersten Nest beendet hat, fiihrt
sie dieselbe Folge von Verhaltensweisen am zweiten Nest durch. Hierauf
macht sie wieder einen Leerbesuch am ersten Nest und beginnt dann mit der
dritten und letzten Phase des Brutpflegeverhaltens die darin besteht, daf} sie
nach einem oder mehreren Leerbesuchen das Nest mit drei bis sieben weiteren
Raupen verproviantiert. Danach verschliefit sie das Nest in besonders sorgfilti-
ger Weise, die auch durch spezifische Bewegungsweisen gekennzeichnet ist, sie
stampft nimlich den Verschlufl des Schachtes mit dem Kopfe fest und lafit da-
bei ein lautes Summen horen.“

»»Anschliefend begibt sie sich zum zweiten Nest, um dort das Verhalten
der dritten Phase zu Ende zu fithren. Wenn sie damit fertig ist, beginnt sie als-
bald ein drittes Nest zu graben. Die drei Phasen sind streng voneinander ge-
trennt, wihrend jeder von ihnen beschiftigt sich die Wespe ausschlieflich mit
einem bestimmten Nest und unterbricht ihre Arbeit nur, um fiir sich selbst zu
jagen, Raupen zu erbeuten oder zu schlafen, niemals aber um an einem ande-
ren Nest zu arbeiten. Erst nachdem sie die Handlungsfolge einer Phase an ei-
nem Nest durchlaufen hat, begibt sie sich zu einem zweiten, um dort wieder
die ganze Handlungsfolge einer Phase zu durchlaufen. Ist nach Beendigung
dieser Titigkeit kein versorgungsbediirftiges Nest mehr vorhanden, so beginnt
sie ein neues zu graben. Gelegentlich, und nur bei duflerst giinstigem Wetter,
kann die Wespe nach Vollendung der zweiten Phase am Nest A ein drittes
Nest beginnen, bevor sie die zweite Phase am zweiten Nest zu Ende gefiihrt
hat. Auf diese Weise versorgt die Wespe oft drei Nester gleichzeitig.*

,»,Die zweite und die dritte Phase beginnen stets mit einem Leerbesuch, ja
manchmal besteht diese Phase nur in einem Leerbesuch, was besonders dann
vorkommt, wenn das Nest in der Zwischenzeit zerstort wurde oder beim Be-
ginn der zweiten Phase, wenn das Ei noch nicht geschliipft ist. Dies legt die
Vermutung nahe, dafl der Leerbesuch die Funktion einer ,,Inspektion® hat,
d. h. dafl die Wespe bei ihrem Besuch vom Nestinhalt Reize empfingt, von
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denen es abhingt, ob sie das Nest sich selbst iiberlifit oder ausgeht, um neue
Raupen herbeizuholen.

,»Man kann diese Hypothese auf Grund folgender Voraussetzung experi-
mentell priifen. Wenn der Leerbesuch tatsichlich die vermutete regulative
Funktion hat, so muf es mdglich sein, das nachfolgende Verhalten der Wespe
dadurch zu beeinflussen, daf man den Nestinhalt vor dem Leerbesuch verin-
dert. Das war bei dem wirklichen Nest technisch unmdoglich, aber es stellte
sich heraus, dafl die Wespen sich in ihren Verproviantierungshandlungen nicht
storen lieffen, wenn ich ihr natiirliches Nest durch ein Kunstnest ersetzte, vor-
ausgesetzt dafl gewisse Vorsichtsmafinahmen ergriffen wurden. Die Kunstne-
ster wurden aus Gips hergestellt und bestanden aus einem unteren, die Nest-
zelle enthaltenden und einem leicht abhebbaren oberen Teil, sodaff ich den
Nestinhalt leicht erreichen und auswechseln konnte. Ich fiihrte nun die folgen-
den Experimente durch.

»»1. Nester, bei denen nach vorhergehender Beobachtung zu erwarten war,
dafl sie sofort nach dem Leerbesuch verproviantiert werden wiirden, wurden
dadurch gestort, dafl ich die Larve vor dem Leerbesuch entfernte. Diese Nester
wurden dann nach diesem ersten Leerbesuch der zweiten Phase fiir immer ver-
lassen.*

»»2. In Nestern ihnlicher Entwicklungsphase ersetzte ich die geschliipfte
Larve durch ein Ammophila-Ei und eine gelihmte Raupe, die ich von einem
anderen Nest genommen hatte. In diesem Fall begann die Wespe nicht sofort
nach dem Leerbesuch zu verproviantieren (wie sie es getan haben wiirde, wenn
sie die geschliipfte Larve vorgefunden hitte), sondern wartete, bis sie beim
nichsten Leerbesuch eine geschliipfte Larve vorfand.*

»»3. Kurz ehe der erste Leerbesuch der dritten Phase zu erwarten war, fligte
ich dem Nestinhalt einige weitere gelihmte Raupen hinzu. Darauf horte die
Wespe entweder iiberhaupt zu verproviantieren auf, oder brachte wenigstens
viel weniger Raupen herbei, als der geringsten Anzahl entsprach, die unter
normalen Bedingungen beobachtet wurde.*

»»4. In Nestern, die eine gelihmte Raupe mit einem Ammophila-Ei enthiel-
ten, in solchen also, die nicht sofort weiter verproviantiert werden sollten, er-
setzte ich das Ei durch eine Larve. Bei dieser Versuchsanordnung brachten die
Wespen kurz nach dem Leerbesuch neue Raupen an.*

»»5. Gelegentlich machen die Wespen einen Leerbesuch, wenn die dritte
Phase halb voriiber ist. Normalerweise wiirden die Wespen nur wenige weitere
Raupen angeschleppt haben, bei diesem Versuch aber begannen sie sofort aufs
neue zu verproviantieren, so daff die Gesamtmenge der eingebrachten Nahrung
bei weitem grofier war, als je unter normalen Umstinden.*

,,Gleiche Versuche wurden kurz vor den Verproviantierungs-Besuchen
durchgefiihrt (also nach einem vorangehenden Leerbesuch, Anmerkung des
Ubersetzers). Unter diesen Umstinden reagierten die Wespen iiberhaupt nicht
auf jedwede Verinderung des Nestinhaltes, sie fuhren sogar zu verproviantie-
ren fort, wenn zusammen mit dem Nahrungsinhalt auch die Larve entfernt
worden war.

,,Diese Versuche beweisen eindeutig, dafl der Leerbesuch eine wirkliche
,,Inspektion‘ ist, wihrend der die Wespe erfihrt, was sie in den nachfolgenden
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Stunden oder sogar Tagen zu tun hat. Auffer ihrer Funktion als regulierendes
Prinzip, zeigt der Leerbesuch eine hochst bemerkenswerte psychologische Tat-
sache: Obwohl die duflere Reizsituation beim Leerbesuch genau dieselbe ist,
wie beim Verproviantierungsbesuch, wird das Verhalten der Wespe beim ersten
aufs stirkste beeinfluflt, wihrend beim zweiten nicht der geringste Einfluf} der
aufleren Reizsituation aufgezeigt werden kann.*

,»,Es gibt jedoch einen Fall, in dem der Nestinhalt auch bei einem Verpro-
viantierungsbesuch das nachfolgende Verhalten der Wespe beeinfluffit. Wenn
ich nimlich bestimmte Objekte in die Zelle brachte, kurz ehe die Wespe ihren
allerersten Leerbesuch abstattete, jenen nimlich, bei dem sie ihr Ei hitte legen
sollen, reagierte sie doch. Wenn das eingebrachte Objekt eine Raupe mit einem
Ammophila-Ei oder Kokon war, schleppte die Wespe beides aus dem Nest
und warf es weg. Wenn es eine Larve war, schleppte sie sofort die mitge-
brachte Raupe ein, legte aber kein Ei. Oft fing und brachte sie noch weitere
Raupen ein und schob die Eiablage noch weiter hinaus. Es scheint also, dafl
die Gegenwart einer frisch geschlipften Larve die Wespe dazu anregt, ein bis
drei Raupen einzubringen, wie das der zweiten Phase entspricht, und daf eine
iltere Larve sie dazu anregt, entsprechend der dritten Phase drei bis sieben
Raupen einzubringen.*

»»Wihrend also, wie wir gesehen haben, in der zweiten und in der dritten
Phase die Menge des beim Leerbesuch vorgefundenen Nahrungsvorrates das
nachfolgende Verhalten der Wespe bestimmt, reagiert sie bei ihrem allerersten
Leerbesuch auf das Alter des vorgefundenen Pfleglings.*

,,Die beiden Serien von Experimenten, die dazu dienten, die Funktion des
Leerbesuches klarzustellen, zeigten ein regulatives System, das in der zweiten
und dritten Phase am Werke ist. Sie beantworten aber nicht die Frage nach den
Faktoren, von denen die Wespe am selben Nest aus einer Phase in die nichste
ubergefihrt wird.*

,»Hier berechtigt die dritte Serie zu einer Vermutung. Das Alter der von
der Wespe bei ihrem ersten Leerbesuch in ihrem Nest vorgefundene Larve be-
stimmt, ob sie nun in die zweite oder in die dritte Phase iibergefithrt wird.
Dies und andere Argumente, die hier nicht in Einzelheiten ausgefiihrt werden
konnen, machen es wahrscheinlich, daff das Alter der Larve bei allen Leerbesu-
chen denselben Einfluf hat.*

,,In der Geschichte des Verhaltens einer bestimmten Wespe GO kann das
Folgende anschaulich gemacht werden. Die Wespe wurde kurz nachdem sie am
Nest A die erste Phase abgeschlossen hatte, markiert. Nachdem ich dieses Nest
verschlossen hatte, stattete sie auf Nest B einen Leerbesuch ab. Da das Ei noch
nicht geschliipft war, schloff sie das Nest wieder, ohne eine Raupe gebracht zu
haben und begann ein neues Nest C zu graben. Am nichsten Morgen brachte
sie hier eine Raupe ein und legte ein Ei. Dann stattete sie wieder einen Leerbe-
such auf Nest B ab, wo inzwischen die Larve eben geschliipft war. Damit wird
die dritte Phase des Verproviantierens in Gang gebracht und dauert wihrend
der nichsten zwei Tage an. Nachdem sie das Nest B endgiiltig verschlossen
hat, macht die Wespe einen Leerbesuch auf Nest C. Das Ei in C ist noch nicht
geschliipft, worauf die Wespe C verlifit und ein neues Nest D zu graben be-
ginnt. Da sie dies am spiten Nachmittag in Angriff nimmt, ist das Nest D vor
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Tagesende noch unvollendet. Am nichsten Morgen macht die Wespe einen
Leerbesuch auf C und hat das Nest D scheinbar verlassen. In Nest C ist das Ei
geschliipft und die Wespe bringt eine Raupe ein. Dann wird ein neues Nest E
begonnen und ein Ei gelegt, worauf sie am nichsten Tage am Nest C die
Handlungen der dritten Phase beginnt und in zwei Tagen beendete. Am nich-
sten Morgen macht sie auf Nest E einen Leerbesuch, wo die Larve eben ge-
schliipft ist, worauf sie kurz darauf eine Raupe einbringt. Danach beginnt die
Wespe noch ein weiteres Nest, das hier nicht weiter in Betracht gezogen wird,
da meine Beobachtungen nicht vollstindig sind. Am nichsten Tage wurde die
dritte Phase am Nest E zu Ende gefiihrt.* (Ubersetzung.)

Diese Beobachtungen, die auch dem vorher gebrachten Baerendsschen Dia-
gramm einer Instinkthierarchie zugrunde liegen, zeigen aufs deutlichste, welche
grofle Elastizitit und Anpassungsfihigkeit ein phylogenetisch programmiertes
Verhaltenssystem entwickeln kann, ohne daff dabei Lernen irgendeine Rolle
spielt. Was die Wespe durch Lernen erwirbt, beschrinkt sich im wesentlichen
auf ihre Weg-Dressuren und hat keinerlei Einflufl auf die Anpassungsfihigkeit
ithres Verhaltens, die so weit geht, daf} sie zu gleicher Zeit vier Nester in vier
verschiedenen Entwicklungsstadien in arterhaltend teleonomisch sinnvoller
Weise zu versorgen vermag.

4. Die relative Stimmungshierarchie (Leyhausen)

Wie schon gesagt, behilt eine Erbkoordination auch dann den Charakter
des vom Appetenzverhalten angestrebten Selbstzwecks, wenn sie in einer Kette
von hierarchisch aneinander gereihten Gliedern das Appetenzverhalten nach ei-
ner weiteren auslosenden Reizkonfiguration darstellt. Diese Eigenappetenz
kann so stark sein, daf} sie quantitativ den von der nichsthoheren Instanz her-
kommenden Antrieb (siche Tinbergens Schema S. 154) libertrifft. Hierfiir ein
Beispiel: Grauginse, die auf einem vollig pflanzenlosen Teich gehalten werden,
auf dem es nichts zu griindeln gibt, geben sich oft lingere Zeit der Erbkoordi-
nation des Griindelns (Vertikalstellen der Korperachse mit dem Kopf nach un-
ten, langes Ausstrecken des Halses, tastend-schnappende Bewegungen des
Schnabels, usw.) hin. Vor langen Jahren habe ich nun folgendes einfache Expe-
riment mit ihnen angestellt. Fiittert man Ginse, die auf einem solchen Teich
leben, ausschlieflich mit K6rner-Futter, das man am trockenen Ufer hinstreut,
so griindeln die Ginse fast jeden Tag eine ganze Weile ,,auf Leerlauf”. Laflt
man Ginse, die sich in dieser Antriebslage befinden, bis zur volligen Sittigung
ihrer Frefireaktion Ké&rnerfutter auf dem Trockenen aufnehmen und streut ih-
nen danach weitere Korner ins Wasser, so lassen sie sich dadurch zum Griin-
deln anregen und fressen dann auch die so gewonnenen Korner. Zwingt man
die Vogel dagegen, an einer ziemlich tiefen Stelle des Teiches, an der das am
Boden liegende Futter durch Griindeln eben noch erreichbar ist, ihren ganzen
Nahrungsbedarf durch Griindeln zu erwerben, sodaf sie grindlich ,,ausge-
griindelt sind, so beenden sie diese Titigkeit in einem Zustand der Hand-
lungsbereitschaft, in dem sie durchaus geneigt sind noch eine ganze Reihe von
Kornern aufzunehmen, die man ihnen am Ufer des Teiches hinstreut. Man
kann also sagen, daff die Ginse im ersten Falle gewissermaflen fressen um zu
grindeln — d. h. sie fressen ganz nebenbei, was ihnen bei dem um seiner selbst
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willen ausgefithrten Griindeln in den Schnabel kommt. Im zweiten Falle aber
griindeln sie ganz eindeutig um zu fressen.

Ein anderes Beispiel fiir das Wechseln der Rollen zwischen zwei verschie-
denen Appetenzen fanden Ursula von St. Paul und ich bei unserer Untersu-
chung der Ontogenese des Beuteaufspieflens von Wiirgern. Wir wollten wis-
sen, ob die Reaktion auf den Dorn, auf dem die Beute aufgespiefit wird, er-
lernt oder angeboren sei. Bei einer fritheren Untersuchung mangelhaft aufgezo-
gener rotriickiger Wiirger (Lanius collurio) hatte ich gefunden, dafl wohl die
Bewegung des Aufspieflens angeboren sei, ihre Richtung auf einen Dorn je-
doch erlernt werden misse. Die von St. Paul mit bester Technik aufgezogenen
Wiirger reagierten ohne vorhergehende Erfahrung eindeutig auf den Dorn. Als
wir ithnen zum ersten Male einen solchen boten, untersuchten sie ihn zuerst
ausgiebig mit Beknabbern, begaben sich gleich darauf auf die Suche nach einem
aufspiefibaren Futterbrocken und begniigten sich, als sie keinen solchen fan-
den, mit hochst inadiquaten Ersatzobjekten. Ein Raubwiirger (Lanius excubi-
tor) spiefite ein kleines Bruchstiick eines Schmetterlingsfliigels auf den eben erst
gebotenen Dorn. Das Vorhandensein des Dorns erweckte also die Appetenz
nach einem spieflbaren Objekt. Umgekehrt konnten wir zeigen, daff die Dar-
bietung eines aufspiefibaren Futterbrockens bei erfahrungslosen Wiirgern
ebenso prompt die Appetenz nach einem Dorn erweckte.

Man muf sich also von der naheliegenden Vorstellung frei machen, dafl die
teleonomische Aufeinanderfolge der Bewegungen in einer bestimmten arterhal-
tenden Reihenfolge genau jener entspricht, in der das jeweils iibergeordnete
Zentrum im Diagramm N. Tinbergens dem nichst untergeordneten nervliche
Erregung zuflieflen liflt. Das oben beschriebene einfache Experiment zeigt
deutlich, wie das Griindeln, eine dem Frefitrieb, oder wie man es nennen will,
eindeutig untergeordnete Instanz, eine Riickwirkung auf das Fressen selbst
austibt.

Bei katzenartigen Raubtieren (Felidae), bei denen das Lernen eine sehr viel
groflere Rolle spielt, als bei irgend einem Vogel, bestehen noch viel komplexere
Méglichkeiten des Erregungszuflusses zwischen den einzelnen Handlungsglie-
dern einer Hierarchie. Paul Leyhausen hat diese von Fall zu Fall sehr variable
gegenseitige Beeinflussung der ,,relativen Stimmungshierarchie, wie er es
nennt, am Beutefangverhalten von Katzen sehr genau untersucht. Immer wie-
der und an den verschiedensten Stellen hat er gezeigt, dafl auch auf dieser ho-
hen Integrationsebene die Erbkoordination unverinderlich ihren Charakter
beibehilt, gleichgiiltig ob sie im Dienste einer iibergeordneten Appetenz gleich-
sam widerwillig oder auch zweckvoll-gleichgiiltig ausgefiihrt wird, oder ob sie
rein um ihrer selbst willen ,,zum Vergniigen* betitigt wird, wie dies im Spiel
der Fall ist.

Wenn auch, wie in 2.11/4 gesagt wurde, die endogene Produktion von ASP
auf den durchschnittlichen Bedarf nach jeder einzelnen Bewegungsweise zuge-
schnitten ist, kann doch zweifellos oft der Fall eintreten, dafl eine bestimmte
Instinktbewegung fast ausschliefflich im Dienste anderer Appetenzen und fast
nie um ihrer selbst willen ausgefiihrt wird. Besonders gilt das fiir Mehrzweck-
Bewegungen (siehe S. 99, 106), wie die Lokomotion. Ein Wolf muff in nah-
rungsarmen Gebieten sicher viel weiter laufen, als er es ,,zum Vergniigen® tite.

11 Lorenz, Verhaltensforschung
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Die in 2.1/12 besprochene Tatsache, daff jede endogen automatische Bewe-
gungsweise ebensowohl treiben wie getrieben werden kann, bringt es mit sich,
daf bei einem hoheren Wirbeltier und erst recht beim Menschen, die Verhal-
tensweisen, die sowohl phylogenetisch wie ontogenetisch als Glieder einer
Hierarchie zu erkennen sind, in einer nahezu beliebigen und héchst anpas-
sungsfihigen Folge aneinandergeschaltet werden konnen. Leyhausen sagt:
,,Eine linear verlaufende, unwandelbare Hierarchie gibt es zwischen ihnen
nicht, es herrscht ,relative Stimmungshierarchie‘ *.

Die urspriinglich sehr wahrscheinlich vorhandene lineare Aufeinanderfolge
von Appetenzen spielt wohl nur in der Ontogenese des Beutefangens eine Rol-
le, indem sie das erfahrungslose Jungtier den richtigen Weg vom Lauern und
Beschleichen iiber das Fangen und Totbeiflen zum Auffressen der Beute fiihrt.
Leyhausen sagt: ,,Nachdem eine Katze mehrmals Beutetiere gefangen, getotet
und verzehrt und so den Zusammenhang der drei Titigkeiten erfahren hat,
lernt sie allmihlich, die Instinktbewegung des Beutefangs ganz oder teilweise
durch erlerntes Appetenzverhalten zu ersetzen; die Arten wie die Individuen
unterscheiden sich hinsichtlich dieser ,Erwerbsmotorik® betrichtlich. Wie
schon bei der Orientierung des Tétungsbisses, so handelt es sich auch hier
nicht um Modifikation oder adaptive Verinderung der angeborenen Bewe-
gungsweisen durch ,Hineinlernen‘ (wie dies bei der Erh6hung der Selektivitit
eines AAM der Fall ist, Anmerkung des Autors), ein Umbau der Instinkte
durch Erfahrung (an den Bierens de Haan glaubt, Anm. d. Autors) findet nicht
statt. Die Erbkoordinationen bleiben selbstindig und unverindert neben den
erworbenen Bewegungsmustern erhalten. In der Neurophysiologie ist die Exi-
stenz der zweierlei ,motorischen Schablonen‘ in der primotorischen Hirnrinde
und im Hypothalamus seit lingerem bekannt.*

5. Die Rolle der ,,iibergeordneten Kommandostelle*
(Erich von Holst)

Wir wissen bereits (2.1/13): Das Bauchmark eines Regenwurms, das vom
Oberschlundganglion getrennt ist, kriecht ununterbrochen, der spinale Lipp-
fisch schwimmt ununterbrochen und alle automatisch reizproduzierenden Ge-
webe, die normalerweise einer ubergeordneten Kommandostelle unterstehen,
sind, von dieser isoliert, bis zum Absterben des Priparates ununterbrochen ti-
tig. Reizerzeugende Gewebe von Tieren, die kein zentralisiertes Nervensystem
besitzen, wie z. B. die Neuroepithelien der Hohltiere (Coelenterata) sind ge-
wissermaflen Zwischenformen zwischen Nerven-, Muskel- und Epithelgewebe.
Wie Pantin nachgewiesen hat, sind auch sie dauernd automatisch titig, unab-
hingig von jeder dufieren Reizeinwirkung.

Selbsttitig reizproduzierende Gewebe, die unabhingig von jeder iberge-
ordneten Kommandostelle sind, gibt es wohl nur bei Organismen, die, wie die
von Pantin untersuchten, des Zentralnervensystems entbehren. Die Reizerzeu-
gung hoherer Tiere unterliegt wohl immer hemmenden und antreibenden Ein-
fliissen, die genau den Funktionen von Ziigel und Peitsche in Holsts Gleichnis
(2.1/16,S.121) entsprechen. Selbst der Sinusknoten des Herzens steht unter der
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Kontrolle zweier aus dem ZNS kommender Nerven, die nach ihrer Funktion
der Nervus accelerans und der Nervus depressor cordis heifien.

Die Coelenteraten Pantins sind durchaus nicht die einzigen Tiere, die ein
Nervensystem ohne iibergeordnete ,,»Zentren* besitzen. Das Aktions-System
des Seeigels beruht, wie schon Jakob von Uexkiill gezeigt hat, auf einer gegen-
semgen neuralen Beeinflussung peripherer Organe. Wenn ein solches Tier vor
einem Seestern eiligst davonliduft, so beruht dies, bildlich gesprochen darauf,
daff unter den Ambulakral-Fiiffichen, die den wichtigsten Bewegungsapparat
der Stachelhiuter darstellen, eine Panik ausbricht, die sich von Fiifichen zu
Fifichen fortsetzt. Uexkiill sprach deshalb von der ,,Reflexrepublik des See-
igels. Dieser Ausdruck trifft auch auf niedere Tiere gleicherweise zu, woferne
man in Rechnung stellt, dafl ,,der Reflex* keineswegs jene Rolle spielt, die
man ihm zu Zeiten Uexkiills zuschrieb. Das Pferd ohne Reiter gibt es also in
Wirklichkeit, aber nur bei Tieren ohne zentralisiertes Nervensystem.

Bei allen zweiseitig (bilateral) symmetrischen Tieren, bei denen es ein Vor-
der- und ein Hinterende gibt, d. h. also eine bevorzugte Bewegungsrichtung,
gibt es auch eine zentrale Kommandostelle, ein ,,Gehirn, und zwar selbst bei
solchen Wesen, die einen vom Rumpf abgesetzten Kopf nicht besitzen, wie
z. B. die Muscheln (Lamellibranchiata). Die ,,Erfindung® des Kopfes brachte
Uberlebensvorteile, die auf der Hand liegen, die Konzentration der Sinnesor-
gane und des Nervensystems am vorangehenden Ende eines beweglichen Tieres
findet sich demgemifl bei sehr vielen Tierstimmen. Die Gliederfiiffler (Arthro-
poda), d. h. Krebse, Tausendfiiffler, Insekten und Spinnentiere und unter den
Weichtieren die Schnecken, zu denen auch die Kopffifler (Cephalopoda) geho-
ren, haben den Kopf nicht nur unabhingig voneinander evoluiert, sie haben
ihn auch an jenem Kérperpol, der dem entgegengesetzt ist, an dem unser Wir-
beltierkopf sitzt. Sie alle aber zeigen die Konzentration von Nervengewebe und
Sinnesorganen an ihrem Vorderende, wie ,,wir* Wirbeltiere an dem unseren.
Auch die Funktion des Kopfes ist bei allen diesen Wesen grundsitzlich analog.

Eine iibergeordnete Instanz wird offensichtlich dann nétig, wenn der Or-
ganismus iiber mehrere Systeme von Bewegungsweisen verfligt, deren jedes nur
in einer ganz bestimmten Situation wirksam ist und die einander nicht durch
gleichzeitiges Losgehen ins Gehege kommen diirffen. Der Regenwurm kann
vorwirts und riickwirts kriechen, er kann fressen, kopulieren, blitzrasch zu-
sammenzucken und er kann schliefflich — was ich nie gesehen habe — in einer
kriftigen Schlingelbewegung iiber die Erdoberfliche dahinlaufen. Wie die ein-
fache Beobachtung lehrt, gehen niemals zwei oder mehrere dieser Bewegungen
gleichzeitig los. In pathologischen Fillen, wie im sogenannten epileptischen
Anfall kommt das vor, was die prinzipielle Mdglichkeit eines solchen dysteleo-
nomen Geschehens erweist. Damit erhebt sich die Frage, wie dieses normaler-
weise verhindert wird. Im einfachsten Fall kann das durch einen Mechanismus
bewirkt werden, den die Biokybernetiker als Extremwertdurchlafl bezeichnen.
Wie Abb. 21 darstellt, ist er den betreffenden Verhaltensweisen vorangeschaltet
und bewirkt durch eine ,,riickwirts gerichtete Subtraktion® eine einfache
wechselseitige Hemmung. Moglicherweise ist in den Gehirnen niedriger, zwei-
seitig symmetrischer Tiere (Bilateralia) ein analoger Mechanismus am Werke.
Auflerdem aber muf dort eine Instanz vorhanden sein, die imstande ist, aus

11*
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den im Augenblick wirksamen Konfigurationen von Auflenreizen zu entneh-
men, welche von den dauernd unter Hemmung stehenden Erbkoordinationen
sinnvollerweise im Augenblick enthemmt werden soll.

Das Vorhandensein zentraler Hemmungen, die alle Instinktbewegungen am
Ablaufen hemmen, die im Augenblicke nicht gebraucht werden, steht mit Si-
cherheit fest. Sowohl Holst als Roeder haben nachgewiesen, dafl bei Wiirmern,

Abb. 21. Idealisiertes Funktionsschaltbild zur Darstellung der gegenseitigen Hemmung zwischen

Verhaltenstendenzen nach dem — hierfiir denkbaren — Prinzip der lateralen Riickwirtsinhibition.

Der Atemdrang ist in der Regel in dieses System nicht eingeschlossen: Das Atmen geht unbeein-
flut vom sonstigen Verhalten vor sich. (Aus: Czihak, Langer, Ziegler, Hrsg., Biologie)

Insekten und Fischen eine héhere Kommandostelle im Zentralnervensystem
dauernd verhindert, dafl die ihr unterstellten Vorginge endogener Reizerzeu-
gung und zentraler Koordination sich in Bewegungen auswirken. Medizinische
Erfahrungen mit Hirngeschidigten, besonders bei Zustinden nach Hirnent-
ziindung (post-encephalitische Symptome) zeigen, daf} gleiche Funktionsprin-
zipien auch beim Menschen obwalten. Kenneth Roeder schreibt iiber die
Hemmungsfunktion der Kommandostellen:

,»An Insekten wurden die Regionen des Zentralnervensystems, die fiir den
Hemmungseffekt mafigebend sind, in folgender Weise aufgefunden. Bei der
Schabe bewirkt die Entfernung der Fazettenaugen, der Punktaugen (Ocelli)
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und der Antennen (also aller normalerweise fiir die Auslosung der untersuch-
ten Verhaltensweisen wesentlichen Sinnesorgane, Anmerkung des Ubersetzers)
keine dauernde Zunahme in der Aktivitit des letzten Abdominalganglions (das
die endogen produzierten und zentral koordinierten Impulse fiir spezifische
Begattungsbewegungen der Phallomeren, der als Begattungsorgan fungierenden
letzten Korpersegmente, liefert). Entfernung des Gehirnes, d. h. des Ober-
schlundganglions hatte eine Zunahme der kleinen spikes (elektrisch aufgezeich-
neter neuraler Impulse) bei vier von acht Priparaten zur Folge. Dekapitation
oder Durchschneiden der verbindenden Halsnerven hatte eine weit deutlichere
Zunahme der Aktivitit zur Folge, darunter Feuern der grofien Nervenfasern in
Salven. Dieser Effekt war dem ihnlich, der von einer queren Durchschneidung
des Bauchmarks hervorgerufen wurde. Dies zeigt, dafl bei der Schabe wie bei
der Mantis das Unterschlundganglion die wichtigste Quelle der Hemmung dar-
stellt. In einigen Fillen rief die Durchschneidung des Bauchmarks, nachdem
der Kopf bereits entfernt worden war, einen kleinen zusitzlichen Anstieg in
der efferenten Aktivitit hervor, was wahrscheinlich macht, dafl die Ganglien
der Brustsegmente in geringerem Mafle zu dem Hemmungseffekt beitragen.*

,,Wenn man nun annimmt, daff im normalen Insekt die motorische Spon-
tanaktivitit (der Begattungsbewegungen, Anm. d. Ubers.) durch eine tonische
Entladung hemmender Impulse in absteigenden (von den Gehirnganglien zu
dem letzten Bauchganglion leitenden, Anmerkung des Ubersetzers) Nervenfa-
sern bewirkt wird, so ist man etwas erstaunt dariiber, daf nach dem operativen
Ausschalten des Hemmungseffektes durch Durchschneiden des Bauchmarks bis
zu fiinfzehn Minuten verstreichen konnen, ehe die motorische Aktivitit ein-
setzt. Es wurde versucht herauszufinden, ob die Dauer dieser Verzogerung
durch die Lokalisation bestimmt wird, an der die hemmenden Bahnen durch-
schnitten werden. Es ergaben sich keine Anhaltspunkte, daff die Verzogerung
verschieden war, ob man nun das Bauchmark in der Halsregion oder Bauchre-
gion durchschnitten hatte. Da die Verzogerung so verschieden war und von
wenigen Sekunden bis zu 15 Minuten dauerte, kann die Beziehung zwischen
ihrer Dauer und dem Ort der Nervendurchtrennung auch durch die geringe
Zahl unserer Beobachtungen verschleiert werden.*

»,Da die Methode der Bauchmarkdurchtrennung bei einem Priparat nur
eine Enthemmung endogener Nervenaktivitit zu beobachten gestattete, wurde
der Versuch gemacht, eine reversible Blockierung des Hemmungseffektes her-
vorzurufen. Zuerst wurde eine elektronische Methode versucht. Die direkte
Durchstromung des Bauchmarks durch eine Anode und eine ihr gegeniiber ge-
stellte indifferente Kathode bewirkte in drei unter elf Fillen eine schwache Zu-
nahme der efferenten Aktivitit in den Nerven des neunten und zehnten Seg-
mentes, aber diese Aktivitit wurde nicht so lange aufrecht erhalten als der po-
larisierende Strom wirksam blieb. In den anderen Fillen gab es iiberhaupt
keine Verinderung in der efferenten Aktivitit. In sechs von elf Fillen wurde
nach dem Durchstromungsversuch das Bauchmark durchschnitten und in je-
dem dieser Fille trat die typische Zunahme der efferenten Aktivitit auf.*

,,Eine lokalisierte Blockierung der absteigenden hemmenden Bahnen im
Bauchmark wurde durch die Anwendung von isotonischem Kaliumchlorid und
von Hoyels Salzlosung (in der Saccharose fiir Natrium ersetzt war) versucht.
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Lokal auf das intakte Bauchmark applizierte isotonische Kaliumchloridlésung
blockiert nach ungefihr dreiffig Minuten die Leitung in den aufsteigenden Rie-
senfasern, wenn dagegen die Hiille um das Bauchmark vorher entfernt wird,
tritt die Blockierung in ungefihr einer Minute ein (Twarog und Roeder 1956).
Diese Chemikalien wurden nun an intakte und blofigelegte Teile des Bauch-
marks gebracht, wihrend die Aktivitit der efferenten Nerven des letzten
Bauchganglions aufgezeichnet wurde. Dabei ergaben sich Schwierigkeiten die
Wirkung des Kaliumchlorids auf eine bestimmte Region des Bauchmarks zu
beschrinken und es wurde daher versucht, seine Ausbreitung bis zum letzten
Abdominalganglion dadurch zu verhindern, dafl dieses in mineralisches Ol ein-
getaucht wurde. In den sieben Versuchen, in denen die Aktivitit des letzten
Bauchganglions durch die ganze recht komplizierte Prozedur erhalten blieb,
zeigte einer keine Verinderung, vier eine leichte Zunahme, die mit der durch
Querschnitt bewirkten nicht zu vergleichen war, und in zweien gab es eine so-
fortige Zunahme, gefolgt vom totalen Aufhoren aller efferenten Aktivititen. In
diesem letzten Fall wurde die Aktivitit nach fiinf Minuten langem Waschen in
physiologischer Salzldsung wieder aufgehoben und das Aufhoren der Aktivitit
konnte durch die Infiltration des Ganglions mit Kaliumchloridlosung bewirkt
worden sein.*

,,Das Versagen dieser zwei Versuche, eine reversible Blockierung der
Hemmungsaktivitit zu erreichen, war erstaunlich und ist fiir sich selbst interes-
sant. Drei mogliche Erklirungen bieten sich an.*

,,1. Die Methoden konnen technisch ungeniigend gewesen sein. Immerhin
war die Blockierung von Riesenfasern (Twarog und Roeder 1956) erfolgreich.*

,,2. Die hemmenden Fasern konnten einen geringen Durchmesser haben
und in irgendeiner Weise vor Einfliissen geschiitzt sein, durch die Riesenfasern
blockiert werden.

,»3. Die Hemmungswirkung kénnte durch die hheren Zentren auf einem
anderen Wege als durch Nervenimpulse bewirkt werden. Die beiden letzten
Moglichkeiten bleiben véllig offen*. (Ubersetzung.)

Bei hoheren Wirbeltieren hat sich jede Kommandostelle zwischen Verhal-
tens-Systemen zu entscheiden, die weit komplexer aufgebaut sind als die von
K. Roeder und E. von Holst untersuchten. Deshalb ist mit einem sehr viel
komplexeren Einflufl der hoheren Kommandostellen zu rechnen, der sich
kaum auf einfache Hemmungen beschrinken diirfte. Zwar haben die als
,»Werkzeug- oder Mehrzweck-Aktivititen beschriebenen Erbkoordinationen
stets eine so reichlich bemessene endogene Produktion, dafl einfache Enthem-
mungen zur Erklirung ihres Hervorbrechens geniigen konnte. Doch sind ge-
rade sie hiufig in komplexere Verhaltens-Systeme eingebaut, an denen aufler
ihnen Lernleistungen und die meist als Einsicht bezeichnete Funktion der
Mechanismen kurzfristigen Informationsgewinns (2. VI, S. 177{f.) beteiligt sind.

Obwohl auch bei hoheren Wirbeltieren eine wesentliche Funktion der
ibergeordneten Kommandostellen darin besteht, Dauerhemmungen auf In-
stinktbewegungen auszuiiben und im teleonomisch richtigen Augenblick die
Hemmung einzelner aufzuheben, gewinnt man bei genauer Beobachtung intak-
ter Tiere doch den Eindruck, daf bei ihnen die hoheren Instanzen des Zentral-
nervensystems eine aktivere Rolle spielen, als bei Wiirmern und Gliederuteren.
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Schon bei manchen lebhaften Fischarten, wie vor allem bei manchen
Barschartigen (Percomophae) tropischer Meere, ist eine aktive Suche nach Rei-
zen dauernd im Gange, dieman als eine primitive Form explorativen Verhaltens
auffassen kann, das in einem spiteren Abschnitt (3. V, S. 257ff.) besprochen wer-
den wird. Der Fisch wechselt dauernd die Blickrichtung und tastet damit die
Gegebenheiten seiner riumlichen Umgebung ab. Ahnliches kann man an jedem
kleinen Singvogel beobachten, solange er wach und aktiv ist. Fir hohere Pri-
maten und vor allem fiir den Menschen ist das dauernde Suchen nach optischen
Reizen so typisch, daf} es uns sofort auffillt, wenn ein Mitmensch mit offenen
Augen diese Dauersuche nach nervlichen Eingingen eingestellt hat. Man be-
zeichnet dieses Verhalten als ,,geistesabwesend‘, in Osterreich sagt man mund-
artlich ,,er schaut ins Narrenkastl”, englisch sagt man ,,he is staring into spa-
ce, was gut zum Ausdruck bringt, daf} die in Rede stehenden Vorginge mit
einem aktiven Aufrechterhalten des raumlichen Orientiert-Seins zu tun haben.

Sicherlich beruht die in Rede stehende Aktivitit auf endogener Reizproduk-
tion und nicht auf Reflexvorgingen. Auch ist es eine naheliegende Spekulation
anzunehmen, daff ein solches waches Gehirn auf die ihm unterstellten Aktio-
nen-und-Reaktionen-in-Einem nicht nur eine ziigelnde, sondern auch eine ak-
tiv antreibende Wirkung ausiiben kann. Ein starkes Argument fiir diese An-
nahme liegt darin, daff die Willkirbewegungen, die am unmittelbarsten den
hochsten Instanzen des Gehirns unterstehen, auch diejenigen sind, die stiarker
als alle anderen bekannten Bewegungsweisen dem antreibenden Einfluf} der
hochsten Kommandostelle ausgesetzt sind und ihr bis zur vélligen Erschopfung
des Gesamtorganismus gehorsam bleiben.



V. Wie einheitlich ist ,,ein Instinkt*?
1. Die Gefahr finalistischer Namen

Ein ,,System‘ ist nach der etwas aphoristischen Definition von Paul Weiss
s-everything that is unitary enough to deserve a name* — Alles, was einheitlich
genug ist, um einen Namen zu verdienen. Nur muff man sich dabei hiiten,
nach dem bdsen Vorbild mittelalterlicher Pseudowissenschaft das teleonome
Ziel fiir die Ursache zu halten und von Fluchttrieb, Fortpflanzungstrieb oder
gar von Selbsterhaltungstrieb zu sprechen. In der vitalistischen Tierpsychologie
der Jahrhundertwende war dies gang und gibe, da ,,der Instinkt“ als ein au-
ernatiirlicher und der Erklirung weder bediirftiger noch zuginglicher Faktor
galt.

Eine Funktion nach dieser teleonomischen Wirkung zu benennen, ist an
sich nicht verboten, nur muff man sich klar dariiber bleiben, daff, wie john
Dewey in harten Worten gesagt hat, der Name dann allzu leicht ,,betriigeri-
scherweise vorgibt, eine Erklirung des Benannten zu sein“. Wenn wir kom-
plexe tierische Verhaltensweisen vor uns haben die eine gemeinsame arterhal-
tende Funktion erfiillen, sind wir zwar berechtigt, sie nach dieser Funktion zu
benennen, von einem Fortpflanzungsinstinkt (reproductive instinct) oder von
einem Aggressionsinstinkt zu sprechen, wie Tinbergen und ich es beide getan
haben, nur miissen wir uns dabei bewufit bleiben, daff die Verhaltensweisen,
die wir so in einer begrifflichen Einheit zusammenfassen, nur ein sehr lose ge-
bundenes System bilden und daff die Tatsache ihres teleonomen Zusammen-
wirkens, weit davon, eine Erklirung zu bilden, nur das Vorhandensein eines
Problems fiir unsere kausalen physiologischen Erklirungsversuche darstellt.

Die erste Frage, die sich dieser Versuch kausaler Analyse zu stellen hat ist
die, wie die Ganzheit des Systems, das einen Namen zu verdienen scheint,
iiberhaupt zustande kommt. Diese Frage ist umso schwerer zu beantworten, je
weiter man die Grenzen dieses Systems zieht. Die Erklirung des ,,Selbsterhal-
tungstriebes‘‘ bedeutet nicht mehr und nicht weniger als die des gesamten Ver-
haltens einer Tierart, mit Ausschlufl des Fortpflanzungsverhaltens. Selbst bei
scharf umgrenzten und funktionell einheitlichen Verhaltens-Systemen ist es
nicht leicht, die Wechselwirkungen herauszufinden, die ihre Einheitlichkeit be-
dingen. Vom Erfolg dieser Analyse aber hingt die Berechtigung zur Namens-
gebung ab.

Selbst wenn man sich dieser Probleme bewufit ist, bleibt es immer noch ge-
fahrlich, ein grofleres System von Verhaltensweisen nach seiner Funktion zu
benennen. Schwer ausrottbare finalistische Denkgewohnheiten bewirken allzu
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leicht, dafl ein Ausdruck wie Fortpflanzungs- oder Aggressionsinstinkt zwar
nicht mehr die Annahme eines auflernatiirlichen Faktors nahelegt, aber doch
die einer ,,Monokausalitit*, d. h. einer einzigen, wenn auch natiirlichen Ursa-
che. Ich selbst habe von dieser Fehldeutung des von einer Funktion her be-
stimmten Namens bittere Erfahrungen gemacht. Ich habe in meinem Buch
iiber Aggressivitit ein ganzes Kapitel (,,Das Parlament der Instinkte®) der
Vielheit der Antriebe gewidmet und doch wurde mir der Glaube an einen
monokausalen Aggressionstrieb unterstellt.

2. Die Vielheit der Antriebe

Tinbergens Hierarchie-Diagramm hat eine Schwiche: Die Pfeile, die vom
hochsten Zentrum ausgehen und antreibende Wirkungen symbolisieren, zielen
simtlich von oben nach unten und dies legt die Vorstellung einer einsinnigen
Verursachung nahe, die Tinbergen vollig ferne lag. Niemand war und ist sich
mehr der Tatsache bewufit, dafl unzihlige wichtige Wirkungen von den nied-
rigsten Ebenen der Hierarchie auf die hochsten ausgelibt werden. Ein hoher
ASP-Spiegel einer Instinktbewegung im untersten Stockwerk hat nachweislich
entscheidenden Einfluf} auf Alles, was sich im obersten abspielt.

Robert Hinde ist in seiner Arbeit ,,Unitary Drives* der Vorstellung einer
monokausalen Verursachung instinktiven Verhaltens entgegengetreten, er
schreibt dort: ,,Eine Eigenschaft des Verhaltens, zu deren Erklirung Triebe
postuliert worden sind, ist die zeitliche Korrelation zwischen verwandten Ti-
tigkeiten. Das meiste Verhalten besteht aus Folgen von Aktivititen und es wird
oft nahegelegt, daff diese deshalb zusammen ausgefiihrt werden, weil sie vom
selben Trieb beherrscht werden‘. (One feature of behaviour which drives are
postulated to explain, is the temporal correlation between related activities.
Most behaviour consists of sequences of activities and it is often suggested that
these occur together because they are governed by the same drive.) Das haben
weder Tinbergen noch Baerends je geglaubt, sie haben vielmehr richtig gese-
hen, daf} in einer Instinkt-Hierarchie die teleonomisch richtige zeitliche Auf-
einanderfolge der Glieder dadurch programmiert ist, dafl jede zeitlich vorange-
hende Appetenz durch einen konkret erforschbaren AAM auf die nichste um-
geschaltet wird.

Die Vielheit der Antriebe, die zu einem funktionell so einheitlichen Verhal-
ten wie zum Nestbauen fiihren, hat Hinde an Kanarienvogeln untersucht. Da-
bei hat er gezeigt, wie unabhingig die einzelnen Instinktbewegungen vonein-
ander sind und hat auf Grund dieser Befunde mit Recht gegen die Annahme
einer einzigen Trieb-Ursache argumentiert. Merkwiirdigerweise aber ignoriert
er, dafl jede einzelne der am Nestbau beteiligten Instinktbewegungen ihre ei-
gene Appetenz und ihren eigenen AAM besitzt. Er verschliefft sich auch der
Tatsache, daff die Erbkoordination als solche eine Systemeinheit ist, und zwar
eine, die weit fester in sich geschlossen ist, als jenes iibergeordnete und weit
lockerere hierarchische System, das wir mit Tinbergen ,,einen Instinkt* nen-
nen. Hinde entzieht sich der Annahme einer erschopfbaren und kumulierba-
ren, fiir die einzelne erbkoordinierte Bewegung spezifische Potentialitit durch
folgende Argumentation: Auflere Reize konnen ebenso wohl eine spezifische
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als eine nicht spezifische Wirkung auf das Verhalten haben. Unspezifische
Reize sind notig, um ein ausreichendes Mafl allgemeiner zentralnervoser Erre-
gung aufrecht zu erhalten, wihrend die Intensitit des Verhaltens nach Hinde
vor allem von den spezifischen Reizen abhingt. Nach seiner Meinung geniigt
es, eine kontinuierliche allgemeine Aktivitit des Nervensystems anzunehmen,
dann bestiinde keine Notwendigkeit, besondere Antriebe des Verhaltens zu
postulieren. Wihrend die Meinung, dafl unspezifische Reize nétig seien, um
ein adiquates Mafl von Allgemeinerregbarkeit aufrecht zu erhalten (2.111/4,
S. 101), véllig richtig ist, mufl dem zweiten Satz, dafl die Intensitit einer Ver-
haltensweise hauptsichlich von der Art der auslésenden Reize abhingig sei, ener-
gisch widersprochen werden: Er ignoriert nicht nur die tigliche und selbstver-
stindliche Erfahrung jedes guten Tierkenners, sondern auch gesicherte experi-
mentelle Ergebnisse von A. Seitz, H. W. Lissmann, D. Franck und vielen an-
deren. Ich erinnere an das in 2.1/5 iiber die Methode der doppelten Quantifi-
kation Gesagte.

Daf Hinde alle diese Tatsachen einfach nicht zur Kenntnis nimmt, ist umso
merkwiirdiger, als er die einzelnen erbkoordinierten Bewegungsweisen des Ka-
narienweibchens und die Reizsituationen, in denen sie ausgefithrt werden, vol-
lig richtig beschreibt, wobei er auch nicht umhin kann, Appetenzverhalten,
Schwellenerniedrigung und Spontaneitit dieser Bausteine des Verhaltens zu er-
wihnen, doch schliefit er hieran den Satz: ,,Sollen wir also fiir jede dieser Ak-
tivititen einen besonderen Trieb annehmen? Wenn ja, wo soll dieser Prozef}
ein Ende finden, denn jede dieser Aktivititen kann in noch kleinere konstitu-
ierende Elemente zerlegt werden*. (. .. are we then to postulate a separate
drive for each of these activities? If so, where is the process to stop for each of
these activities can be analysed into constituent movements.) Auf die erste die-
ser beiden Fragen antwortet Leyhausen véllig richtig: ,,Der Umfang oder die
Komplexitit der fraglichen Verhaltensweisen spielt gar keine Rolle. Was ein-
zeln fiir sich ohne den ,normalen‘ Zusammenhang des biologischen Ablaufs
auftreten und eine eigene Appetenz entwickeln, eigens nur auf sich gerichtete
Appetenzhandlungen in Gang setzen kann, fir das braucht man keinen An-
trieb zu fordern, es bhat einen!*.

Auf die zweite Frage, wo der Prozefl der Analyse sein Ende finden soll,
kann man eine ebenso klare Antwort geben: Bei jenen Verhaltensabliufen, die
das Ziel eines Appetentverhaltens sein konnen, und das sind keineswegs ein-
zelne Muskelzuckungen oder sonstige konstituierende Bewegungselemente!
Appetenz, Schwellenerniedrigung, Spontaneitit, Intensititsverschiedenheiten,
kurz alle im ersten Kapitel beschriebenen Effekte betreffen immer nur die
Ganzhelt jener sehr fest integrierten Bewegungsabliufe, die wir als Instinktbe-
wegungen bezeichnen. Aus eben diesem Grunde legte die Entdeckung der In-
stinktbewegung durch Heinroth und Whitman den Grundstein zu aller etholo-
gischen Forschung.

Die Vielheit der Antriebe muf§ tatsichlich, genau wie Hinde fordert, einer
kausalen Analyse unterzogen werden, aber nicht, um den Begriff eines einheit-
lich und teleonom funktionierenden Systems autonom wirkender Motivationen
aus der Welt zu schaffen, sondern um seine Funktion zu erkliren. So stark
vereinfachend die von Tinbergen, Baerends und Leyhausen entwickelten Vor-
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stellungen der hierarchischen Organisation der Instinkte auch sein mogen, wei-
sen sie doch eindeutig den Weg, den diese Analyse beschreiten wird.

Die von ihnen diktierten Fragestellungen sind selbst dort wichtig, wo die
funktionelle teleonomische Zusammengehorigkeit der einzelnen Verhaltensmu-
ster unbestreitbar, eine hierarchische Reihenfolge indessen nicht nachzuweisen
ist. Dies gilt z. B. fiir die Nestbaubewegungen des von Hinde studierten do-
mestizierten Kanarienvogels und seiner, mir besser bekannten wilden Verwand-
ten (Carduelidae). Die als erste zu beobachtende Instinktbewegung tritt gleich-
zeitig mit einer solchen auf, die ihre eigentliche Funktion erst in einer spiteren
Phase des Nestbaus entwickelt. Die erste besteht im Bespucken von Nestmate-
rial und dem Versuch, es durch Drauftreten mit dem Fufl und eigenartigen
Schnabelbewegungen an einem geeigneten Ort im Geist zu befestigen. (Diese
Verhaltensweise wird iibrigens von Hinde nicht erwihnt und fehlt vielleicht bei
den von ihm beobachteten domestizierten Vogeln.) Gleichzeitig mit dieser Be-
wegungsweise, die dem Befestigen der ersten Nestgrundlage dient, sieht man
hiufig die Ausmuldebewegung, deren Funktion das Glitten und Ausrunden
der inneren Nestmulde ist. Sie besteht im Vordriicken der gewolbten Brust
durch Schieben mit den Beinen, wobei gleichzeitig die Fliigelbuge seitlich abge-
spreizt werden. Diese Instinktbewegung ist sehr alt, es gibt wohl keinen Kiel-
brustvogel (Carinatae) dem sie fehlt. Bei den in Rede stehenden kleinen Sing-
vogeln hat sie eine neue Funktion erworben: Indem der Vogel die Bewegung in
der noch nestlosen Astgabelung ausfithrt, erhilt er Information dariiber, wie
giinstig oder ungiinstig die betreffende Lokalitit fir den Nestbau ist. Die
Wirksamkeit der das Ausmulden auslésenden Situation hingt offensichtlich da-
von ab, dafl der Vogel bei ihrer Austiihrung moglichst viele taktile Reize von
der Umgebung erhilt. Je mehr Astchen er beim Ausmulden am prospektiven
Nestort beriihrt, desto leichter wird es in der Tat, dort ein Nest zu befestigen,
z. B. in Astgabeln und Astquirlen. Dabei spielen zweifellos auch Lernvorgange
eine Rolle, denn die Weibchen von Singvogelarten, die frei im Geist zu bauen
pflegen, probieren anfangs verschiedene Lokalititen in der beschriebenen Weise
aus. Ein Lernen der zweckmifigen Rethenfolge der tibrigen am Nestbau betei-
ligten Bewegungen findet dagegen wahrscheinlich nicht statt.

3. Die integrierende Wirkung der Instinkthierarchie

Wenn Tinbergen von seiner hypothetischen Auffassung der hierarchischen
Organisation des Instinktes sagt, dafl sein Diagramm nicht mehr als eine Ar-
beitshypothese von jenem Typus darstelle, der dazu dient, unsere Gedanken in
Ordnung zu bringen, so unterschitzt er den Wert der in das Schema eingehen-
den, nachgewiesenen Tatsachen. Es sind dies die folgenden:

1. Zahl und Wirkungsweise der beteiligten AAM,

2. Art und Funktion der durch diese in Gang gebrachten Instinktbewegun-
gen,

3. die gegenseitige Beeinflussung dieser Bewegungsmuster, die Beziehungen
gegenseitiger Erleichterung und Hemmung, die durch Pfeile und Doppelpfeile
symbolisiert sind.

4. Die teleonome Funktion dieser kausal analysierten Vorginge, die darin
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besteht, dem Organismus die an sich starren Bewegungsweisen in richtiger, oft
sehr anpassungsfihiger Folge aneinander zu reihen.

Trotz Weglassung von vielerlei Riickwirkungen, die zur funktionellen Inte-
gration aller Glieder der Hierarchie beitragen, zeigt das Tinbergensche Schema,
in welcher Weise die Wechselwirkung zwischen den verschiedenen Gliedern
ihre Leistungen zum Ganzen integriert. So ist es beispielsweise teleonomisch
sinnvoll, daf} der Stichling gar nicht imstande ist, in Nestbaustimmung zu gera-
ten, ehe er die Appetenz erster Ordnung befriedigt, und pflanzenreiches, seich-
tes, warmes Siiflwasser aufgefunden hat. Noch viel deutlicher wird die ord-
nende Wirkung der stufenweise aufeinanderfolgenden und einander erschlie-
fenden Bereitschaften bei dem System des Nestbaus und der Brutpflege, das
Baerends an der Sandwespe (Ammophila) untersucht hat.

Neben der Aufeinanderfolge, die durch die Hierarchie der Bereitschaften
gesichert ist, konnen aber die einzelnen Antriebe ganz sicher auch in eine un-
mittelbare Wechselwirkung miteinander treten. Wie wir gehort haben (S. 1521£.),
kann eine Instinktbewegung das Appetenzverhalten nach einer weiteren sein
und kann daher einen Antrieb von dieser her erhalten. Es gehort, wie wir wis-
sen, zu den Grundeigenschaften endogen automatischer und zentral koordi-
nierter Bewegungsweisen, daf} sie sowohl antreiben, wie angetrieben werden
kénnen. Wie wir in 2. IV/4 bei der Besprechung der ,,Relativen Stimmungs-
hierarchie* gehdrt haben, kann sich dieses Verhiltnis des Treibens und Getrie-
ben-Werdens je nach der Gesamtsituation und dem gegenwirtigen Zustand des
Tieres auch umkehren, wodurch eine noch grofiere adaptive Veranderlichkeit
des Systems erreicht wird.

Auflerdem kann bei hoheren Tieren als ein weiterer vereinheitlichender
Faktor das Lernen ein gemeinsames Ziel fiir eine Vielzahl von Verhaltenswei-
sen setzen, die am hierarchischen System beteiligt sind.

4. Die Wechselwirkung der beteiligten Instinktbewegungen

Wie schon durch die horizontalen Doppelpfeile in Tinbergens Diagramm
angedeutet wird, besteht zwischen den Bewegungsweisen derselben hierarchi-
schen Ebene eine Beziehung gegenseitiger Hemmung. Ein Stichling, der gerade
kimpft, kann nicht gleichzeitig nestbauen oder balzen. Die Bewegungsweisen
derselben hierarchischen Ebenen konnen zwar auf der Basis einer gemeinsa-
men, fiir die Ebene spezifischen Bereitschaft funktionieren, sind jedoch am
gleichzeitigen Hervorbrechen durch einen Mechanismus verhindert, der dem
des schon erwihnten Maximalwertdurchlasses verwandt ist.

Wenn wir auf Grund statistischer Auswertung unserer Beobachtungen die
Frage entscheiden wollen, ob gegenseitige Hemmung oder gleichzeitige Bereit-
schaft vorliegt, so hingt die Antwort stark von dem Zeitmafl ab, das man bei
der Beobachtung einhilt. Wihlt man zur Beurteilung Stichproben von wenigen
Sekunden, so bekommt man als Resultat die Beziehung einer absoluten gegen-
seitigen Hemmung zweier auf gleicher Ebene liegenden Bewegungsweisen;
wihlt man dagegen ein Zeitmafl von einem oder mehreren Tagen, so will es
scheinen, dafl beide Bewegungsweisen gleichzeitig und von derselben Motiva-
tion hervorgerufen wiirden. Dies entspricht ganz allgemein dem in 2.1/4 tber
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die Trigheit des Wechsels iibergeordneter und untergeordneter ,,Stimmungen‘
Gesagten.

Die Gemeinsamkeit zweier Motivationen driickt sich in der Zeit aus, die
das Tier benotigt, um von einer Bewegungsweise zu einer anderen iiberzuge-
hen. Rivalenkampf und Balz konnen einander beim Stichling im Abstande von
Sekunden abldsen, bei Cichliden, z. B. bei Hemichromis bimaculatus, 1ift sich
sogar die durch Kimpfen hervorgerufene hohe Allgemein-Erregung unmittel-
bar in eine entsprechend hohe Balz-Erregung tberfithren: Alte, lang verpaarte
Gatten dieser Fischart balzen sehr viel weniger intensiv, selbst das Ablaichen
und die Befruchtung der Eier verliuft routinemiflig und erregungslos auf sicht-
lich durch Lernen eingeschliffenen Bahnen. Setzt man zu einem solchen ,,ehe-
miiden* Hemichromispaar einen geschlechtsreifen, im Prachtkleid prangenden
Rivalen, so bekimpfen ihn beide Gatten wiitend, wobei man sich wundern
muf}, daf} sie sich im Kampfgetimmel nie irren und das Weibchen nie den
Gatten anstelle des Fremdlings rammt. Entfernt man diesen nun, so sind die
Gatten in hochster Kampferregung einen Augenblick lang in Gefahr iiberein-
ander herzufallen. Im nichsten Augenblick aber ergiefit sich die Erregung in
Bahnen sexueller Verhaltensweisen und die Fische ergehen sich in Balzbewe-
gungen von so hoher Intensitit, wie sie sonst nur in den ersten Phasen der
Paarbildung, sagen wir ruhig: ,,in der Zeit der jungen Liebe‘“ zu beobachten
waren. Die genauere Motivationsanalyse der agonistischen und sexuellen Be-
wegungsweisen bestitigt unsere Vermutung, dafl beiden ihnliche Bedingungen
innerer hormonaler Bereitschaft zugrundeliegen.

Man darf generalisierend sagen: Die Zeitraume, die zum Umschlagen einer
Handlungsbereitschaft in eine andere benétigt werden, sind umso grofer, je
hoher in der allgemeinen, mehrere Antriebssysteme umfassenden hierarchi-
schen Organisation der Instinkte die betreffende Bereitschaft gelegen ist. Ver-
sucht man, ein Hemichromispaar durch Andern der auslésenden Reizsituation
nicht von Kampf auf Balz, sondern von einer ebenso intensiven Fluchtreaktion
auf Balz umzuschalten, so findet man, daf der Fisch nicht Bruchteile von Se-
kunden, sondern Viertelstunden braucht, um den geforderten Stimmungswech-
sel zu vollziehen.

In seinen Versuchen mit Stammbhirnreizung an Hithnern hat Erich von
Holst, wie gesagt, prinzipiell Gleiches gefunden. Eine fiir sich allein ausgel6ste
Bewegungsweise von niedrigerer Integrationsebene kann sehr schnell abklingen
oder einer anderen Platz machen. Wird beispielsweise die im System des Si-
cherns und Fliechens zu den niedrigsten Stufen gehorige Bewegungsweise des
Halshochstreckens mit nickenden Kopfbewegungen und Umherblicken allein
ausgelost, so horen die Bewegungsweisen mit Beendung des Stromreizes fast
sofort auf und ebenso schnell konnen danach Bewegungsweisen auftreten, die
zu anderen Systemen gehoren. Liegt die Elektrode dagegen so, dafl das ganze
System der Flucht vor Bodenfeinden aktiviert wird, das mit den erwihnten
Bewegungsweisen des Sicherns beginnt, aber alsbald zu immer intensiveren
Warnen ibergeht und im Wegfliegen sein Ende findet, so braucht das Huhn
viel langer, um sich zu beruhigen oder gar, um zu Verhaltensweisen eines vol-
lig anderen Systems bereit zu sein. Je grofler das erregte System und je hoher
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seine Erregung, desto linger dauert es, bis diese und mit ihr die auf vergleich-
bare Nachbarsysteme ausgeiibte Hemmung abklingt.

Die in Rede stehenden Befunde Erich von Holsts stehen in volligem Ein-
klang mit den von Tinbergen und Baerends entwickelten Vorstellungen von der
hierarchischen Organisation von Bewegungweisen, die zu einem Instinktsystem
gehoren. Allerdings mag die unnatiirlich starke Reizung des untersuchten Sy-
stems im Bereiche seiner héchsten Integrationsebenen eine Einheitlichkeit der
Verursachung zur Folge haben, wie sie normalerweise und am intakten Tier
kaum je vorkommt. Jedenfalls sind diese Befunde kein Argument fiir die
,sMonokausalitit** des Triebes!

5. Nicht System-spezifische Bewegungsweisen

Es gibt ganz bestimmte, scharf gekennzeichnete erbkoordinierte Bewe-
gungsweisen, die in ganz verschiedene Instinktsysteme, hierarchische wie mo-
saikhafte, eingebaut werden konnen. Wie wir in 1.1/12 im Abschnitt iber
Treiben und Getrieben-Werden und insbesondere iiber die ,, Werkzeug-Aktivi-
titen® schon gehort haben, ist eine solche vielfache Verwendbarkeit eines neu-
ralen Mechanismus keineswegs selten. Dasselbe Netzhautelement kann, wie
Lettvin und seine Mitarbeiter zeigten, Mitglied mehrerer verschiedener Orga-
nisationen sein, deren jede in einer Ganglienzelle der Netzhaut zusammenge-
faflt ist und von denen jede aus den Meldungen der ihr unterstehenden Seh-
Elemente eine andere Mitteilung abstrahiert und zentralwirts weiterleitet. Die
eine meldet nur allgemeines Dunkel- oder Hellwerden (on-off-effect), die an-
dere das Fortschreiten einer dunklen, nach rechts konvexen Kontur von links
nach rechts, usw. Ein Mensch kann bekanntlich auch Mitglied mehrerer Orga-
nisationen sein, eines Paddelklubs, eines Gesangsvereines und einer politischen
Partei.

Es gibt nicht nur sehr viele Bewegungsweisen, die nicht nur in einem, son-
dern in mehreren Verhaltenssystemen Verwendung finden, sondern auch sol-
che, die in nahezu allen mitarbeiten, wie z. B. die der Lokomotion. Man kann
also das System eines ,,Instinktes* keineswegs dadurch gegen ein anderes ab-
grenzen, dafl man die in ihm mitwirkenden Instinktbewegungen aufzihlt.

Selbst sehr spezielle, sicherlich im Dienste eines Verhaltenssystems entstan-
dene Bewegungsweisen konnen in einem stammesgeschichtlich offenbar sehr
raschen Funktionswechsel einem vollig anders funktionierendem System
dienstbar gemacht werden. Besonders auffillig ist dies, wo die in dieser Weise
»zweckentfremdete’ Bewegungsweise in hochst spezieller Weise an ihre ur-
spriingliche Funktion angepafit ist. Ein Beispiel hierfiir bildet das ,,Kiissen*
der kiissenden Guramis (Helostoma temmincki). Bei diesem Fisch sind Unter-
kiefer, Zwischenkiefer und Mandibeln zu einer merkwiirdigen, vorstreckbaren
kreisformigen Raspel geworden, mittels derer der Fisch Algenbewuchs von fe-
sten Gegenstanden abschabt. Dieselbe Schabebewegung wenden nun rivalisie-
rende Fische gegeneinander an, was genau so aussieht, als kiifiten sie sich, da-
her ihr Name.

Aufler den Lokomotionsbewegungen und -Organen sind die der Nahrungs-
aufnahme die einzigen mir bekannten, die nicht nur von zwei, sondern von
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drei unabhingigen Instinktsystemen als gemeinsame Endhandlungen (common
final pathway) benutzt werden. Dem Fernerstehenden erscheint es selbstver-
stindlich, dafl ein Tier, das ein Maul mit scharfen Zihnen besitzt, damit nicht
nur Beute fingt, sondern auch Rivalen damit beifit und sich gegen Frefifeinde
verteidigt. Es gibt aber viele Wirbeltiere mit wohlausgebildetem Beifapparat,
die damit nichts anzufangen wissen, als Beute zu packen. Einem Hecht, einer
Ringelnatter und selbst einem Alligator unterhalb einer bestimmten Korper-
grofle fillt es nicht ein, dafl man die ,,Jagdwaffen* auch zum Rivalenkampf
oder zur Selbstverteidigung beniitzen konnte. Ob Haie einander im Rivalen-
kampf beiflen, scheint nicht bekannt zu sein, in Selbstverteidigung tun es viele.
Nahezu alle in dieser Beziehung untersuchten Knochenfische (Teleostei) beiflen
einander im Rivalenkampf, aber die wenigsten benutzen ihr Gebif§ zur Selbst-
verteidigung. Unter den vielen Arten, von denen ich selbst Erfahrung habe, ta-
ten es nur der Wels (Silurus glanis), der merkwiirdige Characinide Hoplias
malabaricus, der Seewolf (Anarrhichas lupus) und der grofie Barrakuda (Sphy-
rena barracuda).

Wenn ich hier die Ausdriicke ,,im Dienste entstanden‘ oder ,,von einem
anderen System beniitzt* gebraucht habe, so konnte dies die Meinung erwek-
ken, diese Bewegungsweisen seien ausschliefflich ,,von oben her aktiviert, was
durchaus nicht der Fall ist. Selbst die am stirksten dem Antrieb von oben her
unterstehenden Instinktbewegungen, nimlich die der Lokomotion, steuern
durch ihre eigene aktive Reizproduktion zu der Bereitschaft des Organismus
bei, das ganze System zu aktivieren. W. Heiligenberg hat an dem Cichliden
Pelmatochromis kribensis gezeigt, dafl die Bereitschaft zur Lokomotion we-
sentlich zur Gesamtbereitschaft des Fisches zu komplexeren Verhaltensweisen
beitrigt, in denen Lokomotion gebraucht wird. Derselbe standardisierte Reiz
wird von einem in Lokomotions-Stimmung befindlichen Tier mit Fort-
schwimmen, von einem ruhig im Wasser stehenden mit Annehmen von Tarn-
firbung und Aufsuchen einer Deckung beantwortet. Jeder Reiter weifl, wie
sehr ein aufgestautes Lokomotionsbediirfnis, meist als ,,Stallmut® bezeichnet,
das Pferd zu den verschiedensten, dem Reiter oft unerwiinschten Aktivititen
motiviert.

6. Zusammenfassung des Kapitels

1. Als einen Instinkt oder einen Trieb bezeichnen wir ein im Ganzen spon-
tan aktives System von Verhaltensweisen, das funktionell geniigend einheitlich
ist, um einen Namen zu verdienen. Die Benennung eines solchen Systems nach
einer Funktion darf weder dahin mifiverstanden werden, daf wir an einen
auflernatiirlichen teleologischen Faktor glauben, noch weniger aber dahin, daff
ein einziger ,,monokausaler Antrieb physiologischer Natur vorhanden ist, der
das ganze System in Gang bringt.

2. Systeme der in Rede stehenden Art werden vielmehr immer von einer
groflen Zahl verschiedenartiger Antriebe motiviert. Unter diesen Antrieben
sind uns diejenigen am besten bekannt, die in den Appetenzen nach den ein-
zelnen in dem System mitspielenden Instinktbewegungen zu suchen sind.
Wenn eine einzelne erbkoordinierte Bewegungsweise ihre eigene Appetenz
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entwickelt und einzeln fiir sich, auflerhalb des teleonomen System-Zusammen-
hanges auftreten kann, so braucht man fiir sie keinen besonderen Antrieb ,,zu
fordern®, sie hat einen.

3. Eine integrierende Wirkung, durch die viele einzelne Instinktbewegungen
in ein einheitlich funktionierendes System zusammengefafit werden, liegt in
ihren vielfachen Wechselwirkungen innerhalb der hierarchischen Organisation,
die von Tinbergen, Baerends und Leyhausen untersucht und nachgewiesen
wurden.

4. Diese Wechselwirkungen zwischen den an einem einheitlich funktionie-
renden System beteiligten Instinktbewegungen, die teils in gegenseitiger Hem-
mung, teils in gegenseitiger Bereitschafts-Steigerung bestehen, sind stets so
programmiert, dafl sie eine einheitliche Funktion des Systems bewirken.

5. Man kann die Einheit eines Instinktsystems nicht nach den an ihm betei-
ligten Instinktbewegungen definieren, weil es deren viele gibt, die in mehreren
verschiedenen Systemen eingebaut sind. Dies gilt fiir die sogenannten Werk-
zeug-Reaktionen (S. 99) und besonders fiir die Bewegungsweisen der Lokomo-
tion. Obwohl solche ,,Mehrzweckbewegungen® hiufig von einer ihnen in der
Hierarchie iibergeordneten Stelle einen starken Antrieb erhalten kénnen, bilden
sie. mit ihrer Aktivitits-spezifischen endogenen Reizerzeugung gleichzeitig
selbst einen Antrieb des ganzen Systems.

Zusammenfassend sei gesagt: Wenn auch die Einheitlichkeit eines Verhal-
tenssystems der kausalen Analyse zur Erklirung bedarf, darf doch nie verges-
sen werden, daf} dieser Systemcharakter Tatsache ist. So unabhingig die Bewe-
gungsweisen des Nestbaus voneinander auch sein mégen, bleibt es doch Tat-
sache, dafl der Vogel ein brauchbares Nest baut.
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1. ,,Etwas erfahren* heif§t nicht ,,etwas lernen*

Empfang von Information darf nicht mit Lernen gleichgesetzt werden!
Wohl hat alles Lernen den Empfang von Information zur Voraussetzung: Wie
im dritten Teil dieses Buches auseinandergesetzt werden wird, ist Lernen im
weitesten Sinne als eine adaptive Modifikation des Verhaltens definiert, als eine
Verbesserung in der ,,Maschinerie® des sensorischen und neuralen Apparates,
deren Funktion das Verhalten ist. Wie jede Anpassung a7 irgend etwas, bedeu-
tet auch diese, dafl Information #ber etwas in das System des Organismus hin-
eingelangt sein mufl. In der Phylogenese geschieht dies mittels der Versuchs-
und-Erfolgs-Methode von Erbinderung und Selektion, in der Ontogenese
durch Lernen. Beide Vorginge haben das Eine gemeinsam, daf§ sie gewonnene
Information speichern konnen. Der Informations-Erwerb des Genoms ist so alt
wie das Leben selbst, dagegen tritt der des Lernens erst mit der Evolution zen-
tralisierter Nervensysteme auf den Plan.

Aufler diesen beiden, anpassende Information erwerbenden und speichern-
den Vorgingen gibt es aber noch eine dritte grofie Kategorie von Prozessen,
die den beiden genannten darin gleichen, dafl sie Information erwerben, von
thnen aber darin verschieden sind, dafl sie diese zwar auswerten, aber micht
speichern.

Eine Anpassung, die durch das Experimentieren von Erbinderung und Se-
lektion erreicht wird, benotigt im duflerst seltenen, denkbar gliicklichsten Falle
die Dauer einer Generation als Mindestzeit. Nur in einem ungeheuer konstan-
ten Milieu wire das Uberleben von Organismen ohne eingebaute Regulations-
mechanismen denkbar, durch die sie befihigt sind, Abweichungen von der
Norm 3uflerer Bedingungen zu kompensieren und so ihre inneren Zustinde zu
stabilisieren. Ein Leben ohne Regelkreise ist kaum vorstellbar.

Jede Funktion dieser Mechanismen bedeutet den Erwerb und die Auswer-
tung lebens-relevanter Information, nicht aber deren Aufbewahrung. Wenn wir
dahinschreiten, empfangen und verwerten wir in jedem Augenblick eine Menge
von Information. Unsere Propriozeptoren halten uns iiber die Stellung unserer
Glieder auf dem Laufenden, unser Schweresinn teilt uns dauernd mit, in wel-
cher Lage sich unser Schwerpunkt im Verhiltnis zu der Unterstitzungsfliche
unserer Fiifle befindet, wir erfahren auf optischem Wege, wie schnell wir uns
bewegen, optokinetische Mechanismen vermelden uns Drehungen nach der Sei-
te, und dergleichen mehr. Jede dieser Meldungen wird sofort beantwortet,
dann aber sofort wieder geldscht. Sie darf gar keine Spuren hinterlassen, weil

12 Lorenz, Verhaltensforschung
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die Méglichkeit offengehalten werden muf, sie im nichsten Augenblick zu wi-
derrufen und durch eine gegenteilige Meldung zu ersetzen.

Die Meinung vieler Ethologen, dafl an jeder einigermaflen komplexen Ver-
haltensweise Lernen beteiligt sei, beruht sehr wahrscheinlich auf einer Ver-
wechslung der Funktion von Augenblicks-Information verwertenden Mecha-
nismen mit der des Lernens: Es gibt hochkomplizierte und anpassungsfihige
Systeme des Verhaltens, in denen Lernen iiberhaupt keine Rolle spielt, es gibt
aber keines, an dem nicht unzihlige Augenblicks-Information verwertende Me-
chanismen als unentbehrlicher Bestandteil beteiligt wiren. Die Verwechslung
liegt englisch sprechenden Ethologen vielleicht deshalb besonders nahe, weil
man im Englischen ja auch sagen kann: ,,I have just learned that. .. wenn
man meint: ,,Ich habe eben erfahren, daff . . ..

Die in Rede stehenden Funktionen sind nicht Erfahrung, aber sie sind die
Voraussetzung dafiir, dafl Erfahrung iiberhaupt méglich wird. Sie sind also
»»apriorisch® im Sinne der Definition Immanuel Kants.

2. Der Regelkreis oder die Homdbostase

Die einfachste Form des Erwerbs von Augenblicksinformation ist der Re-
gelkreis oder die Homgostase. Dieser Mechanismus erméglicht es dem Lebe-
wesen, nach einer Stérung sein Gleichgewicht wiederzufinden und aufrecht zu
erhalten. Wenn ein Tier bei Sauerstoffmangel rascher atmet oder bei Uber-
schufl an angebotener Nahrung das Fressen voriibergehend einstellt, so bedeu-
tet dies, daff der Organismus nicht nur iiber seinen eigenen Bedarf an bestimm-
ten Stoffen informiert ist, sondern dariiber hinaus auch iiber die ,,Marktlage*,
die hinsichtlich dieser Stoffe in seiner Umgebung vorhanden ist. Die im Ge-
nom programmierte Struktur des Regelkreises macht es mdglich, einen be-
stimmten ,,Sollwert im Organismus aufrecht zu erhalten.

Der Regelkreis oder die Homdostase ist im Bereich des Lebendigen gera-
dezu allgegenwirtig, man kann sich ein Leben ohne diese Funktion kaum vor-
stellen und mochte annehmen, dafl sie gleichzeitig mit dem Leben in die Welt
gekommen sein muf}, es sei denn, daf} die ersten Lebensvorginge sich in einem
Milieu von unvorstellbar groffler Konstanz abgespielt haben, das eine Beriick-
sichtigung von Augenblicksinformation iiberfliissig machte.

Wie im 7. Abschnitt dieses Kapitels zu besprechen sein wird, gibt es unter
den Orientierungsreaktionen hoch komplexe sensorische und neurale Organisa-
tionen, die nach dem Prinzip des Regelkreises konstruiert sind.

3. Die Reizbarkeit

Unter diesem Begriff versteht man eine weit allgemeinere Bereitschaft auf
duflere Einwirkungen zu antworten, als die in 2. I1I/3 besprochene Reaktions-
bereitschaft. Erst die Arbeitsteilung zwischen Nerven- und Muskelsystem
bringt es bei hoheren Tieren mit sich, dafl das erstere Reize aufnimmt und dafl
die duflere Beantwortung dem Muskelsystem — oder Driisen mit duflerer Sekre-
tion — iiberlassen bleibt.

Bei einfach organisierten Lebewesen ist es meist dieselbe Zelle, die den Reiz
aufnimmt und beantwortet, wie es beispielsweise die Zellen der Poren, der
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Einfuhroffnungen von Schwimmen, tun. Reizbarkeit kann man in verschiede-
ner Weise definieren, meist aber versteht man darunter eine Eigenschaft des le-
benden Protoplasmas, die darin besteht, den Reiz mit einer Reaktion zu be-
antworten, bei der weit groffere Energie-Mengen freigesetzt werden, als der
Reiz zugefithrt hat. Man nennt dies eine Auslosekausalitit, das englische Wort
trigger causality, das den Abzug des geladenen Gewehrs zum Gleichnis heran-
zieht, trifft den Vorgang sehr gut.

Es gibt niedrige Vielzeller, bei denen sich die Reizbarkeit darauf be-
schrinkt, dafl sie sich auf einen leisen Reiz energisch zusammenziehen, ein
Vorgang, der mit Ortsverinderung nichts zu tun hat. Bei Einzellern hingegen
scheint Reizbarkeit so gut wie immer Hand in Hand mit Lokomotion zu ge-
hen und darauf abzuzielen, den Organismus in mdglichst giinstige Umge-
bungsbedingungen zu bringen und dort zu erhalten. Es scheint unbekannt zu
sein, ob es Einzeller gibt, die iiber Lokomotionsfihigkeit verfiigen, aber der
Orientierung im Raume entbehren.

4. Die amoéboide Reaktion

Die urtiimlichste und einfachste durch einen Reiz ausgeloste Bewegung ist
die der amdboiden Zelle. Merkwiirdigerweise hat sie eine Eigenschaft, die
sonst im Tierreich erst auf einer sehr viel hoheren Organisationsstufe auftritt:
sie ist in allen drei Raumrichtungen gesteuert. Die allseitige Orientiertheit wird
bei Amoeba proteo dadurch erméglicht, daff sie ,,noch* kein vorne, hinten,
oben oder unten kennt und ihre Pseudopodien, d. h. Bruchsack-dhnliche Aus-
stiilpungen ihres Ektoplasmas, in jeder beliebigen Raumrichtung aussenden
kann.

Man glaubte frither, daff diese Vorstilpungen durch Verinderungen in der
Oberflichenspannung des Protoplasmas, das man sich damals in allen Schich-
ten fliissig vorstellte, zustandekommen. In Wirklichkeit beruht dieser Vorgang,
wie ich vor langem auf Grund einfacher Beobachtung behauptet habe, und wie
L. V. Heilbrunn nachgewiesen hat, darauf, dafl das Ektoplasma die Fihigkeit
besitzt, auf Reiz hin vom Sol- in den Gelzustand iiberzugehen und umgekehrt.
An der Stelle eines positiv beantworteten Reizes l6st sich das gelierte Proto-
plasma auf, wihrend an der Stelle einer negativ beantworteten Einwirkung das
der Ektoplasmaschichte innen unmittelbar anliegende und bis dahin im Solzu-
stand befindliche Endoplasma in den Gelzustand uibergefithrt wird. Nun ist das
Volumen des Protoplasmas im gelierten Zustand merklich kleiner als im Solzu-
stand, der Ubergang von Sol zu Gel bedeutet also eine Zusammenziehung, die
innerhalb der Amobe ein Druckgefille herstellt, die das Tier im Falle einer ne-
gativen Reaktion vom Reiz wegfiihrt. An der Stelle des positiv beantworteten
Reizes dagegen bricht das Pseudopodium wie ein fliissiger Geysir hervor, wird
bei der Berithrung mit dem Wasser oder sonstigen Umweltobjekten wieder fest
und umflieft nur solche Korper, die durch ganz bestimmte chemische Eigen-
schaften das Gelieren verhindern und eben dadurch als freibar ,,gekennzeich-
net sind. Die Information, die der teleonomen Auswahl von Nahrungsstoffen
zugrundeliegt, ist offenbar ausschlieflich chemischer Natur.

12*



180 V1. Augenblicks-Information verwertende Mechanismen

In ithrem natiirlichen Lebensraum, d. h. in einer Kulturfliissigkeit, in der sie
dauernd leben kann, erscheint die Amébe ganz erstaunlich anpassungsfihig in
ithrem Verhalten, ja geradezu ,,intelligent. Sie entzieht sich schidlichen Ein-
wirkungen durch ,,ingstliche” Flucht, sie strebt auf giinstige zu und umfliefit
und friflt ,,gierig einen geeigneten Gegenstand. Wire sie so grofl wie ein
Hund, so sagt H. S. Jennings, einer der besten Protozooenkenner, so wiirde
man nicht zdgern, ihr ein subjektives Erleben zuzuschreiben. Und doch
stammt die anpassende Information, die ihr den Anschein von Intelligenz gibt,
ausschlieflich aus der Fihigkeit des Ektoplasmas, selektiv auf zwei verschie-
dene Kategorien von Auflenreizen zu reagieren und dies in beliebiger Raum-
richtung zu tun. Dazu kommt allerdings die sehr verschiedene Intensitit der
Reaktion, die den Beobachter tibersehen liflit, daff die AméSbe nur eine einzige
Bewegungsweise besitzt, mit der sie gleicherweise wandert, flicht und frifit.
Die Proteus-hafte Verinderlichkeit des Amobenkorpers bringt es mit sich, daff
besondere, riumlich steuernde Mechanismen unnétig sind.

5. Die Kinesis

Bei Einzellern, die im Dienste schneller Lokomotion einen langgestreckten
Korper mit fester Struktur und mit einem funktionellen Vorder- und Hinter-
ende entwickelt haben, wird es nétig, das schnelle aber starre Schiff in teleo-
nomer Weise nach den drei Raumrichtungen zu steuern. Dasselbe Problem be-
steht auch fiir die meisten frei beweglichen Vielzeller, unter denen es nur we-
nige radiir-symmetrische gibt, die, wie der Seestern, nach allen Richtungen
gleich gut laufen konnen, wenn auch nur in zwei Dimensionen.

Der einfachste Orientierungsmechanismus, der imstande ist, das Tier aus
ungiinstigen Umgebungsbedingungen méglichst schnell zu entfernen und mog-
lichst lange in giinstigen zu erhalten, bewirkt ganz einfach, daf} die Ortsbewe-
gung, die bei vielen Geiflel-tragenden (Flagellatae) und bewimperten (Ciliatae)
Einzellern unterbrechungslos weiterlduft, sich verschnellert, wenn ungiinstige,
und verlangsamt, wenn giinstige Umgebungsbedingungen obwalten. Die Rich-
tung der Bewegung wird dabei nicht beeinflufit, doch sammeln sich wahr-
scheinlichkeitsmiflig groflere Anzahlen der Tiere in den Regionen des langsa-
men Schwimmens. Entsprechendes passiert bekannter- und unerwiinschterma-
en auch mit den Fahrzeugen auf der Autobahn an Stellen, die Verlangsamung
der Fahrt erzwingen. Diesen einfachsten Mechanismus, der bewirkt, daff das
Tier sich linger unter giinstigeren als unter ungiinstigen Lebensbedingungen
aufhilt, nennt man nach G. S. Fraenkl und D. S. Gunn Kinesis.

Bei vielen Organismen, die nicht genau geradeaus laufen oder schwimmen,
wird die Kinesis dadurch noch wirksamer gemacht, daff die Verlangsamung der
Fortbewegung unter giinstigen Bedingungen mit einer Vergroflerung der Win-
kel seiner zufallsverteilten Richtungsinderungen einhergeht. Dieser, als Klino-
kinesis bezeichnete Vorgang findet sich nicht nur bei Protozooen und Wirbel-
losen, sondern in reinster Ausbildung auch bei manchen hoheren Krebsen.
Grasende Wiederkduer und Pilze suchende Menschen tun grundsitzlich dassel-

be.
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6. Die phobische Reaktion

Phobos heifit auf griechisch Angst oder Furcht und der Name des in Rede
stehenden Orientierungsmechanismus ist davon abgeleitet, dafl er das Tier
fluchtartig von bestimmten Reizen fortfiihrt. Er ist indessen keineswegs der
einzige physiologische Vorgang, der dies tut, wesentlich fiir den von Alfred
Kiihn definierten Begriff der phobischen Reaktion ist es, daf das Ausmaf§ der
vom Organismus vollzogenen Wendung nicht durch die Richtung des eintref-
fenden Reizes bestimmt wird. Ein Pantoffeltierchen (Paramaecium), das bei
seinem dauernden Vorwirtsschwimmen in rasch sich verschlechternde Um-
weltbedingungen gerit, kehrt darauthin den Wimpernschlag seines ganzen
Korpers um, sodafl es ein Stiick auf der Bahn, die es gekommen ist, zuriick-
fihrt. Danach hilt es kurze Zeit am Platze an, indem es die Wimpern der einen
Korperhilfte vorwirts und die der anderen riickwirts schlagen lafit, wihrend
die Wimpern des Mundfeldes wieder vorwirts zu schlagen beginnen. Dies be-
wirkt, dafl das Tier, wihrend es stillsteht, mit dem Vorderende im Kreise
schwingt, seine Lingsachse also einen Kegelmantel beschreibt. Nach einer Zeit,
die von der Stirke und nicht von der Richtung des Reizes bestimmt wird,
schaltet der Wimperschlag des ganzen Kérpers wieder auf Vorwirtsfahrt und
das Tierchen schwimmt nun in jener Richtung davon, die seine Lingsachse im
Augenblick des Umschlages eingenommen hat.

Diese Richtung ist rein zufallsbedingt, es kann vorkommen, dafl die Bewe-
gung der Lingsachse auf dem Kegelmantel genau 360 Grad betragen hat, wenn
das Tier wieder vorwirts zu schwimmen beginnt und daf} es genau wie einige
Augenblicke vorher in den auslosenden Reiz hineinschwimmt. Besteht dieser
Reiz in einem Gefille von geloster Substanz oder von Wirme, so kann es pas-
sieren, dafl das Pantoffeltierchen nach seiner phobischen Reaktion in einer
Richtung losschwimmt, die noch ungiinstiger ist, als die vorherige, sodaf es
nun in ein noch steileres Gefille des abschreckenden Reizes hineinfihrt. In sol-
chem Falle wiederholt es die phobische Reaktion so lange, bis die neue Rich-
tung den Reiz vermeidet. Die phobische Reaktion iibertrifft die Kinesis in der
Menge der gewonnenen Information, sie verkiirzt nicht nur den Aufenthalt des
Tieres im ungiinstigen Milieu, sondern sie verhindert ihn, indem sie dem Tier
sagt, in welcher Richtung die ungiinstigen Bedingungen liegen.

Vom Giinstigerwerden der Umgebung allerdings vermeldet sie dem Tier
nichts. Durcheilt das Paramaecium ein Gefille, das eine Verbesserung seiner
Lebensbedingungen bedeutet, so schwimmt es reaktionslos so lange weiter, bis
es auf der anderen Seite aus dem giinstigen Milieu wieder hinausgerit. Erst
dann antwortet es mit seiner Vermeidungsreaktion. So bleibt das Tier, wie das
von A. Kithn stammende Diagramm (Abb. 22) zeigt, im Optimum seiner Le-
bensbedingungen gewissermaflen gefangen. Es verhilt sich, wie Otto Koehler
gesagt hat, genau wie ein Mensch, der eine Gehaltszulage wortlos einsteckt,
tiber die Kiirzung seines Einkommens aber ein Wehgeschrei erhebt.

Phobische Reaktionen zeigt das Pantoffeltierchen vor allem im beengten
Raum des ,,hingenden Tropfens*, in dem es meist untersucht wurde. So ent-
stand der Eindruck, daff dieses Wimpertier sich hauptsichlich mittels dieser
Verhaltensweise im Raum orientiert. Wie Waltraud Rose gezeigt hat, besitzt



182 VI. Augenblicks-Information verwertende Mechanismen

Paramaecium sehr wohl Orientierungsmechanismen von dem im folgenden Ab-
schnitte zu beschreibenden Typus. Im gréfleren Raum einer Kiivette, in dem
keine spitzwinkelige Richtungsinderungen von dem Tier verlangt werden,
sucht es ein giinstiges Milieu auf und vermeidet ein ungiinstiges, ohne jemals
eine phobische Reaktion zu zeigen.

Abb. 22. Schematische Darstellung der einzelnen Phasen der Fluchtreaktion eines Paramaeciums,
welches auf seiner Bahn auf einen festen Kérper A oder einen anderen Reiz trifft. Nach Jennings.
(Aus: Hempelmann, Tierpsychologie)

7. Die topische Reaktion oder Taxis

In seiner klassischen Arbeit tiber die Orientierung der Tiere im Raum hat
Alfred Kithn eine Reihe von Orientierungsreaktionen beschrieben, denen das
eine gemeinsam ist, dafl der Organismus im Raume eine Wendung vollfiihrt,
deren Ausmafl von der Richtung des eintreffenden Reizes bestimmt wird. Die
Begriffsbestimmungen und Namen, die Kihn fiir verschiedene Typen dieser
Orientierungsmechanismen eingefiihrt hat, sind zum Teil von ihrer hiufigsten
Funktion abgeleitet — wie auch bei der ,,Phobotaxis* — zum Teil aber auch von
einer hypothetischen Erklirung. Diese Hypothesen waren zum Teil unrichtig
und die moderne Orientierungsforschung hat sie zum groflen Teil verwerfen
miissen.

Alle topischen Reaktionen sind den phobischen an Menge des Informa-
tionsgewinnes um ein Vielfaches tiberlegen: Die phobische Reaktion sagt dem
Tier nur, welche Richtung es zu vermeiden hat, ohne ihm irgend etwas iber
die Gunst oder Ungunst aller tbrigen moglichen Raumrichtungen mitzuteilen,
die topische Reaktion dagegen meldet dem Tier eindeutig, welche von diesen
unzihligen Moglichkeiten es zu wihlen hat.

Die einfachste topische Reaktion, die Tropotaxis, beruht nach der Defini-
tion Kithns darauf, daff der Organismus sich so lange dreht, bis zwei symme-
trisch angeordnete Rezeptoren, z. B. Schwere-Rezeptoren, gleiche Erregung
zeigen. Viele von Kithn zu dieser Kategorie von Taxien gerechneten Orientie-
rungsmechanismen haben inzwischen viel kompliziertere physiologische Erkli-
rungen gefunden, hier sei ein Fall angefithrt, fiir den die einfache Erklirung
zutrifft. Ein Plattwurm (Planaria) reagiert ,,positiv tropotaktisch auf Stro-
mungen, die Duft von Nahrungsstoffen mit sich fithren, er dreht sich so lange,
bis die Stromung beide Seiten seines Kopfes gleicherweise trifft und kriecht ihr
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dann entgegen. Reizt man den Kopf des Tieres mit zwei, von beiden Seiten her
gleich stark einwirkenden Wasserstrahlen, so kriecht der Wurm in der Resul-
tierenden zwischen beiden Stromen durch.

Es ist hier nicht der Ort, das seit den Arbeiten Kithns tiber Orientierungs-
reaktionen bekannt Gewordene zu referieren. Um die Rolle zu demonstrieren,
die komplexe Regelvorginge bei Orientierungsvorgingen spielen, sei das Bei-
spiel der Licht-Kompafl-Orientierung von Insekten herangezogen, die Kiihn
unter dem Begriff der Menotaxis (von griechisch = ich bleibe) einordnet, der
dadurch definiert ist, daf8 das Tier einen bestimmten Winkel zur Einwirkungs-
richtung des betreffenden Reizes festzuhalten trachtet. Dies wird dadurch be-
wirkt, daf die Ausgangsgrofle eines Gliedes im Regelkreis auf die Eingangs-
grofle des Kreises riickgefithrt wird und so die Aufrechterhaltung eines be-
stimmten Sollwerts erméglicht. Die negative Riickwirkung (negative feedback)
ist wesentlich fiir jeden Regelkreis.

Die Analyse derartiger Regelkreise, die bei Orientierungsreaktionen mit-
wirken, wird dadurch erschwert, daff die Einstellung des Sollwertes hoheren
Instanzen, d. h. Kommandostellen (siehe 2.IV/5) untergeordnet ist. Ein nach
dem Winkel des einfallenden Lichtes geradeaus steuerndes Insekt kann selbst-
verstindlich diese Richtung ,,willkiirlich® indern und eine andere Richtung
einschlagen, ja es tut dies, wenn es z. B. einer Wegdressur folgt, alle paar Me-
ter. Wohlgemerkt, es konnte ohne die Licht-Kompafl-Orientierung nicht gera-
deaus fliegen und kann es in der Tat nicht, wenn die Voraussetzungen ihrer te-
leonomen Funktion nicht erfillt sind. Zu diesen gehort unter anderem eine
praktisch unendlich entfernte Lichtquelle. Insekten fliegen bekanntlich oft in
kiinstliche Lichtquellen, und das tun sie dann, wenn sie den Sollwert des Win-
kels, den sie zur Lichtrichtung einhalten, auf weniger als 90 Grad eingestellt
haben. Diejenigen, die ihn auf mehr als 90 Grad gewihlt haben, bekommen
wir nicht zu sehen, da sie sich von der Lichtquelle entfernen.

8. Die Telotaxis oder das ,,Fixieren*

Unter diesen Begriff falt Kithn eine Reihe von Orientierungsmechanismen
zusammen, die mit der ,,Menotaxis‘‘ insoferne nah verwandt sind, als ein be-
stimmter Reiz auf einer bestimmten Stelle des Rezeptors, meist des Auges,
festgehalten wird, indem das Tier sein Auge, seinen Kopf oder seinen ganzen
Korper nach diesem Reiz hin richtet. In der Umgangssprache sagen wir, daf§
das Tier einen bestimmten Gegenstand ,,fixiere“. Dies heifit soviel, wie dafl
sein Bild auf einer bestimmten Stelle der Netzhaut festgehalten wird. Wir se-
hen bekanntlich einen Gegenstand sich im Raume bewegen, obwohl sein Bild
auf unserer Netzhaut an der gleichen Stelle abgebildet bleibt. Es ist also nicht
die Netzhaut, die uns die Bewegung eines voriiberfliegenden Vogels so genau
vermeldet, sie war es nur wihrend der ersten Augenblicke, ehe ,,unser Auge
an ihm haftete”. Man vergegenwirtige sich, wie verschieden die Informations-
quellen sind, die unsere Wahrnehmung in die einfach scheinende Meldung in-
tegriert die besagt, dafl ein Vogel von rechts nach links iiber den Himmel
fliegt. Zuerst sind es tatsichlich die Meldungen einer Reihe von nacheinander
gereizten Netzhaut-Elementen, die uns Richtung und Geschwindigkeit des
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Objektes mitteilen und die nun folgenden Vorgang aktivieren. Die Reafferen-
zen aus den Augenmuskeln erstatten die Meldungen iiber die gesehene Bewe-
gung und wenn wir schlieflich den Kopf nach dem gesehenen Objekt drehen,
ist es die ungemein komplizierte gemeinsame Meldung von Hals- und Augen-
muskeln, die uns sagt, wie schnell und wohin der Vogel fliegt.

Miuelstaedt hat an einem, zur Analyse der Zieleinstellung ungemein giinsti-
gen Objekt, nimlich an Fangheuschrecken (Mantidae) den speziellen Mecha-
nismus der Regelkreise klargelegt, die das riumlich orientierte Greifen nach der
Beute bewerkstelligen. Er sei hier als Modellfall einer ,,Telotaxis* besprochen.
Die Mantis fixiert die Beute, indem sie den Kopf nach ihm hindreht, ein fiir
ein Insekt einmaliges und deshalb sehr auffilliges Verhalten. Hiufig, besonders
wenn die Beute so weit entfernt ist, dafl sie auf diese hinkriechen muff, orien-
tiert die Fangheuschrecke den Prothorax mit den an ihm eingelenkten Fangbei-
nen und schliefllich den ganzen Korper in der betreffenden Richtung. Sie kann
aber auch, wenn Lokomotion wegen grofler Nihe der Beute unnétig ist, mit
den Fangbeinen in seitlicher, nicht der Symmetrie-Ebene der Vorderbrust ent-
sprechender Richtung schlagen. Die Information, die dem ziemlich genauen
Zielen zugrundeliegt, mufl also von den Meldungen geliefert werden, die er-
stens von den Augen und zweitens von den afferenten Vorgingen erstattet
werden, die der Mantis die augenblickliche Stellung ihres Kopfes mitteilen.

Letztere stammen, wie Mittelstaedt nachwies, aus den Halsorganen, das
sind Polster von Sinnesborsten, die an den Auflenflichen des Kopfgelenkes sit-
zen und bei jeder Wendung des Kopfes abgebogen werden und deren Winkel
registrieren. Wenn Mittelstaedt den Nerv des linken Halsorgans durchschnitt,
schlug die Mantis rechts daneben, desafferentierte er beide Halsorgane, so traf
die Mantis ihre Beute richtig, aber nur woferne sie genau in der Mittelebene
des Prothorax saf}. Befand sie sich rechts davon, schlug die Mantis links dane-
ben und umgekehrt. Die Halsorgane spielen also beim Zielen eine Rolle. Es
lige nun nahe anzunehmen, dafl die Richtung des Fangschlages durch eine
Summation der vom Auge kommenden optischen und der vom Halsorgan
kommenden, die Lage des Kopfes vermeldenden Reize bestimmt werde. Wenn
diese Hypothese einer einfachen additiven Wirkung von optischen Reizen und
propriozeptorischen Meldungen der Halsorgane richtig wire, so miifite der
Orientierungsmechanismus auch funktionieren, wenn man den Kopf durch ein
Tropfchen Klebstoff in schiefer Lage festlegt, denn diese Kopflage wird nach-
weislich von den Halsorganen registriert. Eine Mantis mit schrig festgeklebtem
Kopf kann sogar noch die Beute fixieren, indem sie durch Rumpf- und Bein-
bewegungen den Prothorax samt Kopf in die Zielrichtung dreht. Dann aber
schligt sie nach der Gegenseite der erzwungenen Kopfbewegung daneben,
d. h. sie schligt so, wie Mittelstaedt sagt, ,,als wiifite sie nicht, dafl ihr Kopf
schief steht®.

Hieraus ist zu schliefen, daff der Orientierungsmechanismus der Mantis
eine richtige Meldung iiber den Grad der Kopfbewegung nur dann zu liefern
vermag, wenn dieser frei beweglich ist. Zwar vermelden die Halsorgane die au-
genblickliche Kopfstellung, diese Meldung geht jedoch nicht unmittelbar in die
Zielrichtung der Fangbeine ein, sondern zunichst in die Steuerung der Hals-
muskulatur. Das Wirkungsgefiige des Zielmechanismus bei Mantiden ist in
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Abb. 23 dargestellt. Mittelstaedt sagt dazu: ,,Die Mantis, die eine rechts vor
ihr sitzende Fliege fixiert, richtet ihre Fangbeine nach Maflgabe desjenigen In-
nervationsaufwandes nach rechts, der notwendig war, um diese Kopfstellung
zu erreichen. Oder ganz anthropomorph ausgedriickt: Die Gottesanbeterin
schligt in derjenigen Richtung, in der sie glaubt, thren Kopf gerichtet zu ha-
ben. Das Wissen iiber ihre tatischliche Kopfstellung, das in ithren Halsorganen
bereitliegt, erfahrt nicht der Lokalisationsapparat, sondern ein niederes motori-
sches Zentrum, das die Aufgabe hat, die Normallage (O-Stellung) des Kopfes
und den Grad seiner Auslenkung von der mechanischen Belastung der Hals-
muskeln unabhingig zu machen. Auch hierfiir gibt es experimentelle Belege.

Abb. 23. Funktionsdiagramm des Mechanismus der Ortung von Beute bei Mantiden. Die zugrun-
deliegende Hypothese wurde schrittweise von a4 iiber b zu ¢ entwickelt. 4 stellt nur den optischen
Riickwirkungskreis dar. Wie die Pfeile andeuten, fliet die Information von dem optischen Unter-
system (Verstirkungsfaktor A(opr)) zu dem motorischen System der Halsmuskeln (Verstirkungsfak-
tor A(neck)) und von dort zuriick zu dem optischen System. b stellt die optischen und propriozep-
torischen Riickkoppelungskreise dar. Das motorische System der Halsmuskeln wird von der Diffe-
renz zwischen den Meldungen des optischen (+c) und denen des propriozeptorischen (Sc) Untersy-
stems gesteuert. ¢ Die komplette Hypothese. A(stroke) stellt den Verstirkungsfaktor des Zentrums
dar, welcher die Richtung des Beuteschlages bestimmt (K). (Aus: Mittelstaedt, Prey Capture in
Mantids)
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So kann man z. B. den Kopf mit erheblichen Drehmomenten (durch Anhingen
kleiner Gewichte) belasten, bevor die Treffsicherheit sich verringert.*

9. Die zeitliche Orientierung

Wie alles Geschehen im Universum, geht auch das Verhalten der Lebewe-
sen in Raum und Zeit vor sich. Es muf8 nicht nur am richtigen Ort, sondern
auch im richtigen Augenblick vor sich gehen. Ganz allgemein sind die auslo-
senden Mechanismen, angeborene wie erworbene, so beschaffen, dafl sie die
just adiquate Verhaltensweise zeitgerecht in Gang setzen. In diesem Sinne
konnte man auch den AAM zu den Augenblicks-Information verwertenden
Mechanismen rechnen.

AuBler solchen auf Auflenreize ansprechenden ,,Zeitgebern® besitzen die
meisten Lebewesen ,,innere Uhren®, die unabhingig von dufleren Einwirkun-
gen mit den kosmischen Geschehnissen des Sonnensystems synchron gehen
und dem Organismus mit groferer oder geringerer Genauigkeit mitteilen,
,»wieviel es geschlagen hat®, ob es Tag oder Nacht, Sommer oder Winter sei.
Viele Meerestiere ,,wissen* aufler den genannten Daten auch ganz genau um
den Stand der Gezeiten.

C. Pittendrigh und J. Aschoff und ihre Mitarbeiter haben besonders die
circadianen, d. h. dem Lauf eines Tages entsprechenden thythmischen Vor-
ginge studiert. Diese inneren Uhren sind in den meisten Fillen keineswegs so
genau, wie gute menschengemachte Chronometer. Es gibt solche, die mit gro-
fler Konstanz um einen bestimmten Betrag ,,nach- oder ,,vorgehen , wie
Abb. 24 zeigt. In natiirlicher Umgebung stellt der Organismus seine Uhr tig-
lich um den betreffenden Betrag nach oder vor, denn unter natiirlichen Um-
stinden sind immer bestimmte Zeitgeber vorhanden, die den Organismus iiber
den Rhythmus der kosmischen Vorginge orientiert halten. Kein Organismus
scheint imstande zu sein, den Gang seiner inneren Uhr zu verschnellern, wenn
die tigliche Diskrepanz ihres Ganges mit dem kosmischen Zeitgeber anzeigt,
dafl sie zu langsam geht — oder umgekehrt. Der Organismus reagiert auf diese
tigliche Diskrepanz nur damit, dafl er den Zeiger ein wenig vorwirts oder
riickwirts verstellt, wie dies der gewdhnliche Uhrenbesitzer tut, nicht aber wie
der Uhrmacher, der die Linge des Pendels oder die Spannung der Unruhe-Fe-
der adaptiv verindert.

Es gibt innere Uhren, deren Zeiger sich leicht und solche, bei denen er sich
nur sehr schwer verstellen lifit. Dies gilt nicht nur fiir circadiane Rhythmen,
sondern auch fiir solche von lingerer Periode. Wenn ein Mensch in wenigen
Stunden auf die andere Seite der Erdkugel fliegt, wird ihm aufs peinlichste be-
wuflt, dafl seine Uhr eine bestimmte Zeit braucht, um sich von Tag auf Nacht
umstellen zu lassen. Es gibt Menschen mit ,,hirteren” und solche mit ,,wei-
cheren® Uhren. Unter allen Umstinden bedeutet die Verstellung der inneren
Uhr eine erhebliche Beanspruchung des gesamten Organismus, was keineswegs
nur der menschliche Reisende subjektiv erfihrt: Mitarbeiter von J. Aschoff ha-
ben gezeigt, dafl sich die Lebenszeit mancher Insektenarten wesentlich ver-
kiirzt, wenn man sie wiederholt zwingt, ihren circadianen Rhythmus umzustel-
len. Auch unter den Jahresrhythmen gibt es, selbst bei nah verwandten Tieren,
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schwer und leicht umstellbare. Der australische schwarze Schwan (Cygnus
atratus) briitet, auch wenn er nach Europa versetzt wurde, Generationen lang
im australischen Frihling, d. h. in unserem Herbst, Kanadaginse (Branta ca-
nadensis) dagegen, die nach Neuseeland verpflanzt worden waren, briiteten
laut verlifllichen Angaben, schon im nichsten Jahr zur Zeit des siidlichen
Frithlings.

Abb. 24. Periodisches Verhalten einer Versuchsperson in einem von der Auflenwelt abgeschlosse-

nen Bunker. Das fett gedruckte Datum am linken Bildrand gilt jeweils fiir den Beginn einer Wach-

zeit (dick gezeichneter horizontaler Balken). — Aus: Aschoff, Weyer (1962b). (Aus: Eibl-Eibes-
feldt, Grundrif} der vergleichenden Verhaltensforschung)

10. Navigation mit Kompaf} und Chronometer

Um die Sonne als Orientierungsmarke zum Steuern eines geraden Kurses
beniitzen zu kénnen, muff man ihre Bewegung zu verrechnen imstande sein
und dazu gehort wiederum ein genaues Chronometer, das genau dariiber in-
formiert, welche Sonnenbewegung in welcher Zeitspanne zu erwarten ist. Nur
manche staatenbildende Insekten, deren Ausflige immer nur kurze Zeit bean-
spruchen, konnen es sich leisten, die Bewegung der Sonne zu vernachlissigen
und ihren Stand als konstant zu behandeln, indem sie nur die schon bespro-
chene Sonnen-Kompafl-Orientierung benutzen und, wenn sie zum Nest zu-
riickkehren wollen, um 180 Grad zu verkehren. Bedeckt man eine Ameise der
Art Lasius niger mit einer lichtundurchlissigen Schale und verhindert so ihren
Lauf fiir eine Zeitspanne die ausreicht, um eine merkliche Verinderung des
Sonnenstandes zu bewirken, so weicht das Tier bei seinem Riicklauf um einen
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Winkelbetrag von der Richtung zum Neste ab, der dem der Sonnenbewegung
wihrend seiner Dunkelhaft entspricht (Abb. 25).

Dieses Verfahren ist selbstverstindlich fiir linger dauernde Wanderungen
unbrauchbar und so haben verschiedene Tierstimme, Gliedertiere, Fische und
Warmbliiter, unabhingig voneinander hoch komplizierte Verrechnungsapparate
entwickelt, mittels derer sie imstande sind, die Winkelbewegung der Sonne zu
kompensieren und auch auf langen Reisen einen geraden Kurs zu steuern.

Abb. 25. Zeitversuch an Lasius niger; Riickweg als Umkehrung des Hinweges. — Nach Brun aus
Kiihn. (Aus: Hempelmann, Tierpsychologie)

Ein von Klaus Hofmann vom Ei ab aufgezogener Star, der die Sonne nie
erblickt hatte, wurde in einem dunklen Kellerraum gehalten, der von einer
Kunstsonne erleuchtet wurde, die morgens dicht iber dem Boden erschien und
sich nur in der Vertikalen aufwirts und nach Mittag wieder zuriick bewegte.
Dem Vogel wurden in einem achtseitig symmetrischen Raum Futter in vielen
rundum angeordneten Futterschilchen geboten und dann wurde er darauf dres-
siert, seine Nahrung in einem bestimmten von ihnen zu finden; er wurde bei-
spielsweise immer um sechs Uhr frith in dem Schilchen gefiittert, das genau in
der Richtung der eben ,,aufgehenden Sonne lag. Als der Vogel nun zu einer
anderen Tageszeit, sagen wir der Einfachheit halber um zwolf Uhr mittags
,,befragt® wurde, in welchem der Behilter er sein Futter erwartete, erwies sich
erstaunlicherweise, daff er nicht auf den jeweils unter der Sonne liegenden
Futternapf dressiert war, sondern auf die Himmelsrichtung Ost, d. h. er suchte
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sein Futter um zwolf Uhr mittags in der Richtung im rechten Winkel links von
der Sonne. In jenem Kellerraum konnte man den Star als eine ziemlich genaue
Uhr benutzen, im Freien hitte er einen Kompafl abgeben kénnen.

11. Taxis und Instinktbewegung

Wie schon gesagt, ist es ein Irrtum zu glauben, dafl Lernvorginge bei allen
nur denkbaren Verhaltensweisen hoherer Tiere eine Rolle spielen, wie es die
Augenblicks-Information verwertenden Mechanismen tatsichlich tun. Regel-
kreise sind, wie im ersten Abschnitt des Kapitels gesagr, allgegenwirtig und
Orlentlerungsmechamsmen treffen wir iiberall, wo ein Organismus der Orts-
bewegung fihig ist. Fiir das Verhalten von Tieren einer Evolutionsstufe, auf
der ein Zentralnervensystem und zentral koordinierte Bewegungsweisen auftre-
ten, fillt es schwer, Beispiele zu finden, bei denen topische Reaktionen nicht
mitspielen: Zumindestens die des Gleichgewichthaltens sind so gut wie immer
beteiligt, ich weiff nur zwei Verhaltensmuster zu nennen, in denen sie plotzlich
ausfallen. Das ist erstens die Begattung von Labyrinthfischen, bei der beide
Partner fiir einige Sekunden die Gleichgewichtsorientierung verlieren, zweitens
das Verhalten des Kaninchenrammlers, der — ebenfalls bei der Begattung —
plotzlich umfille.

Bei der Lokomotion von Landtieren, deren Beine sich, wie in 2.1/13 und
14 gesagt, in absoluter Koordination bewegen, wird bei jedem Schritt ein ta-
xienmiflig gesteuerter Anteil zu den Impulsen der Erbkoordination addiert
oder substrahiert, so viel eben nétig ist, um die Beinbewegungen den Uneben-
heiten des Bodens anzupassen. In 3.1V/7 und 8 werden wir Niheres iber diese
Vorginge horen. Die Gesamtheit der iiber die zentralkoordinierten Bewe-
gungsweisen ausgleichend tberlagerten Orientierungsmechanismen entspricht
dem Begriff, den Erich von Holst mit seinem Ausdruck ,,Mantel der Reflexe*
verband.

In der ilteren Literatur wurde, wie schon erwihnt (S. 87), die Lokomotion
hiufig in die Bezeichnung bestimmter Taxien mit einbegriffen, ,,positive Pho-
totaxis* hief}, dafl das Tier zum Licht hinfliege, ,,negative Geotaxis*, daf es
aufwirts strebe, usw. Aus denselben Griinden, die uns gezwungen haben
(2.1/1) den Heinrothschen Begriff der arteigenen Triebhandlung weiter zu zer-
legen, miissen wir auch an solchen Orientierungsvorgingen zwei Komponenten
unterscheiden, erstens den Orlentlerungsmechamsmus, der das Steuer in eine
bestimmte Richtung stellt und, zweitens, einen anderen, der die Lokomotion
in Gang setzt. Die ,,positive Amerikotaxis* eines Ozeandampfers kommt
durch die Leistungen des Navigators und der Steuerungsmaschine, ebenso wie
durch die Funktion der Maschine zustande, die den Vortrieb des Schiffes be-
wirkt. Dieses Gleichnis trifft auch insofern zu, als der Navigator die Koordina-
tion der Maschinenbewegungen ebensowenig verindern kann, wie der Orien-
tierungsmechanismus die der Instinktbewegung. Die hohere Instanz kann in
beiden Fillen nur Stop, Riickwirtsfahrt, halbé und volle Kraft voraus kom-
mandieren.

Die Vielheit der dauernd mitwirkenden Orientierungsmechanismen bedingt
eine Plastizitit des Verhaltens, die geeignet ist, die Konstanz der zentralkoor-
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dinierten Bewegung zu verschleiern, ein Effekt, der wie schon in 2.1/3 gesagt,
schon von den Intensititsverschiedenheiten hervorgebracht werden kann. Es ist
kein Zufall, da Whitman und Heinroth die Homologisierbarkeit erbkoordi-
nierter Bewegungen an solchen entdeckt haben, bei denen Orientierungsme-
chanismen auf ein Minimum eingeschrinkt und Intensititsverschiedenheiten
ausgeschaltet sind.

Tinbergen und ich haben versucht, bei einem besonders einfachen Fall des
Zusammenwirkens von Taxis und Instinktbewegung diese beiden Komponen-
ten experimentell zu trennen. In der Bewegungsweise, mit der eine Graugans
ein aus dem Neste gerolltes Ei zuriickholt, beruht die Bewegung, die Hals und
Kopf in der Mittelebene des Vogels vollfiihren, auf einer Erbkoordination.
Einmal ausgelost, laufen sie formkonstant weiter und sind weder in ihrer Form
noch in ihrer Kraft auch nur im geringsten verinderlich. Vor einem zu grofien
Objekt versagt die Bewegung, indem sie buchstiblich ,,klemmt*“. Die Gans ist
dann auch auflerstande, einen solchen Gegenstand durch Riickwirtsgehen ins
Nest zu bringen. Ist der Gegenstand zu leicht, so wird er hochgehoben, ist er
dagegen auch nur um ein Weniges zu schwer, so scheitert die Bewegung an
seinem Widerstand und vermag ihn nicht von der Stelle zu bringen. Dieses
Versagen ist deshalb vielsagend, weil ein Ginsehals in anderen Fillen eine ge-
radezu erstaunliche Kraft entwickeln kann, die es dem Vogel in nicht teleono-
mer Weise ermoglicht, ein Tischtuch mit gefiillter Teekanne und sonstigem
Geschirr von einem Tisch zu reiflen oder teleonomermaflen fest verwurzelte
Pflanzen aus dem Seegrund zu reiflen. Die fiir die Eirollbewegung vorgesehene
Kraft aber ist fest an das Gewicht des Ginse-Eies angepafit und nicht verinder-
lich.

Liflt man, nachdem die Bewegung einmal ausgelost ist, das gerollte Objekt
verschwinden, indem man es mit raschem Griff in der Richtung der Bewegung
entfernt, so geht diese leer weiter bis ans Nest, wo sie mit einem schwach in-
tensiven Rollen der darin befindlichen Eier endet. Wihrend einer solchen
Leerbewegung fehlen, wie die Analyse des Films zeigte, die seitlichen Balan-
cierbewegungen vollig, die normalerweise das Ei auf der Unterseite des Schna-
bels im Gleichgewicht erhalten. Diese Balancierbewegungen werden auf takti-
lem Wege durch das seitliche Abweichen des Eies ausgelst. Schreibt man dem
Ei durch ein schrig zu der von der Gans intendierten Richtung liegendes
Schilfbiinde] eine Abweichung nach einer Seite vor, so folgt der Schnabel der
Gans dem Ei, die Gans versucht das Ei zu iiberholen und die ,,falsche** Rich-
tung zu korrigieren. Gibt man ihr dagegen ein Objekt, wie etwa einen kleinen
Wiirfel, das stabil auf den Unterkieferisten aufliegt, und nicht seitlich aus-
weicht, so fehlen die kompensierenden Seitenbewegungen des Schnabels ebenso
wie beim Leerablauf.

12. Taxis und Einsicht

Einsichtiges Verhalten wird meist durch Ausschlufl definiert. Man spricht
herkdmmlicherweise von einer einsichtigen Losung, wenn der Organismus auf
Anhieb ein Problem meistert, das ihm durch eine noch nie begegnete Umwelt-
situation gestellt wird, d. h. wenn weder die betreffende Tierart in threr Phy-
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logenese eine erbliche Form der Problemldsung programmiert haben kann,
noch auch das Individuum die Méglichkeit hatte, Erfahrungen zu machen, die
ihm die betreffende Problemlosung andressierten.

Ich glaube einsichtiges Verhalten besser definieren zu konnen: Wenn ein
Fisch ein angestrebtes Ziel hinter einem Hindernis sieht, wie etwa ein Wiirm-
chen hinter einem fein verzweigten Busch des Tausendblatts (Myriophyllum),
durch den er zwar recht gut hindurchsehen, aber nicht hindurchschwimmen
kann, so schwimmt der diimmste Karpfen einen Umweg um das Hindernis
und sein Weg kann im einfachsten Falle aus der Resultierenden zwischen zwei
Taxien erklirt werden, einer ,,positiven Telotaxis* nach dem Wurm hin, und
einer ,,negativen Thigmotaxis“, die eine Berithrung mit dem Hindernis ver-
meidet.

Zwischen diesem einfachsten Finden eines Umwegs und den komplexesten
Leistungen der Einsicht, etwa denen, die Wolfgang Kohler bei Schimpansen
fand, oder auch denen des Menschen, gibt es alle iiberhaupt denkbaren Uber-
gange. ,,Methode* heiflt nichts anders als Umweg und die sprachlichen Aus-
driicke, die wir fir unsere hochsten geistigen Leistungen gefunden haben, tra-
gen immer noch unverkennbar den Stempel ihrer Herkunft aus raumlich orien-
tierenden Mechanismen. Wir gewinnen ,,Einsicht in einen ,,Zusammenhang®,
der sehr ,,verwickelt** sein kann, nicht anders wie ein Affe in ein Gewirr von
Aste und Lianen, und wirklich ,,erfafit* haben wir einen ,,Gegenstand* erst
dann, wenn wir ihn voll ,,begriffen* haben. Das Taktile hat also auch in unse-
rer Sprache noch den Vorrang vor dem Optischen. Unsere Einsicht vermag nur
das zu erfassen, was sich in einem riumlichen Modell anschaulich machen lifit.
W. Porzig hat dies vor mehr als einem Vierteljahrhundert gewuflt. Er schreibt:
,»Die Sprache iibersetzt alle unanschaulichen Verhiltnisse ins Riumliche. Und
zwar tut das nicht eine oder eine Gruppe von Sprachen, sondern alle ohne
Ausnahme tun es. Diese Eigentiimlichkeit gehort zu den unverinderlichen Zi-
gen (,Invarianten) der menschlichen Sprache. Da werden Zeitverhiltnisse
raumlich ausgedriickt: vor oder nach Weihnachten, innerhalb eines Zeitraumes
von zwei Jahren. Bei seelischen Vorgingen sprechen wir nicht nur von auflen
und innen, sondern auch von ,iiber und unter der Schwelle‘ des Bewufltseins,
vom ,Unterbewufiten, vom Vordergrunde oder Hintergrunde, von Tiefen und
Schichten der Seele. Uberhaupt dient der Raum als Modell fiir alle unanschau-
lichen Verhiltnisse: Neben der Arbeit erteilt er Unterricht, grofler als der Ehr-
geiz war die Liebe, hinter dieser Mafinahme stand die Absicht — es ist uberfliis-
sig, die Beispiele zu hiufen, die man in beliebiger Anzahl aus jedem Stiick ge-
schriebener oder gesprochener Rede sammeln kann. Ihre Bedeutung bekommt
die Erscheinung von ihrer ganz allgemeinen Verbreitung und von der Rolle,
die sie in der Geschichte der Sprache spielt. Man kann sie nicht nur am Ge-
brauche der Pripositionen, die ja urspriinglich alle Riumliches bezeichnen,
sondern auch an Titigkeits- und Eigenschaftswortern aufzeigen®.

Ich mochte dem hinzufiigen, dafl auch diese tiefgriindigen Betrachtungen
tiber den sprachlichen Ausdruck eine Vermutung bestitigen, die dem Erfor-
scher der Orientierungsreaktion naheliegt. Alle Orientierung, auch die des
Menschen, bezieht sich immer auf Raum und Zeit. Wir konnen uns keinen
Raum vorstellen, ohne uns gleichzeitig eine Bewegung i diesem Raume zu
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veranschaulichen. Raum ohne ein in ihm sich vollziehendes Geschehen ist
ebenso unvorstellbar, wie ein Geschehen ohne Raum.

Wir definieren als einsichtig ein Verhalten, dessen Teleonomie im Wesentli-
chen von den Augenblicks-Information verwertenden physiologischen Mecha-
nismen bestimmt ist. Wir konnen das einfachste Finden von Umwegen, wie es
in dem Beispiel vom Fisch illustriert wurde, der um eine Wasserpflanze herum
zu einem Wurm schwimmt, definitionsmiflig nicht von den komplexesten In-
telligenzleistungen trennen, obwohl an diesen regelmiflig Lernleistungen betei-
ligt sind, die zumindest kurzzeitig die Meldung eines rezeptorischen Vorganges
festhalten kénnen, lange genug, um mehrere solche Meldungen zu einer In-
formation zu integrieren, die alle relevanten Gegebenheiten der augenblickli-
chen Situation umfaflit und dem Organismus die Méglichkeit gibt, sie gleichzei-
tig zu beriicksichtigen.

Es ist eine besondere Art von Lernen, von dem wir im Abschnitt iiber
»»Einsichtlernen®, englisch insight learning, noch niher sprechen miissen. Die
ersten Ansitze zu dieser Leistung finden sich bei Tieren, bei denen Taxis und
Instinktbewegung sich nicht zeitlich iiberlagern, d. h. gleichzeitig miteinander
funktionieren, sondern im zeitlichen Hintereinander. Die optische Orientie-
rung mancher Fische vollzieht sich nur wihrend sie sich bewegen, dhnlich wie
die Balancierbewegungen der Graugans nur in Titigkeit treten, wihrend die
Instinktbewegung in der Medianebene des Vogels ablauft (S. 190). Viele Fische
des freien Wassers orientieren sich nur durch die parallaktische Verschiebung,
die die Abbildungen von Umweltobjekten auf ihrer Netzhaut erfahren, was
nur geschieht, solange sich der Fisch bewegt. Andere Fische, bezeichnender-
weise stets solche, die in reich strukturierten Lebensriumen zuhause sind,
orientieren sich auch wihrend sie still im Wasser stehen, indem sie dauernd
nach allen Richtungen hin fixieren, die Umgebung ,,optisch austasten®, wie
z. B. Stichlinge.

Die parallaktisch sich orientierenden Fische kdnnen dicht vor einem Hin-
dernis zum Stillstand kommen und, obwohl sie es beim Heranschwimmen ge-
sehen haben miissen, haben sie diese Information vergessen, wenn sie sich wie-
der in Bewegung setzen. Sie bemerken es erst, wenn sie wieder losschwimmen.
Die sich durch Fixieren orientierenden Fische dagegen vollziehen die notwen-
dige Kursinderung schon im Stillstehen und schieffen zielgerichtet in der ,,ge-
wihlten* Richtung davon. Sie miissen sich also kurzfristig ,,gemerkt haben*,
wo freie Bahn ist und wo es Hindernisse gibt.

Der menschliche Beobachter kann nicht umhin, die parallaktisch sich orien-
tierenden Fische als ,,dumm* und die anderen als ,,intelligent zu empfinden.
Dieser naive Eindruck ist nicht unrichtig: die parallaktische Orientierung ent-
hilt keinen Lernvorgang, die telotaktische setzt eine, wenn auch kurzzeitige
Gedichtnisleistung voraus. Auflerdem vollbringt die beschriebene Orientierung
durch optisches ,,Austasten” der Umgebung eine Leistung, die einer anderen,
auf hoherer Integrationsebene sich vollziehenden analog ist (3. V1/3).

Bei den kliigsten Saugetieren und beim Menschen ist die zeitliche Trennung
zwischen den Gewinnen von Einsicht und der ,,intelligenten® Losung von
Umgebungsproblemen noch ausgesprochener. Wolfgang Kohler beschreibt sehr
genau, wie seine Schimpansen vor einem ihnen neuen Problemen zunichst
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nichts tun, als die Situation griindlich optisch zu explorieren. Es gibt einen in
der Affenstation in Suchum hergestellten Film, der die Lésung eines Einsicht-
problems durch einen jungen Orang darstellt. Eine von der Decke herabhin-
gende Banane ist dem Tier dadurch erreichbar, daff es eine, in einer entfernten
Zimmerecke stehende Kiste unter den Kéder schiebt. Der Orang blickt zu-
nichst auf die Banane, dann auf die Kiste, denn er weifl von vorherigen Versu-
chen, dafl mit den verschiedenen gebotenen Objekten irgend etwas fiir ihn
Wiinschenswertes zu erreichen ist. Dann wandert sein Auge von der Kiste zur
Banane und zuriick, er sieht, daf} die Frucht nicht erreichbar sei, bekommt ei-
nen Wutanfall und wendet dem Problem den Riicken. Die Sache lafit ihn aber
nicht ruhen, er gerit in einen Konflikt zwischen der Anziehung der Banane
und der abstoflenden Wirkung ihrer Unerreichbarkeit und er beginnt sich an
allen moglichen Korperstellen intensiv zu kratzen. Dann wendet er sich plotz-
lich dem Problem wieder zu und blickt wieder nach der Banane, dann von der
Banane nach der Kiste, wieder zur Banane und dann geschieht das Entschei-
dende: Er blickt von der Banane zum Fuflboden genau unter ihr und von da
zur Kiste — und hat die L3sung. Er begibt sich in einem Purzelbaum zur Kiste
und braucht nur ein paar Sekunden um diese an den richtigen Ort zu schieben
und sich die Frucht zu holen.

Was dieser Affe tut, ist nichts anderes als Denken. Er stellt mit Hilfe seiner
Orientierungsreaktionen und einem erheblichen Maff von Einsicht-Lernen eine
zentrale Reprisentation des Raumes, ein in seinem Zentralnervensystem kon-
struiertes Modell der zu meisternden Gegebenheit des Raumes her, und han-
delt in diesem vorgestellten Raum. Dieses Handeln im Anschauungsraum, das
dem Handeln in der realen Auflenwelt vorangeht, nennt man Denken. Hohere
Tiere und der Mensch konnen im vorgestellten Raum-Modell die Methode von
Versuch und Irrtum in Anwendung bringen, d. h. in beschrinktem Mafle ein
exploratives Verhalten betitigen. Ich behaupte, dafl alle Denkvorginge des
Menschen ein solches Handeln im Anschauungsraum sind.

Der fliefende Ubergang zwischen den einfachsten Orientierungsreaktionen
und dem komplexesten einsichtigen Verhalten des Menschen driickt sich auch
in den begleitenden Erlebnissen aus. Karl Biihler hat darauf hingewiesen, dafl
ein ganz bestimmtes subjektives Phinomen, das er als Aba-Erlebnis bezeichnet
hat, immer dann eintritt, wenn ein Zustand der Unorientiertheit dem des
Orientiertseins weicht, man weify mit Sicherheit, daf dies ganz ebenso bei ein-
fachsten ,,Tropotaxien der Schwere-Orientierung, wie bei den komplexesten
wissenschaftlichen Problemlésungen der Fall ist.

Wir empfinden die Fihigkeit zu einsichtigem Handeln mit Recht als einen
hohen Wert und unsere gefiihlsmiflige Einteilung der Tierformen in ,,niedrige-
re‘ und ,,hohere* ist von diesem Werturteil stark beeinflufit.

Um dauernd iiber alle Umgebungsbedingungen und ihren vielfachen Wech-
sel orientiert zu bleiben, bedarf es einer hoheren Instanz im Zentralnervensy-
stem, die alle relevanten Verinderungen iiberwacht. Es mufl wohl eine wache
Kommandostelle geben, die man sich sehr wahrscheinlich als spontan aktiv
vorzustellen hat und deren Leistung iiber die in 2.VI/5 besprochenen enthem-
menden Funktionen bei weitem hinausgeht.

13 Lorenz, Verhaltensforschung
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1. Seltenheit einfach motivierten Verhaltens

Bisher habe ich aus Griinden didaktischer Einfachheit verschwiegen, dafl in
einem Organismus zu gleicher Zeit mehrere Systeme von Antrieben am Werke
sein konnen. Wir haben zwar schon in 2.1/13 und 14 davon gesprochen, daf}
schon auf der niedrigen Integrationsebene der von Holst untersuchten endoge-
nen Reizerzeugung zwei oder mehrere verschiedene Rhythmen in Konkurrenz
treten und einander iiberlagern kénnen. Dafl Analoges auch auf hoheren Ebe-
nen des Zentralnervensystems vorkommt, wurde bisher nicht erwihnt, auch
wurde es den ilteren Ethologen erst verhiltnismiflig spit bewufit. Vor vielen
Jahren hat mein Lehrer Julian Huxley einen Unterschied zwischen tierischem
und menschlichem Verhalten in folgendem Gleichnis ausgedriickt: Der Mensch
wie das Tier gleicht einem Schiffe, das von vielen Kapitinen befehligt wird.
Wihrend aber die Kommandanten des Tier-Schiffes eine Ubereinkunft (gent-
lemen’s agreement) getroffen haben, daf der jeweils auf der Briicke befehlende
widerspruchslos abtreten sollte, wenn ein anderer die Kommandobriicke erstei-
ge, bleiben beim menschlichen Fahrzeug alle Befehlshaber gleichzeitig auf der
Briicke und geben ihre Befehle, wobei sie manchmal im Vereine zu einer besse-
ren Losung kommen, als einer allein sie gefunden hitte, manchmal aber durch
den Widerspruch ihrer Meinungen jede verniinftige Steuerung des Schiffes un-
moglich machen.

Wie so oft, ist die Wahrheit von heute nicht der Irrtum sondern der Spe-
zialfall von morgen, und es war zur Zeit, als Huxley diese Auflerungen tat,
durchaus legitim, sich auf verhiltnismifig einfache Fille zu konzentrieren, den
Erfolg dieses Verhaltens habe ich als den ,,Gregor-Mendel-Effekt bezeichnet.
Der spezielle Fall, den Huxleys Beispiel genau trifft, stellen die Beziehungen
zwischen jenen Instinktbewegungen dar, die in einer Hierarchie auf gleicher
Ebene liegen und sich gegenseitiz hemmen, wie in Tmbergens Diagramm
(S. 154) durch die horizontalen Doppelpfeile versinnbildlicht ist. Wie schon ge-
sagt, ist an diesem Effekt wahrscheinlich der in 2.1V/5 besprochene Mecha-
nismus des Extremwert-Durchlasses beteiligt.

Es ist ein weit verbreiteter Irrtum, die einfachsten und daher in Lehrbii-
chern stets als Beispiele herangezogenen Fille fiir die hiufigsten zu halten. In
der Natur sind einfach motivierte Verhaltensweisen wohl nicht viel hiufiger als
monohybride Mischlinge. Ein hoheres Tier in seinem natiirlichen Lebensraum
mufl dauernd die Bereitschaft zu vielen verschiedenen und einander oft aus-
schliefenden Verhaltensweisen wahren und was es tut, ist fast immer ein
Kompromify zwischen mehreren verschiedenen Notwendigkeiten.
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2. Die Superposition

Die einfachste Form der Auseinandersetzung zwischen zwei gleichzeitig ak-
tivierten Antriebsquellen ist die ,,Superposition*. Schon auf der Ebene, auf der
sich zwei endogen automatische Rhythmen gegenseitig beeinflussen, haben wir
den Effekt einer Uberlagerung, sowohl im Sinne der Addition wie der Subtrak-
tion kennen gelernt. Auf der hoheren Integrationsebene der erbkoordinierten
Bewegung scheinen subtrahierende Wechselwirkungen selten zu sein, mogli-
cherweise weil an ihre Stelle leicht totale Hemmung durch Extremwert-Durch-
laf} eintritt. Additive dagegen kommen sogar dort vor, wo die gleichzeitig akti-
vierten Bewegungsweisen antagonistische Muskeln innervieren. Wir alle wissen,
dafl ein Mensch im Konflikt zwischen zwei Motivationen ,,gespannt® wirkt.
Bei den verschiedensten Ganse- und Entenarten (Anatidae) kommt es zu einem
Zittern des Halses, wenn eine Motivation zum Vorstrecken von Hals und
Kopf, etwa die Intention nach Futter zu picken, gleichzeitig mit einem flucht-
motivierten Zurlickziehen des Halses zusammenfallt.

Bei der Uberlagerung gegensitzlich wirkender Motivationen ist es schwer
festzustellen, auf welcher Ebene sich der Konflikt abspielt. Bei endogen auto-
matischen Rhythmen wirkt er sich sicher im Zentralnervensystem selbst aus,
beim Halszittern der Graugans ist es wahrscheinlich, dafl er sich in der Peri-
pherie abspielt. Es gibt aber Fille, in denen diese Annahme vollig sicher ist. Es
kommt vor, daff von zwei gegensitzlichen Motivationen jede ein anderes Be-
wegungsorgan aktiviert. Wenn bestimmte Cichliden (Etroplus maculatus) ein-
ander an der Reviergrenze drohend gegeniiberstehen, so sind in ihnen, wie bei
jeder Drohung, Motivationen des Angriffes und der Flucht gleichzeitig akti-
viert. Dringt nun ein Fisch aggressiv ins Revier des Gegners vor, so bewegt er
sich als ob er gegen eine Stromung ankimpfte, die immer stirker wird, je wei-
ter er ins feindliche Gebiet vorgedrungen ist. Dieser Anschein wird dadurch
erweckt, daf} der Brustflossenschlag des Fisches vom Fluchttrieb aktiviert wird
und umso stirker ,,auf Riickwirtsfahrt* arbeitet, je weiter der von Aggressivi-
tit motivierte Vortrieb der Schwanzflosse den Fisch in die gefihrliche Situation
hineingetrieben hat. Es ist sehr treffend zu sagen, daf er ,,Angst vor der eige-
nen Courage‘‘ bekommen hat.

Bei sehr vielen Tieren superponieren sich Bewegungsweisen der Flucht und
des Angriffs, alle Drohbewegungen sind aus dem Konflikt dieser beiden Moti-
vationen entstanden. Ein altes Beispiel fiir die auf diesem Wege entstehenden
komplexen Bewegungsweisen bildet der Gesichtsausdruck des drohenden
Hundes. Er wandelt sich je nach Intensitit der gleichzeitig wirkenden Motiva-
tionen in hochst charakterischer Weise (Abb. 26). Zur Erklirung geniigt die
Bildunterschrift.

Ungemein komplizierte Vorginge der Uberlagerung spielen sich zwischen
den verschiedenen Ausdruckslauten der Graugans ab. Die akustischen Signale
des Warnens, des Ausdrucks der Lokomotionsbereitschaft, des sozialen An-
schlufibediirfnisses (Distanzruf), des Ausdrucks der Unlust und noch einiges
mehr, sind miteinander beinahe unbegrenzt mischbar. Merkwiirdigerweise sind
diese Mischungen auch fiir den menschlichen Beobachter ohne weiteres ver-
standlich, woferne er sich griindlich in die Lautiuflerungen dieser interessanten
Art ,,eingehdrt hat.

13*
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Abb. 26. Ausdruck gemischter Motivationen in sich iiberlagernden Bewegungen. Links oben:

Ruhe; von links nach rechts nimmt Aggressivitit zu; von oben nach unten Fluchtmotivation. In ¢

hochste Intensitit beider Motivationen, wie sie z. B. bei einem in auswegloser Situation sich ver-
teidigendem Tier vorkommt. (Aus: Lorenz, Das sogenannte Bose)

Soferne die Bewegungen zweier unabhingig voneinander aktivierbarer Ver-
haltens-Systeme nicht geradezu die Zusammenziehung antagonistischer Mus-
keln verlangen, kdnnen sie sich auch dann in einer Kompromiflbewegung tiber-
lagern, wenn zwischen ihnen motivationsmiflig keinerlei Zusammenhang be-
steht, was man bei den eben gebrachten drei Beispielen, in denen sich Zuwen-
dung und Flucht gegeniiberstehen, immerhin vermuten konnte. Die, einem
Film nachgezeichnete Abb. 27 zeigt eine Stockente, die zuerst alternierend das
Pumpen, die an den Gatten adressierte Bewegung der Paarungsaufforderung,
und gleichzeitig die auf einen ,,Feind*“ gerichtete Bewegung des sogenannten
Hetzens, eine ritualisierte Drohbewegung, ausfithrt. Nachdem die Bewegungen
einige Male alterniert haben, kommen ihre Rhythmen-Gipfelpunkte einander
so nahe, daf} sie einander nach den Gesetzen von relativer Koordination und
Magneteffekt festhalten, so dafl mehrere Takte lang die Muskelkontraktionen
des Pumpens und des Hetzens durch kurze Zeit genau synchron in absoluter
Koordination, ausgefithrt werden.

3. Gegenseitige Hemmung und Alternieren

In nur wenigen bekannten Fillen ibt die Aktivierung eines bestimmten
Verhaltenssystems eine absolute Hemmung auf ein anderes aus. Am bekannte-
sten ist dies von der Flucht, es ist leicht einzusehen, weshalb es arterhaltend
unzweckmiflig wire, wenn irgendwelche anderen Verhaltensweisen auch nur



Abb. 27. a Das sogenannte Hetzen der weiblichen Stockente, ausgeldst durch Antrinken und

Scheinputzen des Erpels. Die Kopfbewegung der Ente iiber die Schulter weg nach hinten wird

viele Male wiederholt. b Das sogenannte Pumpen, die Begattungseinleitung des Paares. ¢ Die

Bewegungsweisen des Pumpens und des Hetzens iiberlagern sich und halten sich durch mehrere
Ablaufe in gleicher Phasenbeziehung fest
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im geringsten hindernd auf das Fluchtverhalten einwirken wiirden, wenn z. B.
ein vor dem Wolfe fliehender Hase iiber ein Feld mit verlockendem Klee auch
nur etwas langsamer laufen wiirde, als iiber eine andere Fliche. Hochintensive
Fluchtmotivation unterdriickt auch beim Menschen bekanntlich nicht nur alle
angeborenen Verhaltenssysteme, sondern leider in hochst un-teleonomer Weise
auch die hoheren Funktionen von Lernen und Einsicht. Die verdummende
Wirkung der Panik ist bekannt. Andere Beispiele der v6lligen Unterdriickung
anderer Antriebe durch einen iiberstarken gibt es nur wenige. Fir kurze Zeit
kann Angriffsverhalten, ,,Wut, alle anderen Motivationen, einschlieflich der
Flucht zum Schweigen bringen. In teleonomer Weise ist eine solche ,,Schal-
tung® bei manchen Tieren fiir den Fall vorgesehen, dafl Fluchtverhalten durch
duflere Umstinde hoffnungslos gemacht wird, sodafl eine véllige Enthemmung
und maximale Intensivierung von Kampfhandlungen die beste Uberlebens-
chance bietet. Es scheint, dafl bei diesem Umschlagen des Verhaltens von
Flucht in Angriff das Kampfverhalten ganz massive Motivation aus dem Sy-
stem des Fluchtverhaltens bezieht. H. Hediger hat den Vorgang genau unter-
sucht, von thm stammt der Ausdruck kritische Reaktion.

Am hiufigsten besteht ein Verhiltnis wechselseitiger Hemmung bei Verhal-
tensmustern, die in einem hierarchischen Instinktsystem auf derselben Ebene
stehen, wie schon in 2. VI/3 auseinandergesetzt wurde. Es ist offensichtlich te-
leonomisch sinnvoll, wenn solche Bewegungsweisen sich weder iberlagern,
noch auch teilweise hemmen, sondern, wenn tiberhaupt, ungeschwicht ablau-
fen. Dies zu bewirken, setzt eine Schaltung voraus, die eine ,,entweder-oder*
Entscheidung bewirkt, und gleichzeitig einen Filtermechanismus, der entschei-
det, welche der anstehenden Verhaltenstendenzen am dringlichsten ist und der
dementsprechend nur den jeweils stirksten der Impulsstrome durchlafit, diesen
aber ungeschwicht.

Wie B. Hassenstein ausfiihrt, kann eine verhiltnismiflig einfache Verkniip-
fung von Nervenbahnen diese spezielle Filterleistung vollbringen. Er sagt:
,»Abzweigungen mit hemmender Signalwirkung miissen von jeder Bahn zu je-
der anderen fiihren, damit jede der Bahnen, wenn gerade sie den stirksten Im-
pulsstrom fithrt, die Impulsstréme aller anderen blockieren kann. Dafiir gibe
es zwei Moglichkeiten: die hemmenden Verbindungen zu Nachbarbahnen
kénnten abzweigen, bevor oder nachdem die entsprechenden Zweige von den
Nachbarbahnen auf die eigenen Bahnen treffen, die zweite dieser beiden Mog-
lichkeiten hat bereits die gewiinschte Eigenschaft, oder sie ist ein Extrem-
wert-Durchlafy (Abb. 21, S. 164). Die Grundlage dieses Schaltungsprinzips ist
die sogenannte ,,laterale Riickwirtsinhibition* (H. K. Hartlein).

Die subtraktive Riickwirtsinhibition kann die Funktion des Durchlassens
von Extremwerten auch auf mehr als nur zwei Bahnen leisten. Es ist vorstell-
bar, daff sehr viele Verhaltensweisen, die nicht gleichzeitig ablaufen diirfen, auf
der Ebene ihrer Verhaltenstendenzen durch Hemmwirkungen in dieser Weise
miteinander verkniipft sind. Hassenstein sagt: ,,Dieses funktionelle Teilsystem
der Verhaltensorganisation gewihrleistet, dafl jeweils die am stirksten aktivier-
ten aller Verhaltensméglichkeiten zum Zuge kommt und dabei alle anderen un-
terdriickt. Es werden aber nicht die Bereitschaften oder Antriebe selbst unter-
driickt, sondern erst die von Bereitschaft #und Reiz abhingigen Verbaltensten-
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denzen. Darum ist, wenn ein Antrieb beschidigt ist, sofort der nichste in Be-
reitschaft, die Fiihrung des Verhaltens zu iibernehmen.

»»Im Organismus sind die Prinzipien von doppelter Quantifizierung (in an-
derem Sinne als 2.1/5) und Extremwert-Durchlafl so kombiniert, wie es in
Abb. 21 dargestellt ist. Die beiden Teilsysteme verwandeln das Nebeneinander
mehrerer aktivierter Verhaltenstendenzen in ein Nacheinander dazugehoriger
Verhaltensweisen. Viele Verhaltenstendenzen nehmen allméahblich zu, z. B. die
zur Harn- oder Kotabgabe. Irgendwann werden sie stirker als alle anderen;
dann setzen sie sich fiir eine kurze Weile vollstindig durch, um nach der Be-
friedigung des betreffenden Bediirfnisses auf Null zuriickzugehen. Das in der
Abb. 21 dargestellte System gewihrleistet dreierlei: dafl kein Mischverhalten
vorkommt, dafl alle notwendigen Verhaltensweisen zu ihrer Zeit ,drankom-
men‘, aber auch, dafl der Organismus jeweils das fiir ihn aktuell wichtigste
tut.*

Der Extremwert-Durchlafl kann aber auch einen Effekt bewirken, der unter
Umstinden dysteleonom sein kann, nimlich ein rasches Alternieren zwischen
zwel Verhaltensweisen. Besonders eindrucksvoll wird dies, wenn zwei Orga-
nismen gleicher Art einander gegeniiberstehen und beide von dem in Rede ste-
henden Effekt beherrscht werden. Wenn z. B. zwei Fische einander bedrohen
und in beiden die Motivationen des Fliehens und des Angreifens miteinander
um die Herrschaft kimpfen, so kommt es oft zu einem blitzraschen und oft
wiederholten Umschlagen von Angriff in Flucht und umgekehrt, wobei aller-
dings das Verhalten des anderen Fisches dazu beitragen kann, eine selbsterre-
gende Schwingung zwischen zwei gegensitzlichen Verhaltensmustern zu erzeu-
gen. Bei manchen Vogeln ist, wie Peter Marler entdeckte, ein solches Hin- und
Herpendeln zwischen Flucht und Angriff durch Ritualisierung zu einer festen
Erbkoordination geworden, die als Ausdrucksbewegungen des Warnens, wie
auch des Hassens auf einen Raubfeind fungiert.

Bei dem Zwergcichliden Nannacara anomala sah ich beim Revier-verteidi-
genden Weibchen ein langdauerndes und feinschligiges Alternieren zwischen
den Bewegungsweisen des Angriffs auf ein herannahendes Minnchen und de-
nen des zu-Neste-Fiihrens. Dieses Hin- und Herpendeln zwischen zwei einan-
der ausschliefenden Bewegungsmustern macht bei Nannacara durchaus nicht
den Eindruck einer ritualisierten Zeremonie, beim Stichling dagegen ist, wie N.
Tinbergen, J. van Iersel und ihre Mitarbeiter nachwiesen, die ritualisierte Balz-
bewegung des ,,Zickzack-Tanzes unzweifelhaft aus einem Alternieren zwi-
schen den Bewegungsweisen des Angriffes und des zu-Neste-Fiihrens entstan-
den.

4. Die Ubersprungbewegung

Wenn die Motivation zweier Bewegungsweisen miteinander in Konflikt ge-
raten, kommt es in vielen Fillen vor, dafl eine dritte, zu einem véllig anderen
Verhaltenssystem gehorige Instinktbewegung in augenscheinlich sinnloser
Weise auftritt. Dieser Effekt wurde zuerst von dem hollindischen Ornitholo-
gen G. F. Makkink beschrieben, der es englisch als ,,sparking-over activity*
bezeichnete, was mit ,,Ubersprungbewegung® ins Deutsche iibersetzt wurde.
N. Tinbergen und A. Kortlandt haben sich spiter unabhingig voneinander mit
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der Analyse des Ubersprungeffektes beschiftigt. Tinbergen sagt: ,,Eine ge-
nauere Untersuchung der Bedingungen, unter welchen Ubersprungbewegungen
gewohnlich auftreten ergab, daff in allen bekannten Fillen ein Uberschufl von
Motivation vorhanden ist, dessen Entladung auf dem normalen Wege in ir-
gendeiner Weise verhindert ist. Die hiufigen Situationen sind: (1) Konflike
zwischen zwei gegensitzlichen und stark aktivierten Antrieben, (2) starke Ak-
tivierung eines Antriebes, gewohnlich des geschlechtlichen, zusammen mit ei-
nem Ausbleiben der dufleren Reize, die fiir die Auslésung der triebbefriedigen-
den Endhandlung dieses Antriebes nétig sind“. Tinbergen sagt an verschiede-
nen Stellen, dafl Ubersprungbewegungen auch dann auftreten, wenn eine be-
stimmte Motivation ,,blockiert werde. Der Begriff dieser Blockierung darf
nicht mit der Funktion der im Tinbergenschen Hierarchie-Schema eingezeich-
neten Blocks gleichgesetzt werden. In der Terminologie dieses Diagramms muf}
man sagen, dafl ein bestimmter Antrieb ,,deblockiert werden miisse, und ein
wenig spiter peripher, d. h. ,,reizstromabwirts® auf ein neues Hindernis sto-
flen miisse. Ein solches Hindernis kann in einer antagonistischen Erregung ge-
geben sein, in selteneren Fillen aber auch, wie Tinbergen richtig sagt, im Aus-
bleiben einer triebbefriedigenden Reizkonfiguration.

Zur physiologischen Erklirung des Ubersprungeffektes haben A. Bol, P.
Sevenster und J. van lersel folgende Hypothese entwickelt. Jeder von zwei
Antrieben, die unvereinbare Verhaltensmuster aktivieren, iibt eine hemmende
Wirkung auf einen dritten aus. Werden nun der erste und der zweite Antrieb
gleich stark aktiviert, so neutralisieren sie einander nicht nur in der Aktivie-
rung der zugehdrigen Bewegungsweisen, sondern auch in bezug auf die Hem-
mung, die beide auf den dritten Antrieb ausiiben. Diese sogenannte Enthem-
mungshypothese wurde von B. Hassenstein in dem in Abb. 28 wiedergegebe-
nen kybernetischen Diagrathm dargestellt.

Fir die Richtigkeit der Enthemmungshypothese spricht die Tatsache, daf}
der Effekt einer Enthemmung sich zu den Reizen addieren kann, von denen

Antrieb A
o Verhalten A
/ (gehemmt)
— (gleich stark Hemmungen
aktiviert: (verstarkt!)
Antrieb B Konflikt!)
N\ Verhaiten B
(gehemmt)
1 /—(daraufhin
vermindert!)
. R Ubersprung-
@ - verhalten
Enthemmungs-Hypothese

Abb. 28. Erklirung im Text. (Aus: Czihak, Langer, Ziegler, Hrsg., Biologie)
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die im Ubersprung auftretende Bewegungsweise teleonom ,,normalerweise‘
ausgelost wird. A. Bol-Sevenster untersuchte an Brandseeschwalben (Sterna
sandwicensis) das seitliche Schiitteln des Schnabels, das normalerweise ,,au-
tochthon® durch Haften kleiner Gegenstinde am Schnabel ausgeldst wird, im
Konflikt zwischen Flucht- und Brutverhalten aber als Ubersprungbewegung
auftritt. Sie zihlte zunichst die Schiittelbewegungen, die in einer bestimmten
Ubersprungsituation auftraten dann jene, die bei leichtem Nieselregen ausge-
fiihrt wurden und schliefllich die in der Konfliktsituation und bei Nieselregen
ausgefiihrten. Es ergab sich eine ziemlich genaue Addition von Ubersprung-
effekt und autochthoner Auslésung.

Fiir die Enthemmungshypothese spricht weiters die Tatsache, daff im Uber-
sprung am haufigsten ,,alltigliche” Bewegungsweisen auftreten, d. h. solche,
die dem Tier auf Grund einer reichen endogenen Reizproduktion jederzeit zur
Verfiigung stehen. Es sind dies Bewegungsweisen der Korperpflege, englisch
comfort activities, Sich-Putzen bei Vogeln, Sich-Kratzen bei Saugetieren, auch
der Mensch kratzt sich bekanntlich in Konfliktsituationen hinter dem Ohr oder
sonstwo. Auch Lokomotionsbewegungen sind hiufig, auch manche Menschen
beginnen in der gespannten Situation des 6ffentlichen Redens hemmungslos auf
und ab zu gehen. Fiir solche Bewegungsmuster mag die Enthemmungshypo-
these richtig sein.

Es gibt aber auch Argumente, die gegen sie sprechen und bestimmte Fille,
zu deren Erklirung sie ganz sicher nicht ausreicht. Sie erklart z. B. nicht,
warum in vielen Fillen ein deutliches Verhiltnis zwischen den Intensititen der
in Konflikt tretenden Motivationen auf der einen Seite, und der durch diesen
Konflikt ausgelésten Ubersprungbewegung besteht. Nach der Hypothese wire
zu fordern, dafl die enthemmende Wirkung nur von dem Gleichgewicht der
antagonistischen Motivationen abhingig sei, ihre Intensitit diirfte mit derjeni-
gen der in Widerstreit geratenen Antriebe nicht ansteigen. Gerade dies tut sie
aber in vielen Fillen in geradezu dramatischer Weise. Nahert man sich z. B.
dem Nest von schwarzkopfigen Grasmiicken (Sylvia atricapilla), so hassen die
Vogel in heftigster Weise auf den Menschen, wobei sie intensive Warnlaute ho-
ren lassen und das im vorigen Abschnitt besprochene Alternieren zwischen
Flucht- und Angriffsbewegungen zeigen. Diese normalerweise zum Haflverhal-
ten gehorigen ,,autochthonen® Bewegungsweisen werden aber dauernd unter-
brochen, ja fast unterdriickt, von ungeheuer intensiven, hektisch, ja geradezu
pathologisch wirkenden Bewegungsweisen des Sich-Putzens. Diese erreichen
Intensititen, die bei weitem iiber jene hinausgehen, die jemals beim autochtho-
nen Putzen vorkommen. Es gibt viele andere Beispiele fiir die Abhingigkeit
der Intensitit der Ubersprungbewegung von der des Konfliktes.

Die zweite Tatsache, die von der Enthemmungshypothese nicht erklirt
werden kann, ist die hohe Spezifitit der Ubersprungbewegung. Man sollte er-
warten, daf}, wenn etwa wie bei Bols Seeschwalben, Brut- und Fluchttrieb mit-
einander in Wettstreit geraten, irgendwelche beliebigen Bewegungsweisen ent-
hemmt werden, es gibt aber deren sehr viele, die sowohl von der Motivation
des Briitens, als auch von der des Fliehens unter Hemmung gehalten werden.
Es konnten ja auch andere Putzbewegungen ausgefithrt werden, warum immer
nur die einer ganz bestimmten Form des Schnabelschiittelns, bleibt ungeklart.



202 VII. Mehrfach motiviertes Verhalten

Ich wiifite kein Beispiel dafiir zu nennen, daf} in einer bestimmten Konfliktsi-
tuation mehrere Bewegungsweisen zufallsbedingt im Ubersprung auftriten.

Ebenso spezifisch wie ein bestimmter Ubersprungeffekt fiir eine bestimmte
Konfliktsituation zu sein pflegt, ist er auch hiufig fiir eine bestimmte Tierart.
Drei ganz nah verwandte Ginsearten, die Graugans (Anser anser L.), die Kurz-
schnabelgans (Anser brachyrhynchos) und die Schneegans (Anser hyperboreus)
zeigen in der gleichen Situation, nimlich im Konflikt zwischen Nestverteidi-
gung und Flucht, mit grofiter Regelmifigkeit jede eine andere Ubersprungbe-
wegung. Der Grauganter schiittelt Fligel und Hinterkorper, der Kurzschna-
belganter vollfiihrt aufs heftigste die Kopfbewegung, die teleonomerweise zum
Verteilen von Biirzeldriisenfett iiber das Flankengefieder dient, und der
Schneeganter schliefflich vollfiihrt auf dem Trockenen heftige Badebewegungen.
Wire die Enthemmung der einzige Grund fiir das Auftreten dieser allochthonen
Bewegungsweisen, so wire durchaus nicht zu verstehen, warum aus dem rei-
chen Repertoire der Kérperpflege-Bewegungen, das bei den drei genannten
Ginsearten bis in die kleinsten Einzelheiten dasselbe ist, bei jeder Art nur ein
ganz bestimmtes Element aus diesem Verhaltenssystem als Ubersprungbewe-
gung hervortreten soll. Die urspriingliche Ubersprung-Hypothese sei durch ein
zweites Diagramm B. Hassensteins erliutert (Abb. 29).

Antrieb C

Ubersprung-Hypothese

Blockierung durch Hemmung

Uberspringen von Erregung
auf die Bahn eines
anderen Antriebs

Ubersprung-
verhalten

Abb. 29. Schematische Darstellung der ,,Ubersprung“-Hypothese des Ubersprungverhaltens.
(Aus: Czihak, Langer, Ziegler, Hrsg., Biologie)

Uber den teleonomen Sinn der Ubersprungbewegungen wurde viel disku-
tiert, Tinbergen und andere vermuteten anfinglich, daff die Ubersprungbewe-
gung eine sinnvolle Funktion als ,,Ventil“ entwickle, durch das tiberschiissige
Motivation abflieflen kann. So nennt er sie wiederholt ,,an outlet of the fight-
ing instinct“. Diese Deutung hat eine gewisse Wahrscheinlichkeit, wenn bei
plotzlichem Ausfall eben noch wirksamer starker Reize ein Uberschuff von Er-
regung vorhanden ist, den das Tier in irgendeiner Weise loswerden muf}. Wir
bezeichneten die in solchen Fillen zu beobachtenden Ubersprungbewegungen
als ,,Nachentladungs-Ubersprung (afterdischarge activities).

Ich glaube nicht, dafl wir nach einer besonderen Teleonomie der Uber-
sprungbewegungen zu suchen brauchen, es ist durchaus moglich, dafl sie ein
reines Epiphinomen, d. h. ein sinnloses Nebenprodukt zentralnervoser Vor-
ginge sind. Fur diese Annahme spricht auch der Umstand, daff Ubersprung-
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bewegungen so iiberaus hiufig durch Ritualisation zu Signalen werden, die
dem Artgenossen des Tieres seinen inneren Konflikt bekanntgeben. Es ist ge-
radezu schwer, Beispiele von Ubersprungbewegungen zu finden, die nicht Si-
gnalwirkung entfalten, fast alle in Tinbergens erster Arbeit (1940) erwihnten
sind nachweislich ritualisiert, d. h. im Dienste ihrer Signalfunktion veriandert.

Man hat vorgeschlagen, im Deutschen den Terminus Ubersprung fallen zu
lassen, weil er eine Hypothese suggeriert, wie es auch der urspriingliche engli-
sche Ausdruck ,,sparking-over activity® tut. Es ist prinzipiell richtig, daf} die
Benennung eines Phinomens hypothesefrei sein soll. Doch darf man sich der
Tatsache nicht verschlielen, dafl sowohl das spezifische Auftreten allochthoner
Bewegungsweisen bei einer bestimmten Art und in einem bestimmten Konflikt,
als auch die Abhingigkeit der Intensitit der Ubersprungbewegung von derjeni-
gen der in Konflikt geratenen Motivation stark fiir die Richtigkeit der Hypo-
these spricht, die der von Makkink gewahlte Ausdruck ,,sparking-over* nahe-
legt. Der Ausdruck ,,displacement activity®, der sich bei englisch sprechenden
Autoren eingebiirgert hat, kennzeichnet nur wenig den Vorgang, auflerdem hat
er dadurch zu Miflverstindnissen gefithrt, dafl displacement in der psychoana-
lytischen Literatur herkdmmlichermaflen die Ubersetzung des Freudschen
Terminus ,,Verdringung® ist.
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Adaptive Modifikation des Verhaltens



I. Allgemeines iiber Modifikation
1. Modifikation und anpassende Modifikation

Als Modifikation bezeichnet man jede andauernde Verinderung, die in ei-
nem Organismus wihrend seines individuellen Lebens durch duflere Einwir-
kungen hervorgerufen wird. Die Verwirklichung des in der Phylogenese ent-
standenen und im Genom vorgezeichneten Programms hingt von unzihligen
dufleren Bedingungen ab, die wihrend der Entwicklung, der Ontogenese, des
Individuums obwalten. Die Gesamtheit der in den phylogenetisch gewordenen
Programmen niedergelegten arteigenen Information nennt man den Genotypus.
Das duflere Erscheinungsbild des Individuums, das zum Teil vom Genotypus,
zum Teil durch die wihrend seiner Ontogenese eintretenden, durch Einwir-
kungen der Auflenwelt bewirkten Modifikationen bestimmt wird, nennt man
den Phinotypus. Diese Begriffsbildungen sind grundlegend fiir die gesamte
moderne Erblehre. Der Genotypus legt die Grenzen fest, innerhalb derer der
Phinotypus einer Tierart durch Modifikationen verindert werden kann.

Modifikationen sind allgegenwirtig. Es gibt kaum eine kleine Verinderung
der Umweltbedingungen, die nicht kleine Modifikationen hervorriefe, kaum
eine Verschiedenheit der Umgebung, die nicht bei zwei in den unterschiedli-
chen Lebensriumen aufwachsenden Individuen kleine Verschiedenheiten ihres
Phinotypus zur Folge hitte.

Es ist indessen ein Irrtum zu glauben, daf} die durch eine bestimmte Verin-
derung der Umweltbedingungen hervorgerufene Modifikation miisse immer
eine Anpassung an eben diese Anderung bedeuten: Die Modifikation ist an sich
ebenso ungerichtet, wie die Mutation. So wenig eine durch bestimmte, muta-
tionsfordernde Einwirkungen hervorgerufene Mutation eine Anpassung an
diese Einwirkungen bedeuten muf}, so wenig muff es eine Modifikation, rachi-
tisch verkriimmte Knochen sind keine Anpassung an D-Vitaminmangel.

Wenn wir finden, dafl eine bestimmte Umweltinderung bei einem bestimm-
ten Organismus regelmdifiig eine Modifikation hervorruft, die ihn in teleono-
mer Weise an eben diese Umweltinderung anpaflt, so kann diese Angepafitheit
wie jede andere nur auf phylogenetisch erworbener Information beruhen. Eine
adaptive Modifikation ist immer die Verwirklichung eines stammesgeschicht-
lich entstandenen, im Genotypus eingebauten Programmes, das in jedem Indi-
viduum der Art als eine Anpassung an eine bestimmte, zu erwartende Verin-
derlichkeit des artgemiflen Lebensraumes bereitliegt.

Wenn also eine Pflanze unter ungiinstigen Lichtverhiltnissen stark in die
Linge wichst, wenn ein Mensch in sauerstoffarmer Hohenluft eine groflere
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Zahl roter Blutkdrperchen bekommt, oder das Fell eines Hundes in kaltem
Klima dichter wird, so sind diese teleonomen Verinderungen zwar durch
iuflere Einwirkungen ausgel6st, sind aber die Verwirklichung eines stammes-
geschichtlich gewordenen, eingebauten Programms, das im Genom jeder der
genannten Arten fiir jede der genannten Umweltinderungen vorgesehen ist.
Die Information, die der im Beispiel gebrauchten Pflanze genetisch gegeben ist,
wiirde in Worte gefaflt etwa lauten: bei ungeniigendem Lichteinfall muf} der
Stengel so lange in der Lichtrichtung in die Linge gezogen werden, bis ein aus-
reichender Lichteinfall auf die Blitter erreicht wird.

Eine solche genetische Anleitung, die verinderlichen Umweltbedingungen
gerecht wird, nennen wir mit Ernst Mayr ein offenes Programm. Die Leistung
des ihm zugrunde liegenden physiologischen Mechanismus liegt darin, eine
nicht im Genom enthaltene Information iiber die Umwelt nicht nur zu erwer-
ben, sondern in einer dauernden Anpassung des Individuums festzuhalten,
d. h. also auch zx speichern. Von den vorgesehenen Moglichkeiten eines offe-
nen genotypischen Programms wird diejenige verwirklicht, die den das Indivi-
duum umgebenden Umweltbedingungen am besten gerecht wird. Die ontoge-
netische Verwirklichung einer bestimmten unter den durch das Programm vor-
gegebenen Moglichkeiten ist somit ein Vorgang der Anpassung.

2. Analoge Vorginge in der Embryogenese

Die bei der Durchfithrung jedes offenen Programms vollbrachte anpassende
Leistung besteht somit darin, daff eine Zuflere Einwirkung den Organismus
dariiber informiert, welche von den im Programm vorgesehenen Mdoglichkeiten
im vorliegenden Einzelfall teleonom ist und verwirklicht werden soll. Die
Entwicklungsmechanik oder experimentelle Embryologie hat wesentliche Ein-
blicke in diesen recht ritselhaften Vorgang geliefert. Das Ektoderm eines
Molch-Keimlings kann sowohl gewohnliche Oberhaut, als auch das Zentral-
nervensystem, als auch die Linse eines Auges bilden. Es enthilt die komplette
genetische Information zur Herstellung eines jeden dieser Organe. Sich selbst
iiberlassen, beispielsweise in einem aus der Bauchseite herausgeschnittenen
Stiick des Embryos, bildet das Ektoderm nur Haut. Dort aber, wo es in nahen
riumlichen Beziehungen zum Urdamm-Dach liegt, aus dem die Chorda dorsa-
lis wird, bildet es ein Riickenmark samt Gehirn. Dort, wo sich die aus dem
Gehirn vorwachsenden Augenblischen dem Ektoderm nihern, bildet dieses,
genau gegeniiber dem Augenbecher, die Linsen der Augen. Durch Transplan-
tationsversuche konnte man nachweisen, dafl es von den erwihnten Nachbar-
gebieten ausgehende Einwirkungen sind, welche diese beiden speziellen For-
men der Entwicklung ,,induzieren*: Implantiert man ein kleines Stiickchen
Chorda unter die Bauchhaut, so bildet das dariiber liegende Ektoderm ein
Stiickchen Neuralrohr.

Was sich bei adaptiven Modifikationen abspielt, ist grundsitzlich den eben
beschriebenen Vorgingen der Embryogenese wesensverwandt. Es kommt nicht
darauf an, ob ein induzierender Einflufl von der anatomischen Umgebung in-
nerhalb eines Keimlings kommt, oder von #ufleren Umstinden auf den Orga-
nismus ausgeiibt wird. Wesentlich ist, daff das modifizierbare System selbst die
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genetische Information enthilt, die nétig ist, um jedes der Teilprogramme in
jener arterhaltend sinnvollen Weise zu realisieren, zu der es potentiell befihigt

1st.

3. Lernen als adaptive Modifikation

Wenn man eine sehr weite Begriffsbestimmung bevorzugt, kann man alles
Lernen als eine adaptive Modifikation jenes hockomplizierten physiologischen
Mechanismus betrachten, dessen Funktion das Verhalten von Tieren und Men-
schen ist. Alles Lernen ist dem entwicklungsmechanischen Vorgang der Induk-
tion darin verwandt, daf} es aus den mannigfalten Méoglichkeiten eines offenen
Programms diejenige auswihlt und verwirklicht, die auf die vorliegende Um-
weltsituation teleonom pafit. Die duflere Einwirkung liefert dabei jene Informa-
tion, die notig ist, um zu bestimmen, welche unter den potentiell vorhandenen
Moglichkeiten dies ist.

Die meisten Lernvorginge — aber nicht alle — unterscheiden sich in einem
Punkte von der embryogenetischen Induktion: Sie sind reversibel, das meiste
Erlernte kann wieder vergessen werden; mein Lehrer Karl Biihler hatte dies
sogar in seine Definition des Lernens aufgenommen. Es gibt aber auch Lern-
vorginge, wie die sogenannte Prigung, und bestimmte sogenannte Traumen,
die eine irreversible Verinderung in der Maschinerie des tierischen und
menschlichen Verhaltens hervorrufen.

Wie immer wir Lernen definieren wollen, auf alle Fille muff in der Defini-
tion die teleonome Leistung des Lernvorganges betont werden. Erstaunlicher-
weise haben auch die kliigsten der amerikanischen Lerntheoretiker nicht be-
merkt, wie notwendig es ist, eine Erklirung fiir die hochst unwahrscheinliche
Tatsache zu finden, dafl Lernvorginge — von vielsagenden Ausnahmen abgese-
hen — stets eine Verbesserung der teleonomen Wirkung des Verhaltens zur
Folge haben. Nicht nur Psychologen, sondern auch die ilteren Ethologen ha-
ben dies als selbstverstindlich betrachtet.

Erst als die in der historischen Einleitung erwihnte Diskussion zwischen
Ethologen und behavioristischen Psychologen stattfand, wurde dieser von bei-
den Meinungsgegnern begangene Denkfehler offenbar. Als D. S. Lehrman in
seiner Kritik der ethologischen Theorie die, Hypothese aufstellte, dafl das
Hithnchen im Ei oder das Siugetier im Uterus Verhaltensweisen erlernen
kénnte, und unter anderem die Theorie von Z. Y. Kuo (1932) vertrat, daf} der
Hithnerembryo das Picken durch die Bewegung erlernen konne, die der Herz-
schlag seinem Kopf passiv aufzwingt, antwortete ich, dafl er, um die Annahme
phylogenetisch programmierter Verhaltensweisen um jeden Preis zu vermeiden,
lieber die Existenz einer angeborenen Fachlehrerin (innate schoolmarm) postu-
liere. Dies war, wie ich gestehe, als reductio ad absurdum gemeint. Erst in den
darauffolgenden Jahren wurde allmihlich klar, daff das allerwichtigste das Ler-
nen betreffende Problem in der Frage lag, wie es das Lernen wohl zuwege
bringe, dem Organismus teleonomes Verhalten an-, und dysteleonomes abzu-
dressieren.

Die Behavioristen, die bekanntlich versuchen, das Vorhandensein ererbter
Programme des Verhaltens zu leugnen, oder aber das beriichtigte Nature-Nur-

14 Lorenz, Verhaltensforschung
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ture-Problem als ein Scheinproblem hinstellen, pflegen die Anschauung zu ver-
treten, dafl die Begriffe des Angeborenen und des Erlernten schon deshalb un-
brauchbar (non valid) seien, weil das Eine nur durch den Ausschluf des Ande-
ren definiert werden konne (Hebb 1953). Die Erkenntis, daf ein ,,angeborener
Schulmeister* bei jedem Lernvorgang seine unentbehrliche Rolle spielen mufi,
zeigt, dafl eine disjunktive Begriffsbestimmung des Angeborenen und des Er-
lernten tatsichlich falsch ist, aber aus Griinden die genau das Gegenteil jener
sind, aus denen die hier kritisierten Autoren diese ,,Dichotomie® ablehnten: Es
ist durchaus nicht, wie jene annehmen, an jedem Element des Verhaltens Ler-
nen beteiligt, aber es gibt keinen teleonomen Vorgang des Lernens, dem nicht
ein phylogenetisch programmierter Mechanismus zugrunde liegt, der eine
grofle Menge angeborener Information enthilt.

Diese Menge ist umso grofier, je komplexer der betreffende Mechanismus
ist. Es ist schwer, sie in ,,bits* zu quantifizieren, aber moglicherweise ist sie
oft grofer, als die der Information, die der Mechanismus zusitzlich aus der
Auflenwelt erwirbt. Auf alle Fille ist die Menge angeborener Information, die
zur teleonomen Verwirklichung eines offenen Programmes vonnéten ist, gro-
fer als jene, die fir die Ausfilhrung eines vergleichbaren geschlossenen Pro-
gramms gebraucht wird. Ich habe dies (1973) an einem Gleichnis illustriert.
Das Zusammenbauen eines Fertigteilhduschens, bei dem keinerlei anpassende
Verinderungen nétig sind, wire ein Beispiel fir ein vollig geschlossenes Pro-
gramm. Durchfithrbar wire dieses nur auf einem vollig ebenen und horizonta-
len Grund und unter diesen Umstinden bedarf der Erbauer nur duflerst wenig
Information. Man vergegenwirtige sich aber welche Mengen zusitzlicher In-
struktion dem Bauenden gegeben werden miifite, um ihn instand zu setzen, ein
dhnliches Hiuschen auf unebenem Terrain aufzustellen. Ein offenes Programm,
mit seiner Fahigkeit zum Dazulernen, braucht also nicht weniger sondern mebr
genetische Information als ein funktionell vergleichbares aber rein angeborenes
Verhalten.

Die Beziehungen, die zwischen der Phylogenese des Verhaltens und seiner
adaptiven Modifikabilitit bestehen, sind, wie man glauben mdochte, leicht zu
verstehen. Von ihrem Verstindnis aber hingt die Planung eines wesentlichen
Teiles ethologischer Forschung ab. Die Frage, wo die anpassende Information
herkommt, die ein Verhaltenssystem teleonom macht, und in welchen Elemen-
ten des Systems sie enthalten ist, stellt eines der Grundprobleme zukiinftiger
Ethologie, vor allem auch der des Menschen dar. Wer an seiner Losung arbei-
tet, mufl mit Erstaunen und Verstindnislosigkeit der von manchen Ethologen
geduflerten Meinung gegeniiberstehen, die begriffliche Trennung angeborener
und erlernter Elemente des Verhaltens sei nicht nur unfruchtbar, sondern
falsch. Gleichem Unverstindnis wiirde jemand begegnen, der einem Genetiker
und Populationsforscher einreden wollte, er solle auf die Begriffe des Genoty-
pus und des Phinotypus verzichten!



II. Lernvorginge ohne Assoziation
1. Bahnung und Sensitivierung

Seitdem Wilhelm Wundt im letzten Drittel des vorigen Jahrhunderts die
Vorginge der Assoziation, d. h. der durch individuelle Erfahrung hergestellten
Verbindung zwischen zwei oder mehreren Bewufltseins-Inhalten erkannt und
niher erforscht hatte, stand diese Art von Vorgingen im Mittelpunkt aller sich
mit Lernen beschiftigenden Forschung. Die bedingte Reaktion, die I. P. Paw-
low und einige amerikanische Forscher um die Jahrhundertwende zu untersu-
chen begannen, ist nichts anderes als die objektiv-physiologische Seite dessel-
ben Vorgangs. Die ,,conditioned response* wurde — mit Recht — zum Inbegriff
aller Lernvorginge.

Es ist deshalb notig festzustellen, dafl es Vorginge einer adaptiven Modifi-
kation des Verhaltens gibt, die zwar durch individuelle Erfahrung verursacht
werden, an denen aber Assoziation nicht beteiligt ist. Umgekehrt spielen die in
diesem Abschnitt zu besprechenden, primitiven Lernvorginge sehr hiufig bei
assoziativem Lernen mit, sodafl Mischformen und scheinbare Uberginge vor-
kommen.

Als die primitivste Form von Lernen iberhaupt kann man eine Verbesse-
rung der Funktion durch Funktionieren betrachten, die etwa derjenigen ver-
gleichbar erscheint, die beim ,,Einfahren“ eines Automotors oder einer sonsti-
gen Maschine eintritt. Der Vorgang der Babhnung, engl. facilitation, der an ver-
schiedenen zentralnervésen Funktionen, vor allem aber bei Vorgingen der
Nerven-Leitung, zu beobachten ist und wahrscheinlich auf Verinderungen in
den Synapsen beruht, gibt eine naheliegende Erklirung fiir die Erleichterung
der Funktion, die bei so manchen Verhaltensweisen durch mehrmaliges Ablau-
fen bewirkt wird. Sie muff von Reifungsprozessen unterschieden werden, die
beim heranwachsenden.Organismus auch ohne Ubung ihnliche Wirkungen ha-
ben.

Wie M. Wells gezeigt hat, laufen die Beutefang-Reaktionen eines frisch aus
dem Ei geschliipften Tintenfisches (Sepia) schon beim ersten Mal in vollkom-
mener Koordination ab, nur sehr viel langsamer als beim erwachsenen Tier.
E. Hess fand einen dhnlichen Effekt der Ubung an der Pickbewegung frisch
geschliipfter Haushuhnkiiken. Hess setzte den Hiihnchen Brillen mit Prismen-
glisern auf, die eine Seitenverschiebung des Zieles vortiuschten. Die Hiihnchen
lernten es nie, die Abweichung zu kompensieren und pickten dauernd am Ziel
vorbei, nichtsdestoweniger verminderte sich die Streuung der Bewegung nach
einiger Ubung erheblich.

14*
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Ahnliche Vorginge, die sich indessen nicht auf der motorischen, sondern
auf der sensorischen Seite des Zentralnervensystems abspielen, nennt man Sen-
sitivierung *. Bei Auslosung einer Verhaltensweise senkt sich zunichst der
Schwellenwert ihrer Schliisselreize. Das Tier wird durch die erste Reaktion in
einen Zustand erhohter ,,Aufmerksamkeit versetzt. Mit diesem anthropomor-
phisierenden Ausdruck ist schon gesagt, dafl es sich um eine nur kurz anhal-
tende sensorische Bahnung handelt, wihrend bei den im vorigen Absatz be-
schriebenen Vorgingen einer motorischen Bahnung ein lang andauernder Zu-
stand hergestellt wird.

Sensitivierung kann offensichtlich nur dann teleonom sein, wenn ein einma-
liges Eintreffen der auslosenden Reizkonfiguration die Wahrscheinlichkeit einer
baldigen Wiederholung andeutet. Ein Regenwurm, der eben nur ein ganz klein
wenig gezwickt wurde und durch seine rasche Fluchtreaktion entkam, reagiert
in der allernichsten Zeit auf viel geringere Reize ebenso, und er tut gut daran,
,,damit zu rechnen®, dafl die Futter suchende Amsel noch in der Nihe ist, die
ihn zuerst gezwickt hat.

Eine Sensitivierung der Reaktionen des Beutefanges und -Fressens kommt,
wie M. Wells an schonen Beispielen gezeigt hat, besonders bei riuberischen
Organismen vor, deren Beute regelmiflig in Scharen auftritt. Viele Meeresor-
ganismen, die derartige Beute fressen, geraten sofort in hdchste Aufregung,
sowie sie ein einzelnes Beutetier erschnappt haben, viele Raubfische des freien
Wassers geraten geradezu in eine Raserei (,,feeding frenzy*) und schnappen
dann auch nach vollig inadiquaten Objekten. Man kann Thunfische, nachdem
man sie durch Fiitterung mit Sardellenstiickchen in diesen Zustand versetzt hat,
mit groben unbekdderten Angelhaken fangen.

2. Reizgewshnung oder afferente Drosselung

Ein Lernvorgang, der sich bei niedrigsten Vielzellern und bei den héchsten
Wirbeltieren in hnlicher Weise abspielt, ist die Gewobnung an einen Reiz
(engl. habituation). Sie kommt einer De-Sensitivierung gegen die betreffende
Reizeinwirkung gleich und vermindert die Wirkung die sie vordem hatte.

Ein Stilwasserpolyp (Hydra) reagiert auf sehr verschiedene Reize, wie Er-
schiitterung der Unterlage, Bewegung des umgebenden Wassers, leiseste Be-
rihrung usw., indem er Korper und Fangarme eng zusammenzieht. Wenn sich
nun aber eine Hydra in einem langsam flieBenden Bach angesiedelt hat, dessen
Turbulenz ihren K6rper dauernd passiv bewegt, so verliert diese Wasserbewe-
gung bald vollig thre Wirkung, und der Polyp laf}t sich weit ausgestreckt in der
Stromung hin- und herwallen.

Man konnte nun diese Erscheinung als eine Ermiidung der vorher auslo-
senden afferenten Nervenbahnen auslegen, und moglicherweise sind alle Ge-
wohnungsvorginge stammesgeschichtlich aus Vorgangen einer eng umschriebe-
nen und speziellen Ermiidung entstanden. Die Teleonomie der Reiz-Gewoh-
nung liegt indessen darin, dafl nur bestimmte der Gewohnung unterliegende

* Im Englischen ist das Wort ,,sensitation iiblich und manche Autoren schreiben auch im
Deutschen Sensitierung, was nach den Regeln unserer Sprache falsch ist, da das Adjektiv ,,sensitive
lautet.
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Reize ithre Wirkung verlieren, der Schwellenwert aller anderen, die gleiche Re-
aktion auslosenden Reize jedoch unverindert bleibt: Die im Bache passiv hin-
und herflutende Hydra reagiert auf feine Berithrungen durch ein Beutetier oder
durch einen Feind genau so intensiv, wie sie dies vorher getan hitte, ehe die
Gewohnung an das flielende Wasser zustande gekommen war.

Fir die Reizgewohnung hat sich unter deutsch sprechenden Psychologen
der Ausdruck Sinnesadaptation (engl. sensory adaptation) eingebiirgert. Er ist
insofern irrefithrend, als er die Vorstellung erweckt, die in Rede stehenden
Vorginge finden in den Sinnesorganen statt, etwa so wie die Hell- und Dun-
keladaptation in unserem Auge, die, wie die Verinderlichkeit der Pupillengro-
e, die Empfindlichkeit des Auges den jeweiligen Lichtverhiltnissen anpafit.
Die hier in Rede stehenden Vorginge sind nicht nur um sehr viel langfristiger
als die Sinnesadaptation im eigentlichen Sinne, sondern es 1aflt sich auch in vie-
len Fillen nachweisen, dafl sie sich durchaus nicht im Sinnesorgan vollziehen.
Margret Schleidt hat die Auslosbarkeit des sog. Kollerns beim Puter durch sehr
verschiedene Reize zu einer Untersuchung der ReizgewShnung herangezogen.
Mannigfache Laute 16sen das Kollern aus, der AAM ist keineswegs sehr selek-
tiv. Wenn man einen kurzen Ton von konstanter Hohe in Abstinden bietet, so
kollert der Puter zunichst auf jeden dieser Reize. Fihrt man mit der Reizdar-
bietung geduldig fort, so wird die Reaktion ganz allmihlich seltener und hért
schliefflich, nach lingerer Zeit, ganz auf.

Liflt man nun Tone von anderer Hohe folgen, so tritt die Reaktion wieder
ein und es laflt sich zeigen, dafl die erworbene De-Sensitivierung sich nur auf
einen ganz engen Tonbereich, knapp ober- und unterhalb des Reiztones er-
streckt. Die Kurve der ,,Adaptation* fillt beiderseits eines Gipfels, der durch
die Reiztonhshe bestimmt ist, steil ab. Die Schwellenwerte von Tonhohen, die
auch nur ein wenig weiter vom Reizton entfernt sind, bleiben vollig unbeein-
flufit, ebenso gleich hohe, mit andersartigen Instrumenten erzeugte Laute.

Diese Erscheinungen wiirden sich der Annahme fiigen, die De-Sensitivie-
rung beruhe auf einer Ermiidung bestimmter Bereiche im Sinnesorgan selbst.
Dies ist indessen, wie M. Schleidt durch einen denkbar einfachen Versuch
nachwies, nicht der Fall: Sie bot mit dem auch vorher beniitzten Ton-Genera-
tor einen Ton von der Hohe und Linge des unwirksam gewordenen Reiztones,
aber mit einer um sehr viel kleineren Amplitude, d. h. Lautstirke. Erstaunli-
cherweise hob diese Verinderung der Tonstirke die de-sensitivierende Wirkung
vollkommen auf, der leisere Ton entfaltete eine volle auslosende Wirkung,
ganz als hitte man einen vollig neuen Reiz geboten. Die reizspezifische ,,affe-
rente Drosselung®, wie M. Schleidt es nannte, beruht also ganz sicher nicht auf
Ermiidungserscheinungen im Sinnesorgan, sonst hitte der Puter auf den leise-
ren Ton noch viel weniger reagieren konnen, als auf den Reizton.



III. Lernvorginge mit Assoziation
ohne Riickmeldung des Erfolges

1. Die Assoziation

Wilhelm Wundt versteht unter Assoziation ,,Verbindungen zwischen Be-
wuftseins-Inhalten, die . .. den allgemeinen Charakter unwillkirlicher, bei
passivem Zustand der Aufmerksamkeit eintretender Bewufltseinsvorginge be-
sitzen*. Assoziationen entstehen, wenn zwei Vorginge ein oder mehrere Male
in derselben Reihenfolge und in geringem zeitlichen Abstand hervorgerufen
werden. Man spricht daher von einem Gesetz der Succedaneitit und einem Ge-
setz der Kontiguitit; beide gelten fiir eine sehr grofle Zahl der nun zu bespre-
chenden Lernvorginge, wenn nicht fiir alle.

Die Verschmelzung oder Koppelung aufeinanderfolgender psychischer und
damit auch neuraler Geschehnisse hat zur Folge, daf der Organismus, sowie
das erste Ereignis eingetreten ist, das zweite ,,erwartet”, d. h. Vorbereitungen
darauf trifft: Der Pawlow’sche Hund beginnt zu speicheln, wenn er den Ton
des Glockchens hort, den er mit der Fiitterung assoziiert hat. Wenn jemand im
Labor Assoziationsvorginge untersucht, bietet er ganz selbstverstindlich den
anzudressierenden ,,bedingten“ Reiz — den Ton des Glockchens — zeitlich un-
mittelbar vor dem ,,unbedingten” — dem Futter. Uber dieser vom Menschen
hergestellten Regelmiﬁigkeit kann man leicht vergessen, dafl unter natiirlichen
Bedingungen eine gesetzmiflige und unmittelbare zeitliche Folge zweier oder
auch mehrerer Ereignisse nur in einem einzigen Fall eintritt, dann nimlich,
wenn sie kausal zusammenhingen. Wenn im armenischen Bergland die halb-
wilden Ziegen in schnellstem Galopp Hoéhlen zustreben, sowie sie Donner ho-
ren, so ist dies eine eindeutig teleonome Verhaltensweise des Vermeidens von
Regen und Kilte. Wenn diese Tiere, wie ich es oft erlebt habe, dasselbe tun,
wenn in der Umgebung Felsen gesprengt werden, so ist dies sinnlos.

Die Fihigkeit zu Assoziation ist eine Anpassung an die sogenannte ,,Kraft-
verwandlung, m. a. W. an das Gesetz von der Erhaltung der Energie. Sie ist
damit funktionell analog der menschlichen Fihigkeit zum kausalen Denken.
Die Ahnlichkeit, ja Gleichheit der Funktion hat grofle Denker dazu verleitet,
diese beiden Vorginge durcheinander zu bringen, obwohl sie sich auf sehr ver-
schiedenen Integrationsebenen neuralen Geschehens abspielen. Logisch folgt
keineswegs, daff, wenn zwei komplexe Reizsituationen zwei oder mehrere
Male in Succedaneitit und Kontiguitit aufgetreten sind, sie dies auch in weite-
ren Fillen und in alle Zukunft tun miissen. Nur unser apriorischer Zwang zum
kausalen Denken veranlaft uns, dies anzunehmen — und fithrt uns nur selten
irre!
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2. An Komplexwahrnehmung gebundene Reizgewshnung

Wie schon die Beobachtung in natiirlichem Lebensraum zeigt, gibt es bei
héheren Organismen GewShnungsvorginge, die an sehr komplexe hohere Lei-
stungen des Zentralnervensystems gebunden sind, also unméglich im Sinnesor-
gan sich abspielen kénnen. Wie jeder Vogelliebhaber und jeder Pferdekenner
weif}, sind bestimmte Reizbeantwortungen des Tieres an komplizierte Gesamt-
situationen gebunden.

Dies ist ein vom physiologischen Aspekt hochst ratselhafter Vorgang. Eine
bestimmte, primir reaktions-auslosende Reizkonfiguration verliert ihre auslo-
sende Wirkung, aber nur wenn sie im Verein mit einer sehr komplexen, von
der Gestaltwahrnehmung selektiv registrierten Kombination von vielen anderen
Reizen einwirkt. Andert man an diesen vielen, primir nicht zur Auslésung der
Reaktion beitragenden Reizen auch nur das Geringste, so erhilt die primir —
,»;unbedingt® — auslosende Reizkonfiguration ihre volle Wirksamkeit zurtick.
Der Vorgang der Gewdhnung ist also mit einer hoch komplexen Leistung der
Gestaltwahrnehmung verschmolzen. Wie das vor sich geht, wissen wir nicht,
kennen aber sehr viele Beispiele eines solchen Geschehens. Was man gemeinhin
die Zahmbheit eines Tieres nennt, ist nichts anderes als die afferente Drosselung
von urspriinglich fluchtauslosenden Reizen. Wie speziell ein solcher Gewoh-
nungsvorgang sein kann, zeigt folgendes Beispiel.

Als wir unsere Wildginse und andere Anatiden an das neugebaute Max-
Planck-Institut fiir Verhaltensphysiologie am Ess-See iibersiedelten, befiirchte-
ten wir, dafl die Gewohnung an unsere rotpelzigen und 3uflerlich recht
Fuchs-ihnlichen Chow-Schiferhund-Mischlinge eine Gefahr bedeuten wiirde,
wenn unsere Vogel Fiichsen gegeniiber dhnlich furchtlos wiren, wie unseren
Hunden. Wie sich zeigte, bezog sich die GewShnung unserer Wasservogel nur
auf unsere beiden Hunde, der Chow einer Bekannten wurde mit unverminder-
ter Heftigkeit gefiirchtet und auch behafit, Fiichse allerdings noch stirker. Die
Gewohnung der Vogel an unsere Hunde brach auch dann zusammen, wenn
wir diese nicht wie gewdhnlich in Institutsnihe, sondern auf der gegeniiberlie-
genden Seite des Sees erscheinen lieflen.

Ein zweites Beispiel von Situations-gebundener Reizgewohnung betrifft das
Kampfverhalten von Schamadrosseln (Copsychus malabaricus). Diese Vogel
vertreiben die aus einer vorangehenden Brut stammenden eigenen Jungen, so-
wie die der nichsten Brut sich anschicken, das Nest zu verlassen. Einst wollte
ich von den in meinem Zimmer erbriiteten V6geln ein junges Minnchen zu-
rickbehalten und sperrte es, um es den Angriffen der Eltern zu entziehen, in
einen Kifig. Die Altvogel gewdhnten sich, sozusagen unter Einschleichen des
Reizes, an die Gegenwart dieses nicht zu vertreibenden Sohnes und beachteten
Kifig und Insassen nicht. Als ich aber den Fehler beging, den Kifig wenige
Meter weit an eine andere Stelle des Zimmers zu versetzen, war die Gewdh-
nung wie weggeblasen und beide Eltern griffen das junge Minnchen durchs
Gitter hindurch pausenlos an und hitten die Jungen der zweiten Brut glatt
verhungern lassen, hitte ich die Stérung nicht beseitigt.

Der Effekt der Reizgewohnung fiihrt nicht selten zu dystelischem Verhal-
ten. Es gibt Reaktionsweisen, deren arterhaltende Funktion ganz offensichtlich
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ist, und die dennoch bei wiederholter Auslésung einer so schnellen afferenten
Drosselung unterliegen, dafl sie genau genommen nur beim ersten Mal ihre
volle teleonomische Wirksamkeit entfalten.

Die gegen Eulen gerichtete Warn- und Hafireaktion des Buchfinken (Frin-
gilla coelebs) verliert nach wenigen Auslosungen mehr als die Hilfte ihrer In-
tensitit und diese De-Sensitivierung weicht, wie R. Hinde gezeigt hat, selbst
nach einer Ruheperiode von mehreren Wochen, manchmal sogar Monaten,
nicht bis zur volligen Restitution der vorherigen Reaktionsbereitschaft. Diese
Abstumpfung war nicht aus dem Mangel andressierender Reize zu erkliren sie
konnte auch durch dramatische Dressurmethoden, z. B. durch Bedrohung des
Versuchstieres durch einen lebenden Kauz, der ihm sogar ein paar Federn aus-
riff, nicht verhindert werden.

Ahnliches fanden wir an der Antwort junger Grauginse auf eine Nachah-
mung des Warnlauts ihrer Eltern. Diese Reaktion schwand nach einigen Versu-
chen ebenso schnell wie unwiderruflich. Da man nicht annehmen kann, ein so
ausgesprochener auf eine bestimmte teleonome Leistung zugeschnittener Me-
chanismus sei nur dazu da, ein einziges Mal im Leben des Individuums seine
volle Wirkung zu entfalten, mufl man wohl schliefen, dal in unseren Ver-
suchsanordnungen irgendein Fehler stecke. Moglicherweise richten wir die Re-
aktion dadurch zugrunde, daff wir sie, weil wir rasch und fleiflig arbeiten wol-
len, in viel zu rascher Wiederholung auslosen. Vielleicht sind es auch die von
fast jedem Experimentator angestrebten ,,konstanten und kontrollierbaren Ver-
suchsbedingungen®, die durch ihre Unnatur einer abnorm raschen De-Sensiti-
vierung Vorschub leisten.

Es gibt Fille, in denen die an komplexe Wahrnehmungsvorginge gebun-
dene afferente Drosselung sehr spezielle anpassende Information vermitteln
kann, indem sie nimlich den Organismus nicht wie gewdhnlich dariiber infor-
miert, was nicht gefihrlich sei, sondern ihm umgekehrt selektiv auf Gefahr
drohende Reize aufmerksam macht. Sie tibernimmt also hier die Rolle, die
sonst von der Sensitivierung gespielt wird. Wie W. Schleidt nachwies, spricht
bei Truthithnern der AAM, der ihre Fluchtreaktion vor Raubvogeln auslost,
auf einfachste Reizkonfigurationen an. Alles was sich tiber dem Vogel in dunk-
ler Silhouette gegen einen hellen Hintergrund abhebt und in einer bestimmten,
zur Eigenlinge des Objektes korrelierten Winkelgeschwindigkeit fortbewegt,
16st bei Wildputen aller Altersklassen intensive Fluchtreaktionen aus. Eine auf
der weiflen Zimmerdecke langsam dahinkriechende Fliege hat dieselbe Wirkung
wie ein am Himmel dahinziehender Freiballon, Hubschrauber oder Bussard. In
Attrappenversuchen erwies sich die Form des Objektes als vollig gleichgiiltig,
doch vollzog sich die Gewdhnung an einen bestimmten Umriff der Attrappe
ungemein schnell: Jede Attrappe, die einige wenige Male gezeigt worden war,
wurde von jeder anderen an Wirkung iibertroffen, am stirksten wirkte diejeni-
ge, die das Tier jeweils am lingsten nicht gesehen hatte. Auf die im Seewiese-
ner Institut freilaufenden Wildputen wirkte das kleine Prall-Luftschiff einer
Miinchener Reklamefirma, das nur ein oder zweimal im Jahre iiber unser Ge-
linde flog, bei weitem am stirksten, am schwichsten aber die Bussarde, die
fast taglich tiber ihm kreisten, wiewohl deren Flugbild dem des einzigen Raub-
feindes recht dhnlich ist, der erwachsene Wildputen gefihrden kann, nimlich
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des amerikanischen Seeadlers (Haliaeetus albicilla). Die Information, die den
Puten durch ihre schnelle GewShnung iibermittelt wird, kann in die Worte ge-
faflt werden: ,,Am gefihrlichsten ist jener langsam am Himmel dahinschwe-
bende Gegenstand, der am Seltensten zu sehen ist“ — was den Seeadler ganz
eindeutig kennzeichnet.

3. Die Angewdhnung

Eine besondere Form des Lernens, die ich mit dem Wort Angewdhnung
bezeichnen will, stellt einen Vorgang dar, der in gewissem Sinne reziprok zu
der im vorigen Abschnitt besprochenen Reizgewdhnung oder Habituation ist.
Wihrend bei jener die Integration der primir auslosenden Reize in einer Kom-
plexwahrnehmung diese Schliisselreize ihrer Wirkung beraubt, hat der nun zu
besprechende Gewohnungsvorgang eine umgekehrte Wirkung. Die Schliissel-
reize, die urspriinglich allein fiir sich ausreichen, um eine bestimmte Verhal-
tensweise in Gang zu setzen, sind nach dem Vorgang der Angewdhnung nur
mebr dann dazu imstande, wenn sie im Verein mit einer komplexen Gestalt-
wahrnehmung eintreffen.

Man kann diesen Vorgang auch so beschreiben, dafl man sagt, ein bestimm-
ter AAM werde dadurch um sehr viel selektiver gestaltet, daf} eine Vielzahl
komplexester Reizkonfigurationen so mit ihm verschmolzen werden, dafl er
ohne sie nicht mehr anzusprechen vermag. Dabei wird die erworbene Kom-
plexqualitit keineswegs etwa, wie das bei anderen ,,bedingten* Reaktionen der
Fall ist, zum Ersatz der primir wirksamen Schliisselreize: Die miissen vielmehr
auch nach dem Vorgang der Angewohnung an zusitzliche Reize in der Ge-
samtkonfiguration enthalten sein, um diese auslésend wirksam zu gestalten.

Auch beim Menschen ist das Vorhandensein eines echten AAM und dic
Vermehrung seiner Selektivitit durch Lernen nachgewiesen. Wie René Spitz
gezeigt hat, ist das Licheln beim menschlichen Siugling durch eine aufleror-
dentlich grobe Attrappe auslosbar, an der die Konfiguration der Augen und
Nasenwurzel, ein breit auseinandergezogener grinsender Mund und eine nik-
kende Bewegung des Kopfes als Schliisselreize wesentlich sind. Fiir die auslé-
sende Wirkung dieser Bewegung ist der Farbunterschied zwischen dem Gesicht
und dem behaarten Oberkopf wesentlich. Spitz wunderte sich zuerst, wieso
das Nicken seiner dunkelhaarigen Assistentin das Licheln der Siuglinge erheb-
lich stirker ausloste, als das seine. Daran war die Glatze schuld, als er sich eine
schwarze Zipfelmiitze aufgesetzt hatte, waren seine Nickbewegungen ebenso
wirksam wie die der Dame.

Zunichst wirken die beschriebenen Schliisselreize, wenn sie von einem be-
malten Luftballon geboten werden, ebenso stark, wie die von einem Menschen
ausgehenden. Schon nach wenigen Wochen indessen, in denen das Kindchen
nur mit Menschen und nicht mit Attrappen konfrontiert wurde, beginnt es,
sich vor diesen zu fiirchten. Wenn es das Alter von sechs bis sieben Monaten
erreicht hat, fingt es an, sich vor fremden Menschen ingstlich abzuwenden
und lichelt von nun ab nur mehr bei Anniherung einer bestimmten wohlbe-
kannten Person, normalerweise also der Mutter. Diese Zunahme der Selektivi-
tit des Lichelns, das in dieser Phase die wichtigste soziale Reaktion des Men-
schenkindes ist, wird herkémmlicherweise als das ,,Fremdeln‘ bezeichnet.
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Das Hinzukommen unzihliger weiterer Bedingungen der Auslosung durch
die der AAM selektiver gestaltet wird, besagt keineswegs, dafl die urspriinglich
und angeborenermaflen beantworteten Schliisselreize thre Wirksamkeit einbii-
flen. Auch die Mutter 16st das Licheln des Kindchens am stirksten aus, wenn
sie sich dariiberbeugt, nickt und lichelt.

Wolfgang Schleidt hat in seiner Arbeit ,,Die historische Entwicklung der
Begriffe ,Angeborenes Schema‘ und ,Angeborener Auslésemechanismus® «, das
,»Hineinlernen in den AAM®, also genau das, was Otto Storch als ,,Erwerbs-
Rezeptorik® bezeichnet hat, sehr genau analysiert. Ich zitiere aus Schleidts Ar-
beit den letzten Absatz: ,,Die Filterwirkung des AAM wird im Verlauf der
Ontogenese sehr hiufig durch Hinzulernen weiterer Merkmale oder durch
Gewohnung an Wiederholung von Reizen weiter verstirkt. Ich schlage vor,
vom AAM den ,durch Erfahrung modifizierten AAM‘ (EAAM) begrifflich ab-
zutrennen. Auslosemechanismen, bei denen das urspriinglich vorhanden gewe-
sene Geriist des AAM nicht mehr nachweisbar ist, oder die chne die Mitwir-
kung eines AAM zustandegekommen sind, kdnnen als ,erworbene Ausloseme-
chanismen‘ (EAM) davon unterschieden werden. Fehlen experimentelle Be-
funde oder soll offen bleiben, ob eine Verkniipfung zwischen Reiz und Reak-
tion durch phylogenetische oder ontogenetische Anpassung und Gegebenheiten
der Umgebung entstanden ist, so soll der Ausdruck ,Auslésemechanismus®
(AM) ohne nihere Bezeichnung verwendet werden*.

Der Lernvorgang, der die kindlichen Verhaltensweisen des Siuglings an
eine bestimmte Person bindet, ist die unabdingbare Voraussetzung fiir die Ent-
stehung jener hoheren Bindungen, die Menschenwesen in Liebe und Freund-
schaft aneinander ketten. Wie so manche andere Verhaltenssysteme, so unter-
liegt auch das der menschlichen Kontaktbindung leicht einer nicht wieder gut
zu machenden Atrophie, wenn es wihrend der kritischen Phase seines ersten
In-Funktion-Tretens nicht sofort gebraucht oder gar in seiner Funktion gestort
wird. Der frither iibliche routinemiflige Wechsel des Personals von Spitilern
und Kinderbewahranstalten hat die tible Folge, daff die ersten Bindungen, die
das Kleinkind zu bestimmten Bezugspersonen zu entwickeln beginnt, immer
wieder abgebrochen werden. Das fithrt zu schweren Storungen, deren wichtig-
ste darin liegt, daf} die Fahigkeit zur Bildung personlicher, zwischenmenschli-
cher Bezichungen einer echten Inaktivitits-Atrophie unterliegt. So entstehen
Symptomenkomplexe, die dem des schizophrenen Autismus dhneln und oft mit
thm verwechselt wurden.

Formal mit dem Vorgang der Angewdhnung verwandt und wohl auch
durch Uberginge mit ihm verbunden ist die Pragung, die in einem besonderen
Abschnitt dieses Kapitels besprochen werden wird. Hier seien nur die Ahn-
lichkeiten beider besprochen. Eine frisch geschliipfte Graugans reagiert mit
»,Griflen” und etwas spater mit Nachlaufen auf jedes Objekt, das ihr ,,Pfeifen
des Verlassenseins‘ mit rhythmischen Lauten mittlerer Stimmlage beantwortet
und sich dabei bewegt. Hat sie dies mehrere Male einem Menschen gegeniiber
getan, so kann sie hinfort nicht mehr dazu gebracht werden, auf ein anderes
Objekt ebenso zu reagieren, zumindest nicht mit annihernd gleicher Intensitit.

Die Unwiderruflichkeit dieser Fixierung kennzeichnet die Prigung. Ritsel-
hafter Weise kniipft sie die Nachfolgereaktionen des Ginschens zunachst nur
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an die Spezies und noch nicht auf die Individualitit des Objektes. Das ,,auf
Menschen geprigte® Ganschen kann noch ohne Intensititsverlust seiner Nach-
folgereaktion von einer menschlichen Pflegeperson zu einer anderen versetzt
werden, eine normal von thren Eltern erbriitete kleine Gans kann am ersten
Tage noch von einer Familie zu einer anderen hiniiberwechseln.

Anschliefend vollzieht sich ein Lernvorgang anderer Art, der nicht irrever-
sibel ist und einer Angewdhnung entspricht. Hat das Ginschen zwei Tage bei
derselben Ginsefamilie oder bei derselben Pflegeperson verbracht, so erkennt
es das Objekt seiner kindlichen Verhaltensweisen individuell — an der Stimme
etwas frither als an den Gesichtsziigen — und von nun an sind seine kindlichen
Reaktionen, Nachfolgen wie Griiflen, nur noch durch dieses eine individuelle
Objekt auslosbar. Der AAM aller kindlichen Verhaltensweisen wird hier mit
einer ungemein komplexen und selektiven Gestaltwahrnehmung assoziiert, die
jener gleicht, mittels derer wir Menschen einander erkennen. Fiir unser Perso-
nenerkennen ist bekanntlich neben der Stimme vor allem die Konfiguration
von Augen und Nase wesentlich: Ein erstaunlich kleiner Ausfall durch Bedek-
ken mit einer Maske verhindert das Erkennen. Ginse kdnnen die Identitit
eines Artgenossen nicht feststellen, wenn dieser den Vorderkopf schlafend im
Gefieder verborgen hilt oder ihn griindelnd ins Wasser steckt. Entsprechend
der engen Konzentration der Erkennungsmerkmale im Gesicht des Individu-
ums erkennen auch kleine Ginse schon nach wenigen Tagen die menschliche
Pflegemutter am Gesicht und lassen sich durch Wechseln der Kleidung nicht
irremachen.

Die Gewdhnung an die Identitit der Eltern geht beim Ginschen nachweis-
lich ohne Mitwirkung andressierender oder abdressierender Reize vor sich.
Kommt ein Ginschen kurz nach dem Verlassen des Nestes von seinen Eltern
ab, so lduft es suchend umher und versucht, sich an ein anderes Junge fiihren-
des Ginsepaar anzuschliefen. Woferne dieses das Nest schon vor einigen Ta-
gen verlassen hat, kennt es die eigenen Kinder bereits personlich und vertreibt
den Fremdling, indem es ihn, zwar etwas gehemmt, aber doch stark genug
beiflt, um Jammerlaute auszulésen. Findet das Gossel seine Eltern wieder, so
zeigt sich, dafl diese iiblen Erfahrungen keine abdressierende Wirkung entfal-
ten, die es vor einer Wiederholung seines Irrtums bewahren wiirde. Es scheint
im Gegenteil, als ob ein auch nur kurzes Nachlaufen hinter den ,,falschen“ El-
tern das Bild der richtigen verwischen wiirde. Anstatt nach schlimmen Erfah-
rungen fester an den Eltern zu haften, neigen solche Ginschen erfahrungsge-
mifl dazu, ihren Irrtum mehrmals zu wiederholen.

4. Der bedingte Reflex im eigentlichen Sinne
(conditioning mit Reiz-Selektion)

Der Terminus bedingter Reflex wird von Pawlow und vielen anderen fiir
Lernvorginge gebraucht, die weit komplizierter sind, als der hier zu bespre-
chende. Von der behavioristischen Psychologie Amerikas werden, wie B. Has-
senstein gezeigt hat, unter diesem Begriff sehr verschiedene Lernmechanismen

zusammengefaflt.
Was wir hier mit Hassenstein als einen bedingten Reflex bezeichnen wollen,
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ist das Ergebnis einer sehr einfachen Assoziation, die eipen indifferenten, zu-
nichst nicht auslésenden Reiz mit einer Reaktion verbindet, die insofern als
Reflex im engeren Sinne gelten kann, als ihre Funktion keinerlei Verinderun-
gen der inneren Bereitschaft unterliegt. Der Lidschlag des Auges, der dem
Schutz der Hornhaut dient, kann optisch ausgelost werden, indem man einen
Gegenstand plotzlich sehr rasch dem Auge nihert, oder taktil, indem man aus
einer feinen Diise einen kurzen Luftstoff auf die Hornhaut des offenen Auges
blist. Es ist unméglich, den durch diese Reize ausgelosten Lidschlag willkiir-
lich zu unterdriicken und das Auge offen zu halten.

Die Zeit, die zwischen Reiz und Reaktion verstreicht, die sogenannte Re-
flexzeit betrigt dabei zwischen 0,25 und 0,4 sec. Akustische Reize losen, falls
sie nicht allzu stark sind, keinen Lidschlag aus. Lifit man nun einen leisen
Summerton mehrere Male unmittelbar vor dem ,,unbedingt auslésenden Reiz
einwirken, so reagiert das Nervensystem auf diese wiederholte Erfahrung da-
mit, daf} es einen nexen Reflexzusammenhang entstehen lifft. Auch der Sum-
merton l6st hinfort den Lidschlufi-Reflex aus, auch dann, wenn der unbedingte
Reiz nicht folgt. ,,Das Nervensystem hat*, wie Hassenstein sagt, ,,gleichsam
zur Kenntnis genommen, dafl der an sich neutrale akustische Reiz mehrfach
einem Reflex-Auslésenden Reiz vorausging, ihn also ankiindigte. Es reagiert
mit der Ausbildung einer neuen ,,Reflexschaltung®. Diese bewirkt, daff fortan
bereits der ankiindigende Reiz die Reflexantwort ausldst: Das kann vorteithaft
sein, weil dann der Organismus bereits frither reagiert‘.

Hassenstein sagt weiter: ,,Eine neue Verkniipfung bildet sich aufgrund der
Erfahrung. Dies sei zunichst allgemein in Worten und danach graphisch darge-
stellt (Abb. 30). Es handelt sich um zwingende indirekte Schliisse aus den expe-
rimentellen Beobachtungen.* An anderer Stelle sagt er:

»»Durch den Lernakt bildet sich eine neue, relativ bestindige, Signale iiber-
tragende Verbindung zwischen Sinneselementen und Ausfiihrungsorganen; dies
geschieht bei einem bestimmten zeitlichen Zusammenhang zwischen unbeding-
tem und bedingtem Reiz; der zeitliche Zusammenhang zwischen den Signalen,
die von dem unbedingten und dem bedingten Reiz ausgehen, muff somit die
Bildung einer neuen, hinfort relativ bestindigen Verkniipfung zwischen den
beiden Ubertragungswegen nach sich ziehen; es muff also Stellen im Zentral-
nervensystem geben, die fiir das zeitlich zusammenhingende Eintreffen von Si-
gnalen auf zwei Bahnen empfindlich sind und daraufhin eine bleibende signal-
leitende Verbindung zwischen den Bahnen entstehen lassen. (Wenn das ZNS
fiir einen Reflexbogen iiber keine solche Stellen verfiigt, so kann sich auch kein
bedingter Reflex bilden; beispielsweise lifit sich der Kniesehnenreflex auf keine
Weise in einen bedingten Reflex umwandeln. )

Etwas spiter sagt Hassenstein: ,,Dieser Folgerung liegt aufler allen beob-
achteten Erscheinungen keine andere Voraussetzung zugrunde als die, daf} es
im Organismus und damit im ZNS keine physikalischen Fernwirkungen gibt.

,»Nach der eben dargestellten Vorstellung wird die Information iiber die
vorangegangene Erfahrung dadurch im Gehirn gespeichert, daff zwei Signale
oder ihre Nachwirkungen zugleich an einer und derselben Stelle wirksam sind,
und dafl diese Wirkung zu einer neuen signalleitenden Verbindung fiihrt, die
zuvor nicht bestand. Soweit ich sehe, sind andere Vorstellungen nicht denkbar.
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Abb. 30. Idealisiertes vereinfachtes Funktionsschaltbild fiir unerlifiliche Vorginge der Signaliiber-
tragung und der Datenspeicherung beim bedingten Reflex. (Sp bedingter Reiz, S« unbedingter
Reiz.) Phase 1 zeigt den Zustand vor dem Lernen: keine mittelbare Verbindung zwischen dem be-
dingten Reiz und der Reaktion. Phase 2 veranschaulicht die gleichzeitige Ankunft physiologischer
Signale an dem fiir die Koinzidenz empfindlichen Ort im Zentralnervensystem. Phase 3 kennzeich-
net die ,,Kannphase* des Systems: Sowohl der angeborene ausldsende Reiz als auch der bedingte
Reiz vermdgen je allein den Reflex auszulsen. (Aus: Hassenstein, Verhaltensbiologie des Kindes)

Auf die Frage, wie sich im Nervensystem neue Verbindungen bilden, gibt es
noch keine Antwort.*

Die fiir den bedingten Reflex kennzeichnende passive Erfassung von Reiz-
Sequenzen wirkt besonders dann teleonom, wenn das Lebewesen durch seine
Aktivitit keine Anderung der Umweltsituation erreichen kann. Skinner (1938)
und andere nennen diesen Lernvorgang, durch den nur ein neuer Reiz selek-
tiert wird, Konditionierung vom Typ S im Gegensatz zu anderen Lernvorgin-
gen, bei denen nicht der Reiz, sondern eine erfolgreiche Verhaltensweise selek-
tiert wird (instrumentelles Lernen, operant conditioning, Typ R). Herkémmli-
cherweise wird zu dem bedingten Reflex auch das ,,klassische conditioning*
gerechnet, als dessen bekanntes Beispiel die Ausbildung des bedingten Spei-
chelreflexes beim Hund gilt, die I. P. Pawlow als Erster untersucht hat.

Wie im Abschnitt tiber bedingte Appetenz (3. IV/3, S. 234) dargelegt wer-
den wird, ist hier eine tatsichlich existierende und in anderen Fillen giltige
Gesetzlichkeit irrtiimlich aus einem Geschehen abstrahiert worden, fiir das sie
gar nicht gilt; in der Geschichte der Wissenschaft sind mehrere derartige
fruchtbringende Irrtiimer zu verzeichnen.

5. Durch Trauma erworbene Vermeidungsreaktionen

Dem bedingten Reflex in dem hier gebrauchten Sinne sind gewisse erwor-
bene Vermeidungsreaktionen insoferne verwandt, als sie durch die einfache As-
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soziation einer ,,reflektorisch funktionierenden Fluchtreaktion mit einer vor-
her indifferenten nicht reaktionsauslésenden Reiz-Situation entstehen. Von
dem im vorangehenden Abschnitt besprochenen Vorgang unterscheidet sich der
jetzt in Rede stehende dadurch, dafl die Assoziation hiufig durch eine einzige
starke Reizeinwirkung hergestellt wird und anschliefend unwiderruflich beste-
hen bleibt. Eine weitere Verschiedenheit liegt darin, daf die Vermeidungsreak-
tion meist mit einer Komplex-Wahrnehmung verbunden wird, ihnlich wie bei
den im ersten und zweiten Abschnitt dieses Kapitels besprochenen Lernvor-
gingen.

Bedingte Vermeidungsreaktionen kommen schon bei einfach organisierten
Vielzellern vor und sind stammesgeschichtlich vielleicht in fliefendem Uber-
gang aus dem in 3.1I/1 besprochenen Vorgingen der Sensitivierung hervorge-
gangen. Bei manchen Plattwiirmern 16st ein Lichtreiz keine Fluchtreaktion aus,
wirkt aber bei manchen etwas sensitivierend und kann mit einem unbedingt
Flucht-auslésenden Reiz assoziiert werden. Es konnte sein, dafl hier ein Uber-
gang von der Sensitivierung zu der Assoziation vorliegt. Bei héheren Tieren
und beim Menschen ist es meist eine iiberaus stark wirkende ,,erschiitternde*
Situation, die in irreversibler Weise eine bedingte Vermeidungsreaktion er-
zeugt, deshalb sprechen die Psychiater von einem Trauma.

Die bedingte Reizsituation, auf die die vom Trauma herrithrende Schreck-
reaktion anspricht, kann von verschiedener Komplexitit sein. Einer meiner
Hunde, der einmal in einer Drehtiire eingeklemmt worden war, fiirchtete sich
fortan nicht nur vor allen Drehtiiren, sondern vermied auch ingstlich die wei-
tere Umgebung des Ortes, an dem er das Trauma erlitten hatte. Muflte er
durch die betreffende Strafle laufen, so kreuzte er, ehe er sich jener Tiire ni-
herte, auf den gegeniiberliegenden Gehsteig und galoppierte mit zuriickgelegten
Ohren und eingezogenem Schwanz so schnell wie méglich vorbei. Wie Hun-
dedresseure, Reiter und Psychoanalytiker wissen, ist es oft unmdglich, diese
Art von bedingter Vermeide-Reaktion zum Verschwinden zu bringen.

6. Die Prigung

Ein weiterer Lernvorgang, der auf reiner Assoziation beruht und darin dem
bedingten Reflex verwandt ist, ist die Pragung. Sie teilt mit den traumatisch
bedingten Vermeidungsreaktionen die Eigenschaft der Unwiderruflichkeit. Die
Assoziation einer bestimmten Verhaltenweise mit einer bestimmten Reizsitua-
tion erfolgt ohne Bekriftigung, d. h. ohne andressierende Riickwirkung seitens
des Erfolgs der betreffenden Verhaltenweise. Eine Eigenart des Prigungsvor-
ganges liegt darin, dafl er phylogenetisch fiir einen ganz bestimmten Zeitpunkt
in der Ontogenese des Individuums ,,vorgesehen‘ ist, in welchem der noch
junge Organismus auf gewisse unbedingt auslésende Reizkombinationen gewis-
sermaflen wartet und sie augenblicklich mit gewissen gleichzeitig eintreffenden,
an sich nicht auslésenden Reizen zu einer Einheit assoziiert. Diese bedingten
Reize haben, wie schon gesagt (S. 215), im Gegensatz zu den unbedingten den
Charakter einer Komplexqualitit.

Die sensitive Phase, wihrend derer allein ein bestimmter Prigungsvorgang
stattfinden kann, ist von Art zu Art, und von Reaktion zu Reaktion sehr ver-
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schieden. In vielen Fillen liegt die sensitive Periode fiir die Prigung in einer
Phase der Ontogenese, in der die betreffende Verhaltensweise noch nicht ein-
mal in Andeutung ausgelost werden kann. Merkwiirdigerweise werden also
Reizkonfigurationen, die erst sehr viel spiter im Leben des Individuums unbe-
dingt auslésend wirken werden, mit Reizkonfigurationen assoziiert, die in die-
sem frithen, noch reaktionslosen Stadium auf das Jungtier einwirken.

In den meisten und am genauesten untersuchten Fillen besteht die teleo-
nome Funktion des Prigungsvorganges darin, eine bestimmte Verhaltenweise
auf das adiquate Objekt zu fixieren. Sigmund Freud, der diese Form des Ler-
nens entdeckt hat, bezeichnete sie als Fixierung. In den meisten Fillen ist das
Objekt, auf das Verhaltenweisen durch Prigung fixiert werden, ein Artgenosse,
der als sozialer Partner des betreffenden Verhaltens fungiert. Es gibt aber auch
andere Verhaltenweisen, z. B. die des Beuteschlagens bei manchen Raubvo-
geln, die durch typische Prignng an ein bestimmtes Objekt gebunden werden.

Die durch die Prigung hergestellte unwiderrufliche Assoziation betrifft
immer nur ein ganz bestimmtes System von Verhaltensweisen. Es ist irrefiih-
rend zu sagen, das Individuum einer Tierart sei ,,auf den Menschen gepragt*.
Verschiedene Verhaltensweisen, die durch Pragung auf ithr Objekt fixiert wer-
den, sind in dieser Hinsicht v6llig unabhingig voneinander, wie ich schon in
meiner Kumpanarbeit (1935) betont habe. Eine Dohle kann in ihren sexuellen
Reaktionen auf den Menschen und in denen des Zusammenfliegens in einer
Schar auf Nebelkrihen geprigt sein. Ginse verschiedener Art sind gerade des-
halb so giinstige Objekte fiir die Erforschung tierischer Soziologie, weil ihre
auf die Eltern gerichteten Verhaltensweisen und auch gewisse dauernde soziale
Bindungen leicht auf den Menschen fixiert werden konnen, wihrend ihr ge-
schlechtliches Verhalten unveriandert auf Artgenossen bezogen bleibt.

Auch in der Reihenfolge der sensitiven Perioden sind Prigungsvorginge fiir
verschiedene Verhaltensweisen unabhingig voneinander, auch zeigt deren zeit-
liche Sequenz keinerlei Beziehung zu derjenigen, in der die betreffenden Ver-
haltensweisen spiter reifen. Bei der Dohle (Coleoeus monedula) z. B. liegt die
Prigbarkeit sexueller Reaktionen erheblich vor derjenigen ihrer Nachfolgereak-
tionen zu einer Zeit, da der Jungvogel noch fast unbefiedert im Nest sitzt und
keinerlei auf Artgenossen beziigliche Verhaltensweisen zeigt — mit Ausnahme
des Sperrens. Die Prigbarkeit des Nachfolgens liegt knapp vor dem Fligge-
werden des Vogels, und ihr Effekt wird schon nach Tagen sichtbar, wihrend
derjenige der sexuellen Prigung erst nach zwei Jahren offenbar wird.

Manche Autoren haben versucht, die Prigung als eine durch Bekriftigung
(reinforcement) zustande kommende bedingte Reaktion im herkdmmlichen
Sinne darzustellen und iiber die Reize spekuliert, von denen diese Bekriftigung
bewirkt werden koénne. Ihre recht gezwungenen Konstruktionen sind nur ge-
eignet zu zeigen, wie sehr sie im Glauben befangen sind, daff das Lernen durch
,,reinforcing® der einzige denkbare Erwerbungsvorgang sei. Wie Klaus Im-
melmann in klarster Weise gezeigt hat, ist die Pragung von dem durch Bekrif-
tigung bedingten Lernen grundsitzlich verschieden. Er hat an den Zebrafinken
(Taeniopygia castanotis) beide Erwerbungsvorginge an demselben Individuum
wirksam gemacht und sie gegeneinander ausgespielt. Minnliche Jungvogel, die
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von einer anderen Prachtfinkenart, dem sogenannten Mévchen (Lonchura ben-
galensis) aufgezogen worden waren, verpaarten sich, wenn man ihnen Weib-
chen beider Arten zur Verfiigung stellte, regelmiflig mit solchen der Pflegeel-
tern-Art, also mit Movchen. Hielt Immelmann sexuell auf Movchen geprigte
Minnchen Wochen und Monate nur mit Weibchen der eigenen Art zusammen,
so bequemten sie sich schlieflich dazu, diese anzunehmen, begatteten sie und
zogen mit ihnen Junge auf. Als solchen Zebrafinken-Minnchen nach sechs er-
folgreichen Bruten wieder Mévchenweibchen geboten wurden, verliefen sie die
fest angepaarte gleichartige Gattin nicht sofort, wohl aber nach einiger Zeit,
um zu einem Weibchen der geprigten Art iiberzuwechseln. Die Prigung, die
von keinerlei Bekriftigung gefolgt war, trug also den Sieg iiber Lernvorginge
davon, die durch die stirkste iiberhaupt denkbare Bekriftigung zustande ge-
kommen waren. Analoges fand schon vor vielen Jahren B. Hellmann an Wel-
lensittichen. Er vereinte ein sexuell auf Menschen geprigtes Minnchen und ein
ebensolches Weibchen in einem Raum, in dem die Végel nie wieder Menschen
zu sehen bekamen. Wellensittiche neigen iiberhaupt dazu, Ersatzobjekte fiir
Balzbewegungen, Fiittern und alle anderen sexuellen Verhaltensweisen anzu-
nehmen, deshalb hingt man ihnen ja kleine Spiegel, Celluloidpuppen und Ahn-
liches in ihren Kifig. So war es nicht zu verwundern, daff die beiden vom Pri-
gungsobjekt isolierten Wellensittiche schliefilich einander als brauchbare Er-
satzobjekte zu beniitzen lernten und schliefllich erfolgreich miteinander briite-
ten. Als ihnen jedoch zur Zeit, da sie eben kleine Junge hatten, fiir wenige
Minuten der Kontakt mit Menschen gewihrt wurde, balzten beide Vogel sofort
intensiv auf die Menschen, bekimpften einander anschlieffend und lielen ihre
Jungen verhungern. Die durch Prigung erworbene Gedichtnis-Spur kann
durch Lernen nicht geloscht werden und tritt sofort wieder auf den Plan, wenn
im Wahlversuche das geprigte Engramm mit dem Erlernten in Wettstreit tritt.
Gesprigte und angeborenermaflen beantwortete Reizkonfigurationen kon-
nen, wie F. Schutz zeigte, miteinander in Konflikt treten. Bei seinen an Stock-
enten durchgefithrten Prigungsversuchen fand Schutz, daf} die Minnchen in ih-
rem sexuellen Verhalten sehr leicht auf andersartige Entenarten zu prigen sind,
nicht aber die Weibchen. Schutz vermutete sehr bald, daff dies an den Auslé-
sern liege, dem Prachtkleid und den Balzbewegungen des Erpels, auf die
AAMs des Weibchens ansprechen. Er bestitigte diese Vermutung durch einen
eleganten Versuch. Wie man durch die Arbeiten von H. Mau weiff, kann man
durch grofle Gaben minnlicher Hormone bei weiblichen Stockenten zwar
kaum mannliche Balzbwegungen und noch weniger ein Mausern ins minnliche
Prachtkleid bewirken, wohl aber die Wahl des Sexualobjektes beeinflussen.
Unter Testosteronwirkung balzten weibliche Stockenten Weibchen an, wih-
rend normale, sowie Ostrogenbehandelte, Miannchen anbalzten. Schutz prigte
nun eine Anzahl weiblicher Stockenten auf Tirkenenten (Cairina moschata).
Danach stellte er ihnen eine entsprechende Anzahl von Stockerpeln und von
Tirkenenten zur Verfiigung. Simtliche Versuchstiere verpaarten sich normal
mit Stockerpeln. Als Schutz thnen nun Testosteronkristalle implantierte, wand-
ten sich alle von ihren Stockentengatten ab und begannen heftigst, Individuen
der gepriagten Art anzubalzen. Solange sich diese Stockenten ,,als Weibchen
fihlten* waren sie fiir die Ausloser der gleichartigen Erpel empfinglich, sowie
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sie aber entsprechend der verinderten Hormonlage ein Weibchen zum Objekt
suchten, reagierten sie gemaf} der Prigung.

Die meisten experimentellen Untersuchungen des Prigungsvorganges betra-
fen die Nachfolgereaktion junger Nestfliichter. Eckhard Hess stellte an Stock-
enten fest, da die sensible Periode fiir die Prigung dieses Verhaltens um die
15. Stunde nach dem Schliipfen ein Maximum der Prigbarkeit zeigt (Abb. 31).
Sehr viele ,,Prigungsversuche wurden an Haushuhnkiiken angestellt, deren
Nachfolgereaktion iiberhaupt nicht im gleichen Sinne prigbar ist, wie die von
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Abb. 31. Dauer und Verlauf der Prigungsphase bei Entenkiiken. Jedes Kiiken wurde eine Stunde

lang bei einer kiinstlichen Attrappe gelassen. Nachtriglich wurde in einem Wahlversuch festge-

stellt, ob eine Prigung auf die Attrappe erfolgt war. Die in diesem Versuch zutagegetretene Prig-

barkeit begann etwa 10 Stunden nach dem Schliipfen, hatte 5 Stunden spiter ihren Hohepunkt er-

reicht und war nach weiteren 5 Stunden erloschen. — Nach Hess aus Eibl-Eibesfeldt. (Aus: Czi-
hak, Langer, Ziegler, Hrsg., Biologie)

Ginsen und Enten. Die Prigung der Nachfolgereaktion erscheint nur deshalb
als giinstiges Untersuchungsobjekt, weil Eier von Hausenten und Haushiihnern
jahraus jahrein zur Verfiigung stehen. In anderer Hinsicht ist sie ungeeignet,
die kennzeichnenden Eigenschaften des Vorgangs zu demonstrieren. Das wich-
tigste Charakteristikum der Prigung, ihre Irreversibilitit, lafft sich an der
Nachfolgereaktion deshalb nur schlecht und auf Umwegen demonstrieren, weil
sie unmittelbar nach dem Verlassen des Nestes am intensivsten ist und bei
Hiithnern sowie Enten schon innerhalb von Wochen, bei Ginsen innerhalb von
Monaten verschwindet. Auferdem fallen bei der Nachfolgeprigung die sensible
Periode und das erste Funktionieren beinahe zusammen. Daher lifit sich
schlecht beweisen, daff keine Bekriftigung des Nachfolgens stattfindet. Bei
sexuellen Prigungsvorgingen, bei denen der Prigungsvorgang oft mehr als ein
Jahr vor der Reifung der geprigten Verhaltenweise abgeschlossen ist, weiff man
dies sicher.

15 Lorenz, Verhaltensforschung
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Die oberflichliche Ahnlichkeit der Nachfolgeprigung junger Nestfliichter
mit der im nichsten Kapitel zu besprechenden bedingten Appetenz, liegt in der
zeitlichen Sequenz der beteiligten Vorginge. Der Jungvogel hort den Lockruf
der Mutter, oder sieht ihre Bewegung, oder tut beides und antwortet darauf
mit der Instinkthandlung des Nachfolgens, wihrend er gleichzeitig das Bild des
Elterntieres wiederzuerkennen lernt. Insoferne sind die Bestandteile einer be-
dingten Appetenz gegeben. Es ist aber fraglich, ob eine Befriedigung des Kon-
taktbediirfnisses, wie sie durch das Nachfolgen erreicht wird, bestirkend
wirkt.

7. Bedingte Hemmung

Durch Verkniipfung allein, d. h. ohne die im nichsten Kapitel zu bespre-
chende Riickwirkung vom Erfolg der Handlung her, kommen schliefflich noch
jene Lernvorginge zustande, die eine bestimmte Verhaltensweise ,,von vorn-
herein* unter Hemmung setzen. Wie der Tierdresseur weif}, ist es véllig un-
méglich, einem Hunde das Jagen dadurch abzudressieren, dal man versucht,
ihm durch eine Strafe, die er beim Zuriickkommen von der Jagd erleiden muf,
eine bedingte Aversion gegen die auslosende Reizsituation beizubringen. Er
verkniipft die Strafe nimlich mit dem Zuriickkommen und nicht, wie von sei-
nem Herrn beabsichtigt, mit dem Fortlaufen und dem Wildern. Wenn jedoch
der Hundefithrer den Augenblick abpafit, in dem der Hund sich anschickt,
wegzulaufen — man lernt die gespannte Korperhaltung und den raumgreifenden
Trab, die Jagdstimmung verraten, mit der Zeit allzugut kennen — und eine so-
fortige Strafe wirken lifit, indem man z. B. mit einer Schleuder hinterher-
schiefit, so kann es sehr wohl gelingen, eine Verkniipfung zwischen Verhal-
tens-Tendenz und Strafe m. a. W. eine bedingte Hemmung zu erzeugen, die
das Weglaufen verhindert. Die zugleich mit der Verfehlung verabfolgte Strafe
hat, auch wenn sie nur leicht ist, eine weit stirkere und nachhaltigere Wirkung
als eine nachtrigliche noch so schwere Bestrafung. Mit anderen Worten die
einfache Verkniipfung von Strafreiz und Appetenzverhalten ist leichter herzu-
stellen, als die in IV/4 zu besprechenden bedingten Aversionen.

Die Erzeugung bedingter Hemmungen spielt eine sehr grofle Rolle bei der
Dressur von Haustieren und vor allem von Zirkustieren. Die meisten Abdres-
suren oder Dressuren durch Strafe beruhen auf demselben Prinzip, ebenso das
sogenannte ,,Brechen® der Pferde, das an manchen Stellen der neuen Welt iib-
lich ist und dem Kenner der spanischen Reitschule und ihrer Methoden so un-
gemein roh erscheint.

Auf eine mogliche und unter Umstinden gefihrliche Folge einer bedingten
Hemmung macht B. Hassenstein aufmerksam. Da bei Bestehen einer solchen
Hemmung die betreffende Verhaltenweise sehr viel seltener oder gar nicht
mehr erfolgt, kann es zu einem pathologischen Anstieg des Antriebs zu der be-
treffenden Verhaltensweise kommen, dann nimlich, wenn sie den einzigen
Ausdruck eines kumulierenden ASP darstellt. Manche Unfille mit Zirkustieren
sind sehr wahrscheinlich auf diese Form der ,,Stauung® eines Antriebes zu-
riickzufiihren. Bei Wolfen hat E. Zimen, bei Hyidnenhunden (Lycaon pictus)
van Lawick beobachtet, daff ein von einem ranghohen durch lange Zeitriume
unterdriicktes Tier nach langen Zeiten der Passivitit urplotzlich auf den Ty-
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rannen in einem verzweifelten Angriff losgeht, bei dem alle sonst funktionie-
renden, aggressionshemmenden Mechanismen ausgeschaltet sind. Der Gatten-
mord, der bekanntlich die weitaus haufigste Form des Mordes ist, scheint nach
Anthony Storr sehr hiufig von Menschen, vor allem von Minnern veriibt zu
werden, die unter dem Einflufl einer sehr starken bedingten Hemmung alles
aggressiven Verhaltens stehen.

Hassenstein gibt eine einleuchtende theoretische Analyse der bedingten
Hemmung und stellt zunichst die Frage nach den Eingangs- und Ausgangsva-
riablen. ,,Als Eingangsvariablen hat man aufzufassen: Erstens — wie bei der be-
dingten Aktion (3.1V/6,S.240)~das zentralnervose Kommando fiir die (spater
durch den Lernakt gehemmte) Aktion; zweitens — wie bei der bedingten Aver-
sion — die Meldung iiber die schlechte Erfahrung, die dann die bedingte Hem-
mung als Konsequenz nach sich zieht. Als Ausgangsvariable hat die eben be-
reits genannte Aktion, die durch den Lernakt unterdriickt wird, zu gelten*.

Der Unterschied, der die bedingte Hemmung von dem im Abschnitt 4 die-
ses Kapitels besprochenen bedingten Reflex (im Hassensteinschen Sinne)
trennt, liegt darin, dafl der bedingte Reiz nicht mit einer passiven Reaktions-
Bereitschaft, einem ,,Reflex* assoziiert wird, sondern mit einem zentralnervo-
sen Impuls, einem ,,Kommando* im Sinne der Biokybernetik. -

8. Zusammenfassung und Diskussion des Kapitels

1. Bei allen in diesem Kapitel besprochenen Lernvorgingen beruht die Mo-
difikation des Verhaltens auf einer Verschmelzung, einer Assoziation, zwischen
der Wirkung einer nicht primir auslésenden Reizsituation, dem ,,bedingten
Reiz, mit dem ,,unbedingten Reiz, d. h. einer zweiten Reizkonfiguration,
auf die ein AAM anspricht und eine ganz bestimmte Verhaltensweise in Gang
bringt. Vorgegeben ist also diese Verhaltensweise, die Teleonomie des Lern-
vorganges liegt darin, daff er eine Reizsituation auswihlt, in der dieses Verhal-
ten sinnvoll ist — wovon der Organismus vor dem Lernvorgang keine Informa-
tion besafl.

Diesen Vorgingen entspricht ziemlich genau der Begriff B. F. Skinners von
der Konditionierung vom Typ S, der durch die Selektion des Reizes gekenn-
zeichnet ist. Fiir ihn gilt nach Skinner folgendes Gesetz: ,,Die annihernd
gleichzeitige Darbietung zweier Reize, von denen einer (der verstirkende Reiz)
zu einem Reflex gehort, der im gegebenen Augenblick in bestimmter Stirke
ausgebildet ist, kann einen Stirkezuwachs fiir einen dritten Reiz bewirken, der
aus der Reaktion des verstirkenden Reflexes und dem anderen Reiz zusam-
mengesetzt ist“ (1938 zitiert nach Foppa). Dies ist, wie Foppa sagt, ,,nichts
anderes als eine — ungefihre — Beschreibung der klassischen Konditionierung:
Ein Reiz kann zum Ausloser einer Reaktion werden, wenn deren Ausloser
(Schliisselreiz, Anmerkung des Autors) wiederholt ,,annihernd gleichzeitig*
mit ithm dargeboten wird.* Skinner hat auch ein ,,Gesetz der Loschung vom
Typ S formuliert: ,,Wenn ein Reflex, dessen Stirke durch Konditionierung
vom Typ S erhoht wurde, ohne verstirkenden Reiz ausgeldst wird, vermindert
sich seine Starke.*

2. Diese letzte, recht vage Definition trifft ungefihr auf den Lernvorgang

15*
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zu, der in diesem Kapitel als erster besprochen wurde: Die Reizgewdhnung
oder afferente Drosselung besteht darin, daff eine oft sehr komplexe Reizkonfi-
guration mit den Schliisselreizen eines AAM so verkniipft wird, dafl sie deren
Wirkung unterbindet — wie Behavioristen sagen: ,,16scht*“. Diese Behinderung
der primir auslosenden Reize besteht jedoch nur so lange, als gleichzeitig mit
ihnen die Gesamtheit der assoziierten Reizsituation unverindert einwirkt. Das
Fehlen der kleinsten, scheinbar unwesentlichen Einzelheit kann die Schliissel-
reize schlagartig voll wirksam werden lassen.

3. Die Angewdhnung ist ein der Reizgewdhnung gewissermaflen reziprokes
Geschehen. Die primir wirksamen Schliisselreize werden mit einer komplexen
Reizsituation in solcher Weise verkniipft, dafl sie nur mebr im Verein mit
ithnen ihre auslésende Wirkung entfalten.

4. Bei dem bedingten Reflex — im engeren Hassensteinschen Sinne — und
bei den durch Trauma bedingten Vermeidungsreaktionen — hat die Assoziation
nur eine einseitige Wirkung, d. h. die Wirksamkeit der ,,unbedingten* Schliis-
selreize wird nicht verindert, aber der ,,bedingte Reiz der mit ihnen assozi-
ierten Reizkonfiguration bekommt durch die Verkniipfung eine Wirkung, die
der des unbedingten Reizes gleich ist.

5. Die Prigung teilt mit der Angewohnung die Funktion, einen AAM
durch Assoziation mit einer komplexen Reizkonfiguration selektiver zu gestal-
ten, mit den durch Trauma bedingten Assoziationen aber die Unwiderruflich-
keit. Es ist die wichtigste Leistung der Prigung, Verhaltensweisen auf ihr Ob-
jekt — meist auf den Artgenossen — zu fixieren.

6. Die bedingte Hemmung entsteht dann, wenn ein wie immer motiviertes
Verhalten sofort unangenehme Erfahrung, wie Schreck oder Schmerz nach sich
zieht. Es ist teleonomisch sinnvoll, dieses Verhalten unter jenen Begleitum-
stinden zu unterdriicken, unter denen die bésen Folgen eintraten, m.a. W. eine
hemmende Verkniipfung mit der begleitenden Reizsituation herzustellen.

In allen Abschnitten dieses Kapitels wurden Vorginge besprochen, in denen
das Tier es lernt, auf einen Reiz hin, etwas zu tun oder zu lassen — eben dies
ist das Prinzip der Reiz-Selektion. Vermenschlichend gesagt, das Tier lernt
daraus, dafl ihm etwas passiert und nicht ~ wie im folgenden Kapitel zu be-
sprechen ~ daraus, dafl es etwas tut, was man als instrumentelles Lernen, ope-
rant conditioning, oder Konditionierung vom Typ R bezeichnet.

Dieser letztgenannte Typus wird allgemein mit dem Inbegriff des Lernens
verbunden und von manchen fiir den einzig untersuchenswerten Lernvorgang —
wenn nicht iberhaupt fiir das einzige Element alles Verhaltens - gehalten.
Selbst Klaus Foppa, dessen Buch ich fast alles Wissen iiber Lerntheorien und
Lerntheoretiker verdanke, sagt von dem im vorliegenden Kapitel besprochenen
Lernleistungen: ,,Fiir den natiirlichen Anpassungsvorgang kommt jedoch dieser
Konditionierung vom Typ S nur geringere Bedeutung zu. Wichtiger ist das
,;operante Lernen (Konditionierung vom Typ R)*“. Dem muf# widersprochen
werden. Selbst ein ziemlich hoch organisiertes Wesen, wie etwa eine Graugans
bestreitet die teleonomen Modifikationen, die in seinem Verhalten nétig sind,
fast ausschliefllich mittels der in diesem — und im vorangehenden - Kapitel be-
sprochenen Mechanismen des Lernens. Ich mufite eine Weile nachdenken, bis
mir ein sicheres Beispiel vom operanten Lernen bei diesem Vogel einfiel: Die
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Kenntnis des fiir thn Frefbaren erwirbt er tatsichlich auf diese Weise. Die
Uberschitzung der biologischen Bedeutung des Typ R und die Unterschitzung
der Wichtigkeit aller anderen Lernvorginge kommt sicherlich daher, daff
Eigentiimlichkeiten der Wanderratte und des Menschen verallgemeinert wer-
den. Beide aber sind Wesen mit extrem ausgebildetem explorativen Verhalten,
dessen biologische Wichtigkeit mit der des operanten Lernens korreliert ist.



IV. Lernen aus den Folgen des Verhaltens
1. Die neue Riickkoppelung

Nahezu alle Tiere, die ein zentralisiertes Nervensystem besitzen, sind im-
stande, aus dem Erfolg ihres Verhaltens, der subjektiv als Belohnung wirkt, zu
lernen. Dieser Lernvorgang ist auch hypothetisch nicht aus der Entstehung
einer einfachen Assoziation oder Verbindung zweier neuraler Systeme zu erkli-
ren, sondern hat eine weit kompliziertere Struktur des adaptiv modifzierbaren
Systems zur Voraussetzung. Jener Verhaltenskomplex, den wir mit Heinroth
eine arteigene Triebhandlung nennen, besteht, wie 2. I/1, S. 871t. besprochen,
aus Appetenzverhalten, Ansprechen eines AAM und dem Erreichen der trieb-
befriedigenden Endsituation, in der eine bestimmte genetisch programmierte
Verhaltensweise abliuft. Die aus diesen drei Gliedern bestehende Kette bildet
die Grundlage, aus der alles Lernen durch Erfolg und Miflerfolg stammesge-
schichtlich entstanden ist. Im Prinzip hat dies schon Wallace Craig (1914) er-
kannt, als er in seiner klassischen Schrift ,,Appetites and Aversions as Consti-
tuents of Instincts® in allen Einzelheiten beschrieb, in welcher Weise die Aus-
fihrung der zielbildenden Endhandlung (consummatory act) es dem Tier bei-
bringt, welche héchst spezielle, der Handlung adiquate Reizsituation es aufsu-
chen muff, um volle Befriedigung zu erlangen. Unter den behavioristisch orien-
tierten Lernforschern war es meines Wissens nur P. K. Anokhin, der unabhin-
gig von den Ethologen zu sehr ihnlichen Anschauungen gelangt ist. Er be-
trachtet den ,,bedingten Reflex‘‘ als einen Regelkreis, in dem nicht nur die
duflere Situation, sondern vor allem auch die Rickmeldungen iber Vollzug
und Wirkung einer Reaktion und die Uberpriifung der Reaktions-Angemes-
senheit eine entscheidende Rolle spielen.

Es ist selbstverstindlich, daf} dieSer Regelkreis eine sehr grofie teleonome
Wirkung entfaltet, und deshalb wenig verwunderlich, daff sehr verschiedene
Tierstimme ihn im Lauf ihrer Stammesgeschichte unabhingig voneinander ,,er-
funden‘ haben, so gut wie Augen, Extremititen oder sonstige analoge Organe.
Alle Tierstimme (Phyla), die es zu einem einigermaflen zentralisierten Nerven-
system gebracht haben, besitzen die neue Riickkoppelung, Krebse (Crustacea),
Insekten (Insecta), Kopffiifler (Cephalopoda) und Wirbeltiere (Vertebrata).

Wie wir schon gehort haben, unterscheidet man nach der Nomenklatur be-
havioristischer Lerntheoretiker zwei Haupt-Typen des Lernens durch Assozia-
tion. Bei dem ersten steht der Organismus vor keinem Problem, das er aktiv
zu losen sucht, er lernt passiv, das Eintreffen eines Reizes, gegen das er gar
nichts unternehmen kann, als Signal fiir ein nun folgendes Ereignis zu werten
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und sich vorwegnehmend an dieses anzupassen. Das wird der Typ S oder
,,klassische” Konditionierung, auch Konditionierung mit Reiz-Selektion ge-
nannt. Dieser Art von Lernvorgingen wird eine zweite in scharfer begrifflicher
Trennung gegeniibergestellt, bei der das Tier aktiv eine Problemsituation da-
durch zu bewiltigen lernt, daf} es in thr verschiedene Verhaltensweisen anzu-
wenden versucht, und aus der Erfahrung lernt, welche von ihnen das Problem
16st. Hier wird Anpassung des Verhaltens nicht durch die Auswahl eines Rei-
zes, sondern durch die einer Verhaltensweise bewirkt. Dies wird ,,operant
conditioning®, (deutsch meist nicht allzu gliicklich iibersetzt mit ,,instrumen-
telles Lernen‘‘) oder Konditionierung vom Typ R genannt. Die Distinktion ist,
wie K. Foppa sagt, auch neurophysiologisch zu rechtfertigen, da es ja offenbar
einen grundlegenden Unterschied macht, ob eine zentralnervose Erregung ent-
steht, weil der Organismus seine Lage im Raum verindert, oder weil etwas im
Raum seine Lage verindert.

Dennoch geraten wir in Schwierigkeiten, wenn wir wirkliche, natiirliche
und am freilebenden Tier beobachtete Lernvorginge in dieses Begriffs-System
einreihen wollen. Bei allem Lernen aus Erfolg und Miflerfolg, von dem im vor-
liegenden Kapitel die Rede ist, lernt das Tier aus dem was es tut, insoferne ist
es ,,operant conditioning. Keineswegs immer aber wird dabei eine Verhal-
tensweise selektiert. Die hiufigsten und unter den Bedingungen des Freilebens
teleonom wichtigsten Formen des Lernens aus Erfahrung, sind die Entstehung
bedingter Appetenz, und bedingter Appetenz nach Ruhezustinden (3. IV/3, 4
und 5). Beide sind insoferne ,,operant®, als das Tier aus dem eigenen Verhalten
etwas lernt, beide aber bewirken eine Reiz-Selektion und nicht eine Verhal-
tens-Selektion. Im Gegenteil, die angestrebte oder wegen schlechter Erfahrun-
gen vermiedene Verhaltensweise ist bei allen diesen Lernvorgingen vorgegeben
und bleibt dieselbe. Instrumentelles Lernen, das zur Auswahl einer erfolgrei-
chen und damit belohnenden Verhaltensweise fiihrt, findet sich unter natiirli-
chen Umstinden meines Wissens nur bei solchen Tieren, die zu dem in 2/VI
besprochenen Neugierverhalten fihig sind. Im Laborversuch allerdings, bei-
spielweise wenn die in einer Vexierkiste (engl. puzzle box), eingesperrte Katze
alle moglichen Verhaltensweisen durchprobiert um der Qual des Eingesperrt-
seins an unbekanntem Ort zu entgehen, wird tatsichlich die schliefilich zum
Erfolg fiihrende ausgewihlt.

Abgesehen von solchen sehr speziellen Fillen und von dem auf wenige
hochentwickelte Tierformen beschrinkte Neugierverhalten, findet sich Verhal-
tens-Selektion unter natiirlichen Lebensbedingungen duflerst selten. Beispiele
fiir Verwendung verschiedener Verhaltensweisen im Dienste derselben Appe-
tenz (2.1/10, S. 104) sind nicht hiufig, auch das dort angefiihrte ist etwas weit
hergeholt. In den allermeisten Fillen, in denen ein Tier aus Erfolg und Mifler-
folg lernt, steht es unter dem Antrieb der einfachen Appetenz nach einer ganz
bestimmten Verhaltensweise, der Hund ,,will einen Knochen eingraben, der
Vogel ,,will*“ ein Reis dem Neste einfiigen, indem er die schone Instinktbewe-
gung des ,,Zitterschiebens® ausfiihrt. Hier wird nicht ein Verhaltensmuster se-
lektiert, es ist vielmehr die Appetenz nach einer ganz bestimmten triebbefriedi-
genden Endhandlung vorgegeben. Was das Tier in allen diesen Fillen lernt, ist
die Situation, in der seine Aktion die ,,richtigen Rickmeldungen erteilt. Was
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,»richtig ist, liegt in genetischer Information kodiert und in Funktionseigen-
schaften des ZNS iibersetzt, angeborenermaflen vor.

Die Forschungsinteressen der Skinnerschen Schule beschrinken sich auf das
,;operant conditioning mit Verhaltensselektion, als den Typ R des Lernens,
das beim Menschen ~ und bei anderen explorativen Wesen wie bei der Ratte —
eine sehr grofe und tatsichlich sehr erforschenswerte Rolle spielt. Meine Kritik
an den Behavioristen soll durchaus nicht besagen, dafl ich ihre Verdienste in
der Erforschung dieser besonderen und besonders wichtigen Lernvorginge un-
terschitze.

Sie haben bei dieser Forschung eine Reihe von Gesetzlichkeiten gefunden,
die fiir alles Lernen aus Erfolg und Miflerfolg gelten. Bei allen diesen Lernvor-
gingen wirken die Reize, die mit den ,,Operant* assoziiert werden, nicht un-
mittelbar und immer auslésend, sondern sie begsinstigen sein Auftreten, sie
vermehren die Wabrscheinlichkeit, dafl das Tier die betreffenden Verhaltens-
weisen zeigt*. Alle durch Verstirkung, also durch Belohnung oder Bestrafung
andressierten Verkniipfungen gehen mit der Zeit verloren, wenn die Dressur
nicht wiederholt wird, nahezu alles Erlernte kann bekanntermaflen vergessen
werden. Daher bedarf das Aufrechterhalten der durch Belohnung oder Strafe
erreichten Dressur einer wiederholten Verstirkung, einer ,,Wiederverstir-
kung®, und so hat sich das englische Wort reinforcement als allgemeine Be-
zeichnung fiir alle andressierenden Effekte festgesetzt, leider auch im Deut-
schen. Der Grund hiefiir ist wohl, daf} es ein den Vorgang scharf kennzeich-
nendes deutsches Wort nicht gibt. ,,Verstirkung® ist unbefriedigend, denn die
andressierte Verhaltensweise wird nicht stirker gemacht, sondern nur ihr Auf-
treten wahrscheinlicher. Am nichsten kime man vielleicht mit dem wirklichen
Geschehen, wenn man sagen wiirde, der Organismus werde zu der betreffen-
den Verhaltensweise ,,ermutigt, in ihr ,,bestirkt”. Bleibt die andressierte Be-
lohnung aus, die das Tier nach Ausfithren der Dressurhandlung ,,erwartet, so
fithrt das zu einer ,,Enttiuschung. Die Wahrscheinlichkeit, daf} das Tier die
Dressurhandlung ausfiihrt, nimmt daraufhin ab, man spricht von Loschung
engl. extinguishing, obwohl die abdressierende Wirkung keineswegs plotzlich
eintritt.

2. Die Mindestkomplikation des Systems

Im Gegensatz zu den meisten Behavioristen, erscheint uns Ethologen die
Frage wesentlich, woher es wohl kommen mag, daf} Lernen — von wenigen
aufschlufireichen Fehlleistungen abgesehen — stets eine Anpassung des Verhal-
tens d. h. eine Verbesserung seiner teleonomen Wirkung vollbringt. Wir wis-
sen, dafl der Erfolg das Tier ermutigt, das erfolgsbringende Verhalten zu wie-
derholen, und dafl ein Miflerfolg die gegenteilige Wirkung hat. Wober aber
weif das Tier, was ein Erfolg und was ein Miflerfolg ist?

Wir wissen, dafl die Trias, Appetenzverhalten, AAM und triebbefriedi-
gende Endhandlung im Tierreich auch als geschlossenes Programm vorkommt,
das jeder Modifikabilitit durch Lernen entbehrt; wir wissen auch, daff dies

* Fiir diese Wirkung hat 1. P. Pawlow das Wort ,,Verstirkung* gebraucht — er publizierte die
betreffende Schrift deutsch, wie eine russisch sprechende Kollegin auf meine Bitte herausfand.
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meist bei niedrigeren Organismen der Fall ist und dafl das Lernen aus Erfolg
oder Miflerfolg offensichtlich in einem spiteren Evolutions-Schritt hinzuge-
kommen ist. Wir wissen, daff durch diesen Schritt aus einem linearen Ablauf
ein Regelkreis entstanden ist und damit véllig neue Systemeigenschaften des
nervlichen Apparates, wiewohl die pri-existenten Untersysteme durchaus nicht
geindert oder gar eliminiert werden, sondern ihre vorherige Leistung behalten
haben und unentbehrliche Bestandteile des neuentstandenen Regelkreises bil-
den.

Die Entstehung des Regelkreises, der den Erfolg eines Verhaltensmusters
riickmeldet ist kaum denkbar, ohne die vorherige Existenz eines auch ohne
diese Riickwirkung funktionsfihigen linearen Systems, dessen Funktion mit
Appetenz beginnt, zum Ansprechen eines AAM weiterfiihrt und mit einer
triebbefriedigenden Endhandlung oder mit einem belohnenden Ruhezustand
(2. 1/10, S. 104) seinen Abschluf findet. Es ist nicht nur vom rein theoretischen,
biokybernetischen Standpunkt schwer, sich ein Verhaltens-System auszuden-
ken, das ohne diese drei Glieder eine teleonome Verbesserung durch Riickmel-
dung des Erfolgs erfihrt, sondern wir kennen auch aus der Beobachtung kein
einziges Verbaltens-System, das durch Lernen aus Erfolg teleonom modifizier-
bar ist und nicht diese drei Teilsysteme enthilt.

Auch bei den linearen, nicht durch Erfolg oder Miflerfolg modifizierbaren
arteigenen Triebhandlungen ist manchmal ein ,,riickmeldender Apparat am
Werke, der aber nur dazu dient, die Verhaltensweise zu beenden, ohne aber
dem Organismus etwas uber die Teleonomie des Erfolges mitzuteilen. Wie in
2.1/6 erwihnt, wird das Ende einer Instinktbewegung durchaus nicht immer
durch die Erschépfung des ASP herbeigefiihrt, sondern oft durch einen Me-
chanismus, der den Vollzug der Handlung meldet, wie dies die propriozeptori-
schen Afferenzen aus der Samenblase bei der Kopulation des minnlichen
Schimpansen tun.

Um dem Tier Information dariiber zukommen zu lassen, welchen Erfolg
die eben getitigte Aktion hinsichtlich ihrer teleonomen Wirkung auf die
Auflenwelt zu verzeichnen habe, sind Meldungen notwendig, die aus dieser
Auflenwelt stammen. Unser ,,angeborener Schulmeister, der dem Organismus
im Erfolgsfalle auf die Schulter klopft und thm sagt: ,,So mach’ es wieder* und
im Fall des Miflerfolgs die Zuchtrute schwingt, muf§ also aus der Auflenwelt
stammende Information gewinnen.

Um das zu kénnen, muf er eine sehr grofle Menge genetischer Information
besitzen, die sowohl seinen Schiiler wie dessen Umwelt betrifft. Das offene
Programm des Lernens aus Erfolg und Miflerfolg hat einen sehr komplexen
sensorischen und neuralen Apparat zur Voraussetzung, der gewaltige Mengen
stammesgeschichtlich erworbener Information enthilt.

Die Frage nach der Mindestkomplikation, die ein neurales System haben
muf}, um Riickmeldungen des Erfolgs zu einer teleonomen Verbesserung seiner
Funktion auswerten zu koénnen, wird von der behavioristischen Schule nicht
gestellt, noch weniger die Moglichkeit in Betracht gezogen, dafl es mehrere Sy-
steme geben mag, die eben dieses leisten; vielmehr werden alle Vorginge dieser
Art als Conditioning vom Typ S zusammengefafit. Dies hat mehrere Griinde,
von denen z. T. schon gesprochen wurde. Erstens lehnen die Behavioristen die
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Frage nach Teleonomie so energisch ab, wie wir jene nach Teleologie. Zwei-
tens aber hoffen sie, dal man zur Abstraktion allgemein giiltiger Gesetze des
Lernens — und des Verhaltens iiberhaupt — gelangen kann, ohne sich der Miihe
zu unterziehen, die komplizierte physiologische Maschinerie zu analysieren,
deren Leistung das Verhalten und im Besonderen das Lernen ist.

Diese Hoffnung ist wohl vergebens, denn wie der Kybernetiker weifl, kann
man die Leistung eines komplexen informationsverarbeitenden Systems, das
aus verschieden gebauten und verschieden funktionierenden Teilen besteht,
niemals dadurch verstehen lernen, daff man den Eingang kontrolliert und die
Wahrscheinlichkeit statistisch errechnet, mit der bestimmte Ausgangsgrofen
aus dem System herauskommen. Es ist dies, wie H. Mittelstaedt einmal scher-
zend sagte, etwa so, als wollte man die Funktion eines Fahrkartenautomaten
verstehen lernen, ohne etwas anderes iiber thn zu erfahren als die Art der
Miinze, die man einwirft, und die Art der Fahrkarte, \die dann herauskommt.

Anders liegen die Dinge, wenn man zusitzlich nicht nur etwas iiber die
Teile weifl, aus denen sich ein solcher Apparat zusammensetzt, sondern auch
iiber die Teilfunktionen, die jedem von ihnen zukommen. Dann ist nimlich je-
nes Verfahren am Platze, von dem schon in 1. II/2, S. 32ff. gesprochen wurde,
und das seine Parallele in der Lehrmethode hat, die dort am Beispiel des Ben-
zinmotors illustriert wurde. Man symbolisiert jedes der Teilsysteme, ohne
seine Maschinerie oder Funktionsweise verstanden zu haben, als einen leeren
Kasten (Blackbox), und jede der Wirkungen des einen auf das andere durch
Pfeile, deren positives oder negatives Vorzeichen bahnende oder hemmende
Einfliisse darstellt. So etwas nennt man ein Flief-Diagramm.

B. Hassenstein hat eine neue begriffliche Einteilung der Lernvorginge vor-
genommen, in der er in seine Fliefl-Diagramme die von den Ethologen als selb-
standig funktionierende Einheiten erkannten Mechanismen einsetzte. Die Wi-
derspruchslosigkeit, mit der dies gelingt, sowie die praktische Anwendbarkeit
in Erziehung von Kindern und Dressur von Tieren, spricht nicht nur fiir die
Richtigkeit seines Ansatzes sondern auch fiir die der alten ethologischen Be-
griffsfassungen.

3. Die bedingte Appetenz

Wie schon im vorangehenden Abschnitt gesagt (S. 231), gibt es Lernvorgin-
ge, die sich der herkdmmlichen Einteilung der Psychologen nicht recht fiigen
wollen, denn sie gehdren insoferne zum ,,operant conditioning*, als das Tier
aktiv etwas tut, um etwas zu erfahren. Diese Erfahrung fiihrt aber nicht zur Aus-
wahl einer zweckmifligen Verhaltensweise (behaviour selection) wie dies zu
diesem sogenannten Typ S des Konditionierens gehort, sondern zur Dressur
auf ein bestimmtes Appetenzverhalten, sowie auf eine bestimmte, von thm an-
gestrebte Reizsituation. In dem Regelkreis, der allem Lernen durch Erfahrung
zugrundeliegt, iibt wie schon gesagt, die erworbene Information eine teleonom
modifizierende Riickwirkung auf das vorangehende Verhalten aus. Verstir-
kende und hemmende Wirkungen konnen sowohl das einleitende Appetenz-
verhalten, wie auch die Aktion selbst betreffen. Im ersteren Falle spricht man
von bedingter Appetenz.
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Wenn eine Biene in einem der Versuche, die Karl von Frisch zur Priifung
des Farbensehens angestellt hat, mehrere Male vergebens ein Futterschilchen
auf blauem Hintergrund angeflogen hat, und andererseits mehrere Male in ei-
nem, auf gelben Untergrund stehenden Glasschilchen Zuckerlésung vorgefun-
den hat, an der sie die Bewegungsweisen des Nektarsammelns in befriedigender
Weise durchfithren konnte, so wird sie die urspriinglich neutrale Reizsituation
— das gelbe Papier wirkt keineswegs primir anziehend — zum Ziel des zugeho-
rigen Appetenzverhaltens wihlen. Es ist also das Appetenzverbalten, das durch
den Lernvorgang mit neuen auslosenden und richtenden Reizen verkniipft
wird.

Dafl es tatsichlich die Appetenz und nicht etwa die zielbildende Endhand-
lung ist, die durch den Lernvorgang mit neuen auslésenden Reizen assoziiert
wird, it sich durch einen einfachen Versuch nachweisen: Man kann der Bie-
ne, nachdem sie das Futterschilchen angeflogen hat, ein anders gefirbtes Papier
unterschieben, so dafl sie wihrend des Saugens, das sicherlich eine triebbefrie-
digende Endhandlung darstellt, das Futterschilchen auf blauem Hintergrund
sieht. Trotzdem wihlt sie, beim nichsten Anflug vor die Wahl zwischen blau
und gelb gestellt, wieder die gelbe Farbe, die Anflugfarbe. Es kénnen zwischen
der Wahrnehmung der Anflugfarbe und der Belohnung durch das Saugen mehr
als 8 Sekunden verstreichen, dennoch wird durch die Belohnung die Anflug-
farbe als Ziel der Appetenz andressiert. Hassenstein schliefit daraus: ,,Die In-
formation iber empfangene Sinneseindriicke kann also im Organismus eine
Zeit lang gespeichert werden, bis sie im Zusammenwirken mit einer spiter ein-
treffenden Belohnung zur Mit-Ursache fiir die Bildung einer neuen ,,bedingten
Verkntpfung® wird*.

Ein zweites Beispiel, das Karl von Frisch in seiner Arbeit ,,Ein Zwergwels,
der kommt wenn man ihm pfeift* veréffentlicht hat, ist folgendes: Um den
Gehorsinn des Fisches nachzuweisen, lief Frisch kurz, ehe er das Tier fiitterte,
einen Pfiff ertdnen. Vor Beginn der Versuche hatte das Tier nicht im gering-
sten auf Pfiffe reagiert. Nach an fiinf aufeinanderfolgenden Tagen angestellten
Versuchen lieff Frisch einen Pfiff ertonen, ohne danach den Zwergwels zu fiit-
tern. Da kam dieser aus seiner Hohle hervor und begann im freien Wasser des
Beckens nach Beute zu suchen. Bemerkenswert hieran ist folgendes: der Expe-
rimentator hatte bis dahin stets an einem Stibchen dem Fisch das Beutestiick
direkt an das Maul bzw. an die olfaktorischen Organe seiner Barteln herange-
bracht, ehe der Wels begonnen hatte, nach Nahrung zu suchen, also Appe-
tenzverhalten zu zeigen. Dennoch wurde als Ergebnis des Lernens durch den
bedingten Reiz das Appetenzverhalten ausgelost und nicht die Aktion des Zu-
schnappens und Schluckens, wie eigentlich zu erwarten, da sie mit dem akusti-
schen Reiz zugleich vor sich gegangen war.

In seinen bahnbrechenden Versuchen hat Pawlow die Speichelreaktion von
Hunden dadurch quantifizierbar gemacht, dafl er den Ausfiihrungsgang der
Speicheldriise durch eine Kaniile verlingerte und so die Sekretion nach aufien
leitete, wo er sie durch Abzihlung der Tropfen quantifizieren konnte. Das
Liuten einer Glocke [6st natiirlicherweise keine Speichelsekretion aus, lifit man
aber mehrere Male kurz vor jeder Futtergabe ein Glockenzeichen ertonen, so
bildet sich aufgrund der zeitlichen Nihe und der zeitlichen Aufeinanderfolge
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von bedingtem und dem urspriinglichen, unbedingten Reiz eine Verkniipfung
und eben dies galt urspriinglich als Prototyp des bedingten Reflexes.

Dennoch handelt es sich um einen Lernvorgang, der ein sehr viel komple-
xeres System betrifft, als der in 3. III/3 besprochene bedingte Lidschlagreflex,
von dem er sich in folgenden wesentlichen Punkten unterscheidet. Seine Aus-
bildung ist von Belohnungen abhingig, die nur wirken, wenn die Appetenz
danach aktiviert ist. d. h. wenn der Hund Hunger hat, auch ist der Lernerfolg
nut dann nachweisbar, wenn dieselben Appetenzen aktiviert sind. Befreit man
den Hund, wie Howard Lidell dies getan hat, aus der Fesselung, durch die er
in den Pawlow’schen Versuchen fixiert wird, so zeigt er alsbald , dafl keines-
wegs nur seine Speichelsekretion, sondern ein ganzes und zwar ein sehr spe-
zielles, System von Appetenzverbalten aktiviert ist, das auf Ernihrung gerichtet
ist: Jenes System nimlich durch das ein Hund seinen Herrn, sowie ein Wolf
altere Rudelmitglieder um Futter anbettelt. Er liuft zur Quelle des Reizes, sei
es eine Glocke, ein Metronom oder sonstiges und bettelt sie schwanzwedelnd
und bellend um Futter an, wie Hassenstein sagt: ,,lauter Verhaltenselemente,
die in der gegebenen Versuchsanordnung gar nicht als solche hatten gelernt
werden konnen, z. T. weil sie dort gar nicht méglich waren.* Hierin wird fol-
gender von Hassenstein herausgestellter Unterschied zwischen bedingtem Re-
flex und bedingter Appetenz deutlich: ,,Beim bedingten Reflex lost der be-
dingte Reiz stets das gleiche motorische Verhaltensmuster aus wie der primire
auslésende Reiz, hochstens im Zeitverlauf oder in der Stirke verindert; bei der
bedingten Appetenz dagegen erscheint als erfahrungsbedingtes Verhalten stets
das Appetenzverbalten, gleich ob es in der Lernsituation stattfand oder nicht.*

Es ist leicht verstindlich, daff diese besondere Form des Lernens — wie auch
ihr Gegenteil, das Erwerben bedingter Aversionen — im normalen Leben der
Tiere eine besonders wichtige Rolle spielt und der Vorgang dementsprechend
in der Natur hiufig zu finden ist. Die erste Phase des spontan beginnenden
Appetenzverhaltens ist immer so programmiert, daff das Tier, jede Art auf ihre
Weise, die Begegnung mit der angestrebten Reizsituation wabrscheinlicher
macht (2. 1/10, S. 104). Die zweite Phase besteht fast immer in der taxienge-
steuerten Anniherung an das Objekt der Handlung, bei dessen Beriihrung
schlieflich die triebbefriedigende Endhandlung ausgeldst wird. Sehr oft stellt
sich erst beim Ablaufen dieses letzten Gliedes heraus, ob die Umweltsituation
in der es betitigt wurde, die teleonom richtige gewesen war oder nicht. Ging
sie an falscher Stelle los, so hat es offensichtlich keinen Sinn, an der Maschine-
rie der phylogenetisch wohl konstruierten zielbildenden Instinktbewegung et-
was andern zu wollen, der Ort, an dem eine teleonome Anderung am besten
vorgenommen werden kann, ist sichtlich das Appetenzverhalten, denn ihm ob-
liegt es ja, den Organismus in die fiir die betreffende Verhaltensweise biolo-
gisch richtige Situation zu dirigieren.

Wo aber sitzt der ,,angeborene Schulmeister, d. h. die Information, die
dem Tier sagt, welches die ,,biologisch richtige Situation sei? Offenbar hiufig
in der Erbkoordination der zielbildenden Endhandlung selbst, oder genauer ge-
sagt, in den sensorischen Riickmeldungen, den Reafferenzen, die das Tier bei
threm Ablauf erhalt. Bei Besprechung der Eibl’schen Versuche (1.11/9) iber
die Rolle des Lernens beim Nestbauen der Ratte sind wir dieser Tatsache
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schon begegnet, ebenso in (1. II/5, S. 41) bei Erwihnung des Knochen-Eingra-
bens bei jungen Hunden. Ein anderes Beispiel, bei dem der Lernvorgang durch
die groflere Zahl beobachteter Einzelheiten klarer zutage tritt, wird von einer
uralten und fast allen nestbauenden Végeln eigenen Instinktbewegung geliefert.
Viele Singvogel, und zwar gerade jene, die iiber sehr komplexe Instinkthand-
lungen des Nestbaues verfiigen, besitzen einen ebenso komplexen AAM, der
auf das geeignete Nistmaterial anspricht. Viele von ihnen kommen nicht einmal
in Balzstimmung und die entsprechende Hormonlage, solange dieses Nistmate-
rial fehlt. Andere Singvogel, und zwar gerade die lernfihigsten unter ihnen, be-
sitzen nahezu keine angeborene Information iiber die Art der zum Nestbau
verwendbaren Stoffe. Rabenvigel (Corvidae) schleppen, sowie der Antrieb
zum Nestbau in ihnen erwacht, die verschiedensten Gegenstinde, z. B. Stiick-
chen von Ziegeln, Eisenplatten und Metallfassungen zerbrochener Glithlampen
zum Nestorte und versuchen sie dort mit der Instinktbewegung des sogenann-
ten Zitterschiebens zu verbauen. Anfinglich ist iiberhaupt keine Bevorzugung
des einzigen geeigneten Nistmaterials, nimlich entsprechend grofier Astchen,
zu bemerken.

Beim. Zitterschieben steht der Vogel in der Mitte des gewihlten Nestplatzes
und vollfihrt mit dem Material im Schnabel seitlich schiebende zitternde Be-
wegungen, bei denen der Kopf etwas schief gehalten wird, sodaf ein lingeres
Objekt wie ein Zweig mit der Spitze gegen die Unterlage gedriickt wird. Lei-
stet der so geschobene Gegenstand stirkeren Widerstand, so macht der Vogel
ein paar kleine Bewegungen des Riickziehens und verstirkt das Schieben. Sitzt
das Material endgiiltig fest, so verstirken sich die zitternden Bewegungen zu
einem orgastischen Maximum und brechen danach kritisch ab. Anschlieflend ist
der Vogel eine Zeit lang gegen Nistmaterial refraktir, es handelt sich also um
eine typische triebbefriedigende Endhandlung (consummatory action). Diese
Triebbefriedigung wird begreiflicherweise nur durch lingliche Objekte erreicht,
die sich gut befestigen lassen und der Vogel lernt es rasch, solche zu bevorzu-
gen, die bei der zielbildenden Endhandlung die am besten befriedigenden
Riickmeldungen (Reafferenzen) geben.

Der ,,angeborene Lehrmeister, die ererbte Information, die dem Tiere
sagt: ,,S0 war es richtig®, sitzt somit in der erbkoordinierten Bewegungsweise
selbst, und in proprio- und exterozeptorischen Mechanismen, die in ihrer
Funktion mit AAM’s verwandt sind. Die Funktion dieser Mechanismen tritt
besonders klar zutage, wenn sie eine vom teleonomen Standpunkt aus falsche
Information liefern. Bei allen Lernvorgingen mit aktiver Reizauswahl, wie es
die in diesem und im nichsten Abschnitt besprochenen sind, kann folgende
Fehlleistung zustandekommen. Der Organismus kann auf seiner Suche nach
einer Umweltsituation, in der eine bestimmte triebbefriedigende Endhandlung
belohnende Reafferenzen bietet, durch einen ungliicklichen Zufall auf eine sol-
che stoflen, die eben dies noch wirksamer tut, als die biologisch adiquate. Wir
haben in 2. 1I/3, S. 130 hnliche Fehlleistungen des AAM kennengelernt.

Die Bewegung des Zitterschiebens fiihrt bei Singvogeln recht hiufig zu ei-
ner eindrucksvollen ,,Irrefiihrung* dieser Art. Wenn ein Nestmaterial suchen-
der Vogel, bei dem sich die Dressur auf das Objekt in der eben beschriebenen
Weise vollzieht, zufillig auf weichen Eisendraht passender Dicke stof8t und mit
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ihm die Bewegung ausfiihrt, so verhakt sich dieses Material in idealer Weise
und liefert eine so iiberstarke Bestirkung der Appetenz nach Eisendraht, dafl
der Vogel tatsichlich ein ganzes Nest nur aus diesem Material herstellt. Prof.
Otto Koenig besitzt eine ganze Sammlung solcher im Freiland gefundener
Drahtnester. Es wire interessant, diesen Lernvorgang an gefangenen Végeln zu
reproduzieren. Die Fixierung einer Verhaltensweise auf ein solches ,,iibernor-
males® Objekt kommt einem Laster gleich. Bei Besprechung bedingter Appe-
tenz nach Ruhezustinden werden wir einem analogen Effekt begegnen.

Die Funktion der bedingten Appetenz ihnelt derjenigen des in 3.1I1/4 be-
sprochenen bedingten Reflexes im eigentlichen Sinne. Dennoch gehen beide
Lernvorginge auf sehr verschiedenen nervlichen Wegen vor sich und diirfen
nicht miteinander verwechselt werden, was kein Geringerer als I. P. Pawlow
selbst getan hat. Die Konditionierung vom Typ S ist gekennzeichnet durch das
passive Verhalten des Organismus und die Beschrinkung seines Lernens auf die
Selektion des Reizes (3. III/1, S. 2191f.). Dies scheint fiir die ,,klassische* Kon-
ditionierung zuzutreffen, aber nur solange das Versuchstier, wie dies in der
Pawlowschen Versuchsanordnung der Fall ist, fest angefesselt ist. Die in
3. III/4, S. 236 besprochene Beobachtung von Howard Lidell zeigt eindeutig,
dafl der Hund keine bedingte Reaktion vom Typ S ausgebildet, sondern viel-
mehr eine bedingte Appetenz erworben hatte.

4. Die bedingte Aversion

So wie die bedingte Appetenz funktionell dem bedingten Reflex shnelt, so
hat der nun zu besprechende Lernvorgang funktionelle Parallelen zu den in
3.11I/5 und 3.111/7 besprochenen bedingten Vermeidungsreaktionen und be-
dingten Hemmungen. Auch hier bestehen dieselben Unterschiede beziiglich des
nervlichen Weges, den der Lernvorgang beschreitet: Auch hier geht er iber
eine Aktion des Tieres, deren Erfolg riickgemeldet wird, wenn auch, genau wie
bei der bedingten Appetenz, eine Reizsituation andressiert und nicht eine Ver-
haltensweise selektiert wird.

Wie jeder weif}, kann die Appetenz nach einer bestimmten Speise auf lange
Zeit hinaus, ja manchmal auf Lebenszeit, in starke Aversion verwandelt wer-
den, wenn man sich mit ihr einmal griindlich den Magen verdorben und dabei
grofles Ubelsein empfunden hat. Das ist so selbstverstindlich, dafl lange Zeit
niemand dartiber nachdachte, bis John Garcia durch eine Geschichte darauf
gebracht wurde, die seine Mutter erzihlte. Als kleines Midchen von etwa drei
Jahren hatte diese Dame von einer Bekannten ein grofles Stiick Schokolade ge-
schenkt bekommen, unmittelbar bevor die Familie ein Fahrschiff bestieg, auf
dem die Kleine von stirkster Seekrankheit befallen wurde. Frau Garcia emp-
fand bis in ihr hohes Alter eine uniiberwindliche Aversion gegen Schokolade,
ihr Sohn aber baute auf dieser Erfahrung eine Reihe hochst wichtiger Experi-
mente auf. Es war nicht die Schokolade die Ubelkeit erregt hatte, der aver-
sionsbedingende Reiz ging also nicht von dem Gegenstand der Aversion aus,
wohl aber von einer Reizsituation, die sehr wohl die Folge des Schokolade-Es-
sens hitte sein konnen. Es war wohl die offensichtliche Teleonomie dieses
Lernvorgangs, die John Garcia’s Interessen erregte und thn zu folgenden Ver-
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suchen fiihrte. Er bot Ratten eine Reihe verschiedener Nahrungsstoffe in zeitli-
chem Hintereinander und versuchte, den Tieren das Fressen einzelner Stoffe
durch Strafreize verschiedenster Art abzudressieren. Wie sich zeigte, waren
elektrische Schlige und sonstige mechanische Strafen verschiedenster Art vollig
wirkungslos, nur Einwirkungen, die intestinales Ubelbefinden hervorrufen, wie
Injektion von Apomorphin oder eine schwache Rontgenbestrahlung, wie sie
bei Menschen den sogenannten,,Rontgenkater erzeugt, wirkte abdressierend,
u. z. betraf, dem Gesetz der Succedaneitit und Kontiguitit (S. 214) folgend, die
bedingte Aversion jene Speise, die das Tier genossen hatte unmittelbar bevor
thm iibel wurde. Die einzige Ausnahme von dieser Regel betraf nexe Futter-
stoffe, die zwischen einer Folge von altbekannten, vom Tier als unschidlich
ausprobierten, eingeschaltet wurden. In diesem Fall bezog sich die bedingte
Aversion stets auf das neue Nahrungsmittel, ohne Riicksicht darauf, wieviele
andere, bekannte, das Versuchstier zwischen dem Genuf§ der neuen Speise und
dem Ubelwerden gefressen hatte.

Die Teleonomie dieses phylogenetisch ,,wohldurchdachten Lern-Pro-
gramms ist offensichtlich. Dafl gewisse geschmackliche Reizsituationen Unheil
verkiinden, kann nur durch vegetative Folgen andressiert werden, wihrend an-
dere Strafreize leichter mit anderen Verhaltensweisen als denen der Nahrungs-
aufnahme assoziiert werden. Es fillt schwer, sich einen natiirlichen, im Freile-
ben eines Tieres vorkommenden Zusammenhang zu erdenken, in dem ein Ge-
schmack andere als vegetative Folge ankiindigt, oder ein nicht vegetativer Straf-
reiz das Fressen einer bestimmten Nahrung verbietet*.

Diese Beispiele reichen hin, um an ihnen das Prinzip der bedingten Aver-
sion aufzuzeigen. Wenn auf die Wahrnehmung einer neutralen oder sogar einer
bis dahin Appetenz-auslosenden Rejzsituation ein oder mehrere Male eine iible
Erfahrung folgt, so wird die Reizsituation mit einer Verhaltensweise des Ver-
meidens assoziiert, die sich in Flucht oder in der Hemmung der Anniherung
auswirken kann. B. Hassenstein gibt hierzu folgende kybernetische Analyse
sowie das beigefiigte Funktionsschaltbild (Abb. 32): ,,Zunichst erhebt sich die
Frage nach den Eingangs- und Ausgangsvariablen des Lernsystems bei der be-
dingten Aversion. Als Eingangsvariable kann man auffassen: erstens den zuerst
neutralen, dann bedingten Reiz, zweitens die Meldungen iiber schlechte Erfah-
rungen, die, wie die Beispiele andeuteten, sehr verschiedener Art sein kdnnen:
Schreck, Schmerz, Trennung von der Artgenossen-Gruppe, vegetative Storung.
Ausgangsvariablen sind zunichst die Reaktion des Vermeidens und der Flucht,
manchmal aber auch die (nach dem Lernakt gehemmte) Anniherung an die zu-
vor angestrebte Reizsituation.

s Eingangs-Ausgangs-Beziehungen. Wegen der Ahnlichkeit mit den anderen
Lernformen eriibrigt sich die mathematische Formulierung. Die Reaktion ist
Vermeiden, Flucht, Hemmung anderen Verhaltens. Sie wird zunichst unmit-
telbar durch die schlechte Erfahrung ausgelost; sie geht auf bedingte Reize

* Polemik gehort nicht in ein Lehrbuch, doch darf nicht unerwihnt bleiben, daff J. Garcia
Schwierigkeiten hatte, diese Erkenntnisse zu verdffentlichen und dafi die Publikation der frither
erwihnten wichtigen Beobachtung Lidells unterbunden wurde. So groff war die Macht der ideo-
logischen Vorurteile gegen die Tatsache, dafl Verhalten phylogenetisch programmiert ist.
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iiber, sofern auf deren Auftreten in der Vergangenheit ein- oder mehrmals in
entsprechendem Zeitabstand schlechte Erfahrungen folgten. Eine etwaige ur-
spriingliche Appetenz zu dem bedingten Reiz wird dadurch unterdriickt.*
,.,Funktionsschaltbild. In Abb. 32 ist ein Signalfluf- oder Datenverarbei-
tungsdiagramm angegeben, das die eben genannten Reiz-Reaktions-Zusam-
menhinge zu verwirklichen vermag. Auf der rechten Seite ist ein Teilsystem
der gegenseitigen Hemmung eingezeichnet; es ist aufgrund seiner Schaltung in-
stabil, sodaf jeweils die schwichere der beiden von links auftretenden Meldun-

s

Sy
Sﬁx{-; N

Schmerz, L Tendenz zu
SLD-’ Schreck * | +é—>—QJ->{ Vermeiden
etc. und Flucht -

Bedingte Aversion

infolge der Kontiguitdt eines .bedingten Reizes” S,
mit einem unbedingten Reiz mit negativer Yalenz Sf’

Abb. 32. Idealisiertes vereinfachtes Funktionsschaltbild fiir die bedingte Aversion. Der zusitzliche
gebogene Pfeil nach unten links soll andeuten, dafl das negativ bewertete Ereignis nicht nur ein
Auflenreiz, sondern auch ein vegetativer Zustand (z. B. Ubelkeit) sein kann. — Ein Differenzier-
glied wie bei der Belohnung einzufiigen, hitte im Fall der Strafe keinen funktionellen Sinn. — Der
hinsichtlich der Aversion erfahrungsbedingte Reiz kann zugleich der friihere auslésende Reiz fiir
ein zu einer anderen Bereitschaft gehrendes Appetenzverhalten sein; das ist durch die gestrichelte
Linie angedeutet; die Bereitschaftsinstanz fiir dieses andere Verhalten ist nicht eingezeichnet. (Aus:
Hassenstein, Verhaltensbiologie des Kindes)

gen ganz unterdriickt wird, wihrend die andere ungeschwicht hindurchtrite.

Bedingte Aversionen spielen bei eurytrophen Tierarten, d. h. bei solchen,
die vielerlei Nahrung zu sich nehmen, eine ungeheuer wichtige Rolle. Sie geho-
ren ganz sicher zu den Lernvorgingen, die unter natiirlichen Bedingungen am
hiufigsten sind, jedenfalls sehr viel hiufiger als echtes instrumentelles Lernen
mit Verhaltensauswahl.

5. Die bedingte Aktion

,»Wenn ein Tier ein- oder mehrmals irgend ein motorisches Verhalten aus-
fiihrt und unmittelbar danach eine gute Erfahrung macht, also z. B. belohnt
wird, so kann durch eine funktionelle Koppelung zwischen diesem motori-
schen Verhalten und demjenigen Antrieb entstehen, der durch die Belohnung



5. Die bedingte Aktion 241

befriedigt wird. Das Lernergebnis besteht darin, dafl das Tier das ,,lohnende*
Verhalten bevorzugt ausfithrt, wenn der betreffende Antrieb erwacht ist. Eine
bedingte Aktion ist also aufzufassen als Appetenzverhalten, das aufgrund von
Erfahrungen eine neue motorische Ausfiihrungsweise dazugewonnen hat* - so
definiert Hassenstein die bedingte Aktion, wobei das Wort ,Aktion‘ (nicht Re-
aktion) darauf hinweisen soll, daf es sich um ein Lernen auf dem Sektor der
Verhaltensausfiéhrung handelt.

Unzihlige Verhaltensweisen, seien es nun Instinktbewegungen, Kombina-
tionen von mehreren solchen oder ein beliebiges Folgen zufillig ausgeloster
Bewegungsweisen konnen in dieser Weise andressiert werden. Viele Zirkus-
dressuren beruhen darauf, dal man absichtlich ein solches ,,Hintereinander
ausldst und anschlieffend belohnt. Eva Maria Dolderer hat mit Hilfe des Zir-
kusdirektors Fredy Knie eine sehr genaue Analyse des Zustandekommens be-
dingter Aktionen geliefert.

Wie aus der oben gegebenen Definition Hassensteins hervorgeht, ist es fiir
die bedingte Aktion kennzeichnend, daff die Belohnung aus einem anderen
Verhaltens-System geholt wird, als dem der anzudressierenden Bewegungswei-
se. Das Verfahren ist aus der Hunde- und Pferdedressur, ja selbst aus der Kin-
dererziehung, so vertraut, daf man sich nicht geniigend dariiber wundert,
wenn einem Pferd eine Bewegungsweise, die zweifellos aus dem Verhaltens-Sy-
stem der Verteidigung gegen Freflfeinde stammt, als bedingte Aktion durch
sanfteste Signale und nachfolgende Belohnung durch Liebkosungen und Zucker
andressiert werden kann.

Nach K. Zeeb ist die sogenannte Capriole eine natiirliche Bewegungsweise
des Pferdes, die auch an den verwilderten Pferden des Herzogs von Croy be-
obachtet werden kann. Die Bewegungsweise besteht darin, daff das Pferd
,steigt, d. h. sich auf der Hinterhand hoch aufrichtet, aus dieser Stellung
hoch in die Luft springt und, noch hoch {iber dem Boden, mit den Hinterbei-
nen ausschligt. Nach Oberst von Podhajsky, dem Leiter der Spanischen Reit-
schule in Budapest (miindliche Mitteilung 1946) wurde die Capriole auch im
Kampf angewendet, indem der Reiter sein Roff nach allen Seiten hin hinterein-
ander ausschlagen liel. Man kann sich vorstellen, daff die Capriole sowohl bei
der Verteidigung des Pferdes gegen andringende Wolfe als auch bei der des
Reiters im Kampfgetimmel sehr wirksam sein mufi.

In der Dressur wird dem Pferd zuerst das Steigen beigebracht, und dann
wird es auf den Hinterbeinen stehend, zugleich mit einem stimmlichen Kom-
mando solange an der Hinterhand und am Bauch durch Beriithrung mit der
Peitsche gereizt, bis es ausschligt, worauf sofort die stirkste nur mogliche Be-
lohnung folgt. Es ist bemerkenswert, daff das Tier iiberhaupt imstande ist, die
durchaus autochthone Abwehr-Reaktion des Ausschlagens mit dem Empfang
von Zucker und Liebkosungen zu assoziieren. Seine Assoziationsfihigkeit geht
aber noch weiter. Weil bei der Capriole der schone lange Schweif der Lipiz-
zanerhengste leicht in den Bereich der Hinterhufe kommt, pflegt man ihn an
der Wiener Hofreitschule in einem Netzbeutel hochzubinden. Es war dem Be-
obachter, der die Bewegung kennt, durchaus deutlich, daff die Hengste in
,»Capriolen-Stimmung* gerieten, sowie ihnen dieser Beutel {iber den Schwanz
gezogen wurde.

16 Lorenz, Verhaltensforschung



242 IV. Lernen aus den Folgen des Verhaltens

Ein weiteres erheiterndes Beispiel einer bedingten Aktion verdanken wir
Karl von Frisch. Er hielt einen brasilianischen Blumenau-Sittich (Brotogerys ti-
rica Gmelin), den er im Zimmer frei fliegen liel. Um Beschmutzung der Mo-
bel méglichst zu verhindern, lief er den Vogel immer dann frei, wenn er ge-
rade Kot abgesetzt hatte. Der Vogel hatte bald heraus, dafl diese Titigkeit
durch Freiflug belohnt wurde und es war im hochsten Mafle komisch zu se-
hen, wie er sich geradezu krampfhaft bemiihte ,,ein Batzi* zu machen, wenn
Frisch an den Kifig herantrat. Merkwiirdigerweise generalisierte der Vogel die
,»Hypothese®, daf8 Kotabsetzen eine allgemein belohnenswerte Titigkeit sei,
und begann auch dann in der beschriebenen Weise zu ,,bitten”, wenn er
auflerhalb des Kifigs einen Leckerbissen sah oder sonst irgend etwas von sei-
nem Pfleger wollte.

Wenn oben gesagt wurde, dafl ,,unzihlige® (S. 241) Verhaltensweisen durch
Belohnung zu bedingten Aktionen gemacht werden konnen, so mufl anderer-
seits erwihnt werden, daff es auch solche gibt, bei denen das auch bei grofitem
Aufwand von Mithe und Geduld nicht geht. Das Vorhandensein nichtbeding-
barer Aktivititen und Reaktionen wird oft unterschlagen, oder zumindest un-
terschitzt. Selbst in K. Foppas Buch wird z. B. der Sehnenreflex irrtimlich in
der Liste bedingbarer Reaktionen angefiihrt.

Aktionen, die nicht bedingbar sind, gibt es wahrscheinlich in noch grofierer
Zahl als Reaktionen. Nicht mit bedingten Reizen verkniipfbar, sind nachgewie-
senermaflen viele sexuelle Bewegungsweisen. Man kann z. B. nicht einem Tau-
ber durch Belohnung mit Futter oder Wasser andressieren, auf ein gegebenes
Signal sein Balzgurren horen zu lassen, und wenn er noch so hungrig oder
durstig ist. Ebensowenig kann man auf diesem Wege einer weiblichen Ratte
beibringen, auf ein Zeichen hin die Bewegung der weiblichen Begattungsauf-
forderung zu vollfithren. W. Verplanck versuchte, das seitliche Schnabelschiit-
teln der Stockente, eine ihrer hiufigsten Bewegungen der Korperpflege (com-
fort activity), durch regelmifiige sofortige Belohnung mit Brotstiickchen zu
einer bedingten Aktion zu machen. Man kann der Ente an dem vorangehenden
Gefiederstriuben gut ansehen, in welchem Augenblick das Schitteln kommen
wird und ihr unmittelbar danach das Brotbrockchen zuwerfen, wobei gleich-
zeitig die vorbereitende Bewegung des Experimentators einen Signalreiz setzt,
den die Ente sehr wohl zu verstehen lernt. Sie schafft auch prompt die Asso-
ziation, aber nicht die Bewegung! Sowie Verplanck an den Teich herantrat,
vollfiihrten die Enten mit Hals und Kopf merkwiirdige krampfhaft wirkende
Seitenbewegungen. Dies war offenbar die nichste Anniherung an die Schiittel-
bewegung, die sie zustandebrachten. (Miindliche Mitteilung, leider hat Ver-
planck diesen Versuch nicht versffentlicht).

Dieses Phinomen wirft die Frage auf, wovon es wohl abhingen mag, ob
eine gegebene Bewegungsweise durch Verkniipfung mit einer Belohnung zur
bedingten Aktion gemacht werden kann, oder nicht. Viele Instinktbewegun-
gen, wie die erwihnten sexuellen, sind.offenbar zu fest in die phylogenetisch
programmierte Kette ihrer eigenen Appetenz und der zugehorigen AAM ein-
gebaut, um mit Belohnungsreizen andersartigen Ursprungs verkniipft werden
zu konnen. Ahnliches gilt ja fiir die Bedingbarkeit von Aversionen gegen be-
stimmte Nahrungsmittel, die nur mit vegetativen Reizen verkniipft werden
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konnen (3. IV/4, S. 239). Je niher die Beziehungen zwischen den beiden Ver-
haltens-Systemen sind, denen die zu bedingende Aktion und der sie beloh-
nende Reiz entstammen, desto leichter kann ihre Verkniipfung bewerkstelligt
werden.

Zweitens hingt die Moglichkeit zu Bildung bedingter Aktionen offenbar
von der allgemeinen Entwicklungshohe des ZNS der betreffenden Tierart ab.
Es ist kein Zufall, daf} die schénsten Beispiele fiir bedingte Aktionen — mit der
einzigartigen Ausnahme von Karl von Frischs Blumenau-Sittich — aus dem
Verhalten hoherer Siugetiere stammen. Es gehért eben schon allerhand dazu,
Zucker und Liebkosungen mit einer wiitenden Selbstverteidigungsbewegung zu
assoziieren.

Drittens ist fiir das Zustandekommen bedingter Aktionen die leichte ,,Ver-
fiigbarkeit* der betreffenden Bewegungsweise wesentlich. Die in 2. 1/12, S. 99
besprochenen Werkzeug — oder Mehrzweck-Bewegungen treten hiufig in Form
bedingter Aktionen d. h. mit erlernten Reizen assoziiert, in Erscheinung. Vor
allem sind es die Elemente der Lokomotions-Bewegungen, die sich leicht zu
Ketten bedingter Aktionen zusammenfiigen lassen. Dies stellt, wie in 3.V/1 zu
besprechen, die einfachste Form des motorischen Lernens dar. Wie die Wich-
tigkeit des motorischen Lernens nimmt auch die der bedingten Aktion mit der
Entwicklungshohe der Lebewesen zu und erreicht beim Menschen ihr Maxi-
mum.

6. Die bedingte Appetenz nach Ruhezustinden

In 3.1V/4 dieses Kapitels wurde von Lernvorgingen gesprochen, die durch
eine vorher nicht vorhandene Verkniipfung neutrale Reizsituationen und sogar
solche, die urspriinglich Appetenz anregten, in zu vermeidende ,,Stérungsrei-
ze* (2.1/10) verwandeln. Hier soll ein Lernvorgang besprochen werden, bei
dem primir storende unbedingt wirksame Reize den Organismus zu Lernvor-
gingen, sogar zu sehr komplexen, motivieren.

Wie schon in 2. 1/10, S. 104 diskutiert, kann man gewisse zweckgerichtete
Verhaltensweisen, die auf Vermeidung bestimmter Reizsituationen abzielen,
ebensogut als Appetenz nach einem Ruhezustand auffassen, wie Monika Mey-
er-Holzapfel vorgeschlagen hat. Wie an jener Stelle schon besprochen, er-
scheint diese Bezeichnung besonders auf solche Verhaltensweisen zutreffend,
durch die ein Organismus gewisse Optima der Lebensbedingung anstrebt, seien
es solche von Beleuchtungsstirke, Feuchtigkeit, Temperatur usw. Auch innere
Optima werden durch Verhaltenssysteme hnlicher Art aufrechterhalten, Hun-
ger, Durst und vor allem Atemnot kénnen durchaus als ,,Storungsreize aufge-
fafit werden, die das Tier nicht zur Ruhe kommen lassen.

Den ,,Ruhezustand®, den das Tier anstrebt, indem es sich vom unbeding-
ten Storungsreiz zu befreien sucht, darf man sich nicht etwa als Bewegungslo-
sigkeit oder gar Schlaf vorstellen, der Ausdruck bedeutet nur, dafl der Orga-
nismus ,,vor etwas Ruhe hat®, das ihn, solange es auf ihn einwirkt, zu keiner
anderen Titigkeit kommen lifit, als zum Versuch sich von dieser Einwirkung
zu befreien. Ein Krebs, dem es ,,zu trocken®, eine Maus, der es ,,zu hell ist
wandert ruhelos umher, bis das erstrebte Optimum von Feuchtigkeit oder Be-
leuchtungsstirke erreicht ist. Wenn dies einmal der Fall ist, schlift das Tier

16*
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aber keineswegs ein, sondern geht zur Tagesordnung iiber, indem es nun erst
recht seine normalen Aktivititen beginnt.

Den meisten unbedingten Stdrungsreizen ist gemeinsam, dafl ihre dauernde
Einwirkung den Organismus stark schidigt, ja sein Leben unmittelbar bedroht.
Es ist daher vom teleonomen Gesichtspunkt verstindlich, dafl die gliickliche
Abwendung dieser Bedrohung noch stirker andressierend wirkt, als selbst das
Ablaufen der am stirksten ,,belohnenden* triebbefriedigenden Akte. Das Fres-
sen der wohlschmeckendsten Beute oder das Begatten des anziehendsten Weib-
chens ist einfach weniger lebenswichtig als das Entkommen aus selbst auf
kurze Zeit nicht tragbaren Umgebungsbedingungen. Wie bekannt, hat Clark L.
Hull seine ganze Lerntheorie auf der Annahme aufgebaut, dafl das Nachlassen
der Spannung der wesentliche motivierende Faktor bei allem Lernen sei. Die
weite Verbreitung dieses Lernmechanismus und die Rolle, die er auch beim
Menschen spielt, wird gerade aus seinen Fehlleistungen ersichtlich, die beim
Menschen so hiufig sind. Es ist in hohem Grade giinstig und sinnvoller Weise
belohnend, wenn der Mensch es fertig bringt, sich aus Konfliktsituationen und
sonstigen Schwierigkeiten zu losen, die ihn pathogenen (krankheitserzeugen-
den) Spannungen, sogenanntem ,,Stress* unterwerfen. Leider wirkt es nun als
ebenso starke Belohnung, wenn es durch Pharmaka gelingt, die innere Span-
nung zu beseitigen, wie wenn er die Stress-Situation wirklich gemeistert hitte.
Jules Masserman dressierte Katzen durch Strafreize auf Unterscheidung sehr
dhnlicher Figuren, die er schrittweise dhnlicher machte, bis die Schwierigkeit
der Losung zu pathogenem Stress fithrte. Gleichzeitig bot er den Versuchstie-
ren neben reiner Milch solche, die verdiinnten Alkohol enthielt. Normale Kat-
zen lehnen auch geringe Alkoholbeimischungen entschieden ab, wihrend die
unter den beschriebenen Versuchsbedingungen stehenden alsbald lernten, daf}
der Suff eine Linderung der inneren Spannung, ja voriibergehend sogar eine
Leistungsverbesserung bewirkt. Im Gegensatz zu menschlichen Alkoholikern
horten sie aber sofort auf, Alkohol zu nehmen, wenn sie aus der Stress-Situa-
tion befreit worden waren. Dabei wirkte die Beschiftigung mit leicht zu be-
wiltigenden Problemlosungen stirker heilend als véllige Ruhe.

Diese Fehlleistungen besagen keineswegs, dafl die Appetenz nach Ruhezu-
stinden nicht unter natiirlichen Bedingungen hochgradig teleonome Lernvor-
ginge motiviert. Es ist ganz sicher in unzihligen Fillen eine biologisch sinn-
volle Strategie, Handlungsweisen zu bevorzugen, die zur Entspannung fithren.
Dies tun ja schliefflich auch alle zielbildenden Aktionen, nach deren Ablauf ein
Trieb befriedigt ist. Dennoch erscheint es gekiinstelt, von einem leidenschaft-
lich balzenden Minnchen irgendeiner Tierart zu behaupten, dafl sein Verhalten
von dem Bestreben motiviert sei, den unangenehmen Spannungszustand in sei-
nen Samenblasen loszuwerden. Dennoch hat diese abstruse Annahme in dem
seinerzeit durchaus gingigen Ausdruck ,,Detumeszenztrieb® ihren Nieder-
schlag gefunden.

Die motivierende Macht des Storungsreizes erklirt auch die Tatsache, daf}
Lernvorginge mit Verhaltensauswahl, also Konditionieren vom Typ R oder
operant conditioning fast nur unter seinem Einflufl zustande kommt, woferne
nicht das im nichsten Kapitel zu besprechende explorative oder Neugierverhal-
ten mitspielt. Der minnliche Hund, der in zweckgerichtetem Verhalten ver-
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schiedene Bewegungsweisen durchprobiert, um zu seiner liufigen Hiindin
zu gelangen, zeigt, dafl auch die Appetenz nach einer triebbefriedigenden
Aktion eine dhnliche Wirkung entfalten kann, aber fast in allen Beispielen,
die in wissenschaftlichen Berichten fiir das Lernen mit Verhaltensauswahl
vorkommen, spielt Appetenz nach Ruhe, oder aber, wie bei vielen Ratten-
Versuchen, das explorative Verhalten mit. Jedenfalls ist es nicht leicht, Frei-
landbeobachtungen beizubringen, aus denen eindeutig ein Lernen mit Ver-
haltens-Auswah! hervorgeht, das unter dem Druck einer Appetenz allein und
nicht im Rahmen des weit komplizierter programmierten Neugierverhaltens
vor sich geht.

7. Zusammenfassung des Kapitels

Eine besondere Art des Lernens beruht darauf, dal aus dem Erfolg oder
Miflerfolg einer bestimmten Verhaltensweise Information gewonnen und dazu
verwendet wird, das vorangehende Verhalten des Tieres adaptiv zu modifizie-
ren. Dieser Vorgang liflt sich nicht unter den behavioristischen Begriff des pas-
siven Lernens mit Selektion des Reizes (auch ,,klassische* Konditionierung
oder Typ S genannt) einordnen, da die erworbene Information aus dem aktiven
Verhalten des Tieres stammt. Noch weniger pafit die von Behavioristen gege-
bene Definition des ,,operant conditioning® (auch als Konditionierung mit
Verhaltens-Selektion oder Typ S, deutsch meist als instrumentelles Lernen be-
zeichnet) auf den in Rede stehenden Vorgang, da dieser nicht eine Verhaltens-
weise auswihlt, die auf die vorgegebene Umweltsituation paflt, sondern gerade
umgekehrt, durch aktives Verhalten jene Reizsituation ermittelt, in der eine
vorgegebene Appetenz zu ihrem teleonomen Ziele fiihrt. Die Appetenz kann
dabei ebensowohl nach einer bestimmten triebbefriedigenden Aktion (W.
Craig) als nach einem bestimmten Ruhezustand (M. Meyer-Holzapfel) gerich-
tet sein.

Das Lernen aus den Folgen des Verhaltens setzt eine ,,Riickkoppelung*
d. h. einen Regelkreis voraus und damit eine erhebliche Mindestkomplikation
des Systems. Die Anniherung an dessen Verstindnis versuchen wir auf dem
Wege der in der Bio-Kybernetik iiblichen ,,Fliefdiagramme** oder Schaltbilder
und folgen darin im Wesentlichen der Lerntheorie B. Hassensteins. Der Riick-
filhrungskreis hat offensichtlich die Mechanismen des Appetenzverhaltens, des
AAM und der zielbildenden Endhandlung oder End-Situation zur Vorausset-
zung und ist woh! auch phylogenetisch aus diesem linearen System entstanden.

Riickkoppelungsmechanismen, die nur die Beendung der Verhaltensweise
bewirken, gibt es auch bei nicht modifizierbaren Systemen auf propriozeptori-
schem Gebiet. Um aber Information iber die teleonome Wirkung zu gewin-
nen, die ein Verhalten auf die Auflenwelt entwickelt, sind Riickmeldungen no-
tig, die aus dieser stammen. Dieser Riickmeldungs-Apparat, der ,,angeborene
Schulmeister‘, muf} phylogenetisch erworbene Information dariiber besitzen,
was ein Erfolg und was ein Miflerfolg einer Verhaltensweise ist.

Die bestirkende oder hemmende Wirkung des Erfolges wird in sehr vielen,
ja den meisten Fillen mit dem Appetenzverhalten und nicht mit der zielbilden-
den Bewegungsweise, noch weniger mit dem zielbildenden Ruhezustand ver-
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kniipft. Ein Tier, das einen bestimmten Reiz zugleich mit der Auslésung einer
Endhandlung erhilt, sodafl es niemals im Zusammenhang mit ithm Appetenz-
verhalten auszufiihren Gelegenheit hatte, zeigt auf den nunmehr bedingten
Reiz hin nur Appetenzverhalten und nie die Endhandlung. Diese bedingte Ap-
petenz wurde wiederholt mit dem bedingten Reflex (im Hassensteinschen Sin-
ne) verwechselt. Bei diesem 15st der bedingte Reiz stets nur dieselbe Bewegung
aus, die auch schon auf den unbedingten hin erfolgte, bei der bedingten Appe-
tenz dagegen erscheint als erfahrungsbedingtes Verhalten stets das der Appe-
tenz, gleichgiiltig ob es in der Lernsituation stattfand oder nicht. Der ,,angebo-
rene Lehrmeister sitzt sehr hiufig in der zielbildenden Instinktbewegung
selbst, indem diese nur in der teleonomen Umweltsituation die bestirkenden
Reafferenzen liefert.

Wenn auf die Wahrmehmung einer neutralen oder sogar appetenzauslosen-
den Reizsituation eine iible Erfahrung folgt, vor allem wenn diese von der
Ausfithrung der auf die Appetenz folgende Verhaltensweise verursacht wird, so
wird die Reizsituation mit Flucht oder Vermeidung der Anniherung verkniipft.
Solche bedingte Aversionen spielen bei der Nahrungs-Auswahl eurytropher
Tiere eine wichtige Rolle.

Auch eine einzelne Bewegungsweise kann dadurch aus dem natiirlichen Zu-
sammenhang ihrer urspriinglichen Teleonomie und ihres eigenen Appetenzver-
haltens geldst und zur bedingten Aktion gemacht werden, daf} das Tier mehr-
mals unmittelbar nach ihrer Ausfithrung einen stark belohnenden Reiz emp-
fingt, der zu einem anderen Verhaltenssystem gehort. Das Lernergebnis be-
steht dann darin, dafl das Tier das ,,Johnende‘ Verhalten dann ausfiihrt, wenn
die Appetenz nach jenem anderen Reiz geweckt wird. Ein Pferd lernt auszu-
schlagen, um Zucker zu bekommen, eine Bewegung aus dem System der Ver-
teidigung gegen Freflfeinde wird zur Appetenz nach Nahrung.

Bedingte Aktionen, in denen eine Bewegungsweise mit einem aus einem so
vollig anderen Verhaltenssystem stammenden Bestirkungsreiz assoziiert wird,
kommen offenbar nur bei hochentwickelten Organismen vor. Dagegen kénnen
auch auf einfacherer Ebene Bewegungsweisen mit bestirkenden Reizen assozi-
iert werden, wenn diese aus niher verwandten Systemen stammen, so entste-
hen Verkettungen bedingter Aktionen. Dies ist als die primitivste Form des
motorischen Lernens zu betrachten (3.V/1).

Wie in 3.IV/4 besprochen, konnen neutrale und sogar appetenzerregende
Reizsituationen durch Verkniipfung mit iiblen Erfahrungen in zu vermeidende
Storungsreize verwandelt werden, bedingte Aversion, auf der anderen Seite
konnen solche, die von vornherein als unbedingte Reize Aversion auslosen, in
bestimmten Lernvorgingen als michtige Bestirker wirken. Zweckgerichtete
Verhaltensweisen, durch die das Tier Befreiung von solchen Storungsreizen an-
strebt, kénnen ebensogut als Aversion im Sinne Craigs wie als Appetenz nach
Rubezustand im Sinne Meyer-Holzapfels aufgefaflit werden. Instrumentelles
Lernen (operant conditioning) kommt, wo nicht das auf hoherer Integrationse-
bene stehende Programm des explorativen oder Neugier-Verhaltens auf den
Plan tritt, so gut wie immer unter dem Druck einer Appetenz nach Ruhezu-
stinden vor. Dies ist teleonomisch insoferne verstindlich, als die unbedingten
Storungsreize simtlich lebensbedrohend werden, wenn es dem Tier nicht ge-
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lingt, sich ihnen zu entziehen. Auch das Eingesperrt-Sein in einer ,,Vexierki-
ste hat diese Wirkung und es ist sinnvoll, wenn das Tier buchstiblich ,,alles
daransetzt™, d. h. sein ganzes Verhaltens-Inventar spielen liflt, um der uner-
traglichen Situation zu entkommen. Die hohe Allgemein-Erregung, die durch
die bedrohlichen Storungsreize hervorgerufen wird, trigt zur Aktivitit des ge-
qualten Tieres bei.



V. Motorisches Lernen, Willkiirbewegung und Einsicht
1. Motorisches Lernen

Die in 3.1II/1 und 3.III/2 besprochenen Lernvorginge spielen sich aus-
schliefflich im afferenten Sektor des Verhaltens ab. Selbst bei jenen, an denen
Assoziation und Riickkoppelung des Erfolgs beteiligt sind (3.1I1/3 und 3.111/4)
entstehen keine neuen Bewegungsweisen, die durch adaptive Modifikation ihrer
Funktion besser angepafit sind. Solche entstehen erst dadurch, daff die in
3.1V/5 besprochene Verkniipfung bedingter Aktionen aus einfachen und leicht
verfiigbaren Bewegungselementen neue Folgen formt und zu Einheiten zu-
sammenschweiflt, die mit Recht als neue Bewegungsweisen aufgefafit werden
diirfen. Der Wiener Zoologe Otto Storch war meines Wissens der Erste, der
darauf hinwies, daff die ,,Erwerbs-Rezeptorik, wie er es nannte, schon auf
sehr viel einfacheren Stufen der Evolution auftritt und im Tierreich um sehr
viel weiter verbreitet ist, als die ,,Erwerbs-Motorik*.

Die ersten Ansitze zum Erlernen neuer Bewegungsfolgen sind wie gesagt
Verkniipfungen bedingter Aktionen. Wenn ein bestirkender Reiz unmittelbar
auf eine leicht und unabhingig aktivierbare Bewegungsweise folgt und die Be-
wegung nun schnell wieder auftritt und sofort wieder bestirkt wird, so kann in
erstaunlich kurzer Zeit erreicht werden, dafl sich lingere Verkettungen dieser
Bewegung bilden. Belohnt man z. B. eine Taube in einer Skinnerschen Kiste
auch nur wenige Male, wenn sie den Kopf nach links gedreht hat, und fihrt
damit bei jeder weiteren Linksdrehung fort, so kann man es in erstaunlich kur-
zer Zeit erreichen, dafl der Vogel, sowie er hungrig ist, vor der Futtervorrich-
tung linksherum tanzt. Man hat erst eine kleine Wendung verstirkt, anschlie-
end eine deutlicher ausgepragte, usf. bis die Taube die ,,Hypothese** entwik-
kelt hat, daff Linksherumdrehen das Herabfallen von Futterkdrnern verursacht.

Aus Griinden, die schon in 3.1/12 und 3.IV/5 auseinandergesetzt wurden,
sind die Instinktbewegungen der Lokomotion diejenigen, die sich am besten
zur Verkniipfung der Sequenzen bedingter Aktionen eignen. Auch die beding-
ten Aktionen der Pferdedressur stammen ja, wie wir schon sahen, grofitenteils
aus dieser Quelle. In der Laboratoriumsdressur kann man, indem man die erste
Bewegung, die als Anfangsglied in der gewiinschten Folge fungieren kann, so-
fort belohnt, und es wiederum belohnt, wenn sich ein weiteres in gleichem
Sinne erwiinschtes Bewegungselement — zunichst rein zufillig — daranfiigt, un-
glaublich komplexe Sequenzen bedingter Aktionen zusammenfigen, von denen
das berithmte Ping-Pong-Spielen dressierter Tauben nur ein Beispiel ist. Sehr
schone Beispiele fiir dieses Formen neuer Verhaltensweisen (shaping) sind in
Karen Pryor’s Delphinbuch (,,Lads before the Wind*) zu finden.
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In freier Natur spielen sich verwandte oder sogar gleiche Vorginge beim
Wegelernen vieler Siugetiere ab. O. Koehler und W. Dingler haben davon sehr
lehrreiche Filme hergestellt. Setzt man eine Maus auf ein ihr unbekanntes, auf
hohen lotrechten Trigern stehend gebautes sog. Hochlabyrinth aus Latten, so
arbeitet sich die Maus zunichst ganz langsam, dauernd nach allen Seiten hin
mit den Schnurrhaaren tastend, Schritt fiir Schritt vorwirts. Schon, wenn sie
das Labyrinth zwei oder drei Male durchlaufen, oder besser gesagt durchkro-
chen hat, kommt es vor, daf} sie pl6tzlich ein kleines Wegstiick schnell durch-
lauft, wonach sie wieder stockt und zur vorherigen, vorsichtigen und nur von
Augenblicksinformation gesteuerten Methode des Vorwirtskommens zurtick-
kehrt. Mit weiteren Wiederholungen werden die schnell durchlaufenen Stiick-
chen linger, weitere treten an neuen Wegstellen auf und bald konfluieren zwei
oder mehrere bereits ,,gekonnte® Stiicke. Die ,,Schweifinihte*, durch die zwei
solche unabhingig entstandene Ketten bedingter Aktionen aneinander geschlos-
sen wurden, bleiben oft noch lange sichtbar, man sieht an der betreffenden
Stelle immer noch ein kleines Zogern, eine ,,Rauhigkeit des Ablaufs. Als fer-
tig erlernt kann die Wegdressur dann gelten, wenn die Bewegung in einem ein-
zigen ,,glattgeschliffenen Zusammenhang abliuft.

Der Arterhaltungswert eines solchen erlernten Ablaufs liegt offensichtlich
darin, daf} er nicht durch Reaktionszeiten verzogert ist, und daher um sehr viel
schneller ist, als jede durch Augenblicksinformation erwerbende Mechanismen
gesteuerte Lokomotion. In engem Zusammenhang mit dieser Teleonomie steht
bei sehr vielen Tieren die Selbst-Beschrinkung auf ein verhiltnismiaflig enges
Territorium: in diesem kennen sie alle Wege auswendig. Wie grof3 der Unter-
schied zwischen dem gekonnten und dem gesteuerten Durchmessen sonst ihn-
licher Wege ist, wird einem eindriicklich zum Bewufitsein gebracht, wenn man
solche Tiere zu fangen versucht: Auf ihren gekonnten Wegen sind sie viel zu
schnell dazu, gelingt es aber, eine Maus, Eidechse, einen Blennius oder Poma-
centriden durch plotzlichen Angriff so zu erschrecken, dafl das Tier in Panik
iber die Grenzen des auswendig gelernten Territoriums hinausgerit, so kriegt
man es in der Regel.

In seinem klassisch gewordenen Buch ,,Die Orientierung der Tiere im
Raum* hat Alfred Kiithn genau diese Form des Lernens, deren Existenz er ei-
gentlich nur theoretisch postulierte als ,,Mnemotaxis* beschrieben, hat sie
aber, da er kein reales Beispiel fand, in spiteren Ausgaben seines Werkes ge-
strichen. Er postulierte die Existenz eines Engramms der gesamten Bewegungs-
folge, das mit der Folge der nacheinander eintretenden Reizsituationen dauernd
im Gleichklang gehalten werde, was er als ,,mnemische Homophonie‘ bezeich-
nete. Nun scheint sich der Zusammenschluf} der einzeln verfiigbaren Stiicke
von Lokomotionsbewegungen wirklich dadurch zu vollziehen, dafl eine be-
dingte Aktion an die nichste gekniipft wird, jede stellt eine weistere Reizsitua-
tion her, die einerseits dem Tier sagt, daf} es noch auf dem rechten Wege sei,
gleichzeitig aber den nichsten motorischen Impuls auslost. Gegen diese Vor-
stellungen wurde eingewendet, daf}, wenn sie richtig sein sollen, das Tier véllig
desorientiert sein miisse, wenn auch nur eine einzige, winzige Teilbewegung
anders abliefe, wenn auch nur ein Schrittchen nicht ganz genau auf den festge-
legten Platz trife. Das ist nun aber, entgegen der Erwartung des Kritikers, tat-
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sichlich der Fall, wie ich an Wasserspitzmiusen (Neomys fodiens) nachweisen
konnte. Unterbricht man nimlich die mnemische Homophonie, indem man
eine kleinere oder groflere Verinderung an der Unterlage vornimmt, auf der
die Spitzmaus lduft, so ist diese vollig desorientiert, greift auf die Wegfindung
durch Schnurrhaartasten zuriick und sucht nach rickwdrts nach dem verlore-
nen Wege. Hat sie dann ein Wegstiick wiedererkannt, das sie kurz vor dem
Desorientiertwerden durchlaufen hatte, so nimmt sie einen neuen ,,Anlauf*
und versucht, gewissermaflen mit Schwung, iiber die schwierige Stelle hinweg-
zukommen. Sie benimmt sich dabei ihnlich wie ein Kind, das beim Aufsagen
eines Gedichtes steckengeblieben ist.

Uber die Physiologie der Verkniipfungen zwischen den einzelnen Bewe-
gungen einer solchen Wegdressur weifl man so wenig, wie iiber andere assozia-
tive Vorginge. Manche Autoren haben das ,,Auswendig Konnen* erlernter
Bewegungsfolgen als ,,kinaesthetisch® bezeichnet. Subjektiv und phinomeno-
logisch trifft dieser Ausdruck recht gut zu, wir sagen ja auch, wir hitten die
Bewegung — griechisch kinesis — ,,im Gefiihl“. (alo3dvopor = griechisch, ich
fiihle.) Auch mag beim Erwerben der gekonnten Bewegung die Riickmeldung
durch Propriozeptoren eine Rolle spielen.

Doch sprechen zwei Griinde gegen die Richtigkeit der vom Terminus nahe-
gelegten Vorstellung. Erstens hat Erich von Holst gezeigt, dal auch erlernte
Bewegungskoordinationen den Gesetzen des Magneteffektes und der zentralen
Koordination unterworfen sind, was neuerdings mehrfach bestitigt wurde. Das
Organ in dem die Koordination gekonnter Bewegungen geordnet wird, ist, wie
man durch J. Eccles weifl, das Kleinhirn. Zweitens spricht eine Selbstbeobach-
tung gegen die Annahme, dafl das Engramm der gekonnten Bewegung in
einem sensorischen kinaesthetischen Erinnerungsbild festgehalten wird. Wenn
man einen guten Autofahrer, dem die gekonnten Bewegungen des Fahrens ,,in
Fleisch und Blut® tibergegangen sind, danach fragt, welches von den beiden
grofleren Pedalen des Wagens das der Kupplung und welches das der Bremse
sei, so weil er dies meist nicht anzugeben. Um die selbstverstindlich schei-
nende Antwort auf die Frage zu finden, beginnt er regelmiflig mit den Beinen
zu strampeln, d. h. er mufl die gekonnte Bewegung aktivieren um dabei selbst-
beobachtend festzustellen, mit welchem Fufl er kuppelt und mit welchem er
bremst.

Man darf wohl annehmen, dafl auch das Lernen komplizierterer zweck-
mifliger Bewegungen auf demselben Wege zustande kommt, wie die einfache
lineare Aneinanderkopplung der Bewegungselemente einer Wegdressur. Jeden-
falls gibt es keinen Grund, weshalb die Verkniipfung gleichzeitig ablaufender
Teilbewegungen nicht durch gleiche Vorginge bewerkstelligt werden sollte, wie
die aufeinanderfolgender.

Merkwiirdigerweise hat die gut ,,eingeschliffene* gekonnte Bewegung eine
Reihe von Eigenschaften mit der erbkoordinierten gemeinsam. Erstens gelten
fir sie, wie schon gesagt, die Gesetze der relativen Koordination und des Ma-
gneteffektes, die dahin wirken, daf} die einzelnen Bewegungen in moglichst
ganzzahlige, harmonische Phasenbeziehungen zueinander gebracht und in ih-
nen festgehalten werden. Je besser das gelingt, desto stabiler sind die erreichten
Koordinationen, je mehr sich die geforderte Bewegungsweise den Tendenzen
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der zentralen Koordination widersetzt, desto instabiler bleibt sie, jedes Klavier
spielende Kind merkt, wie schwer es ist mit der einen Hand Triolen und mit
der anderen Achtel zu spielen. Die in Rede stehenden harmonisierenden Wir-
kungen der relativen Koordination und des Magneteffektes verleihen jeder gut
gekonnten erlernten Bewegungsweise jene arbeitsparende und elegante Form,
die unser Schonheitsempfinden anspricht.

Eine zweite Eigenschaft, die gekonnten und erbkoordinierten Bewegungen
in dhnlicher, wenn auch nicht gleicher Weise zukommt, ist ihre Resistenz ge-
gen Abinderungen. Wie Karl Biihler zu sagen pflegte, kann alles Lernen riick-
gingig gemacht werden, d. h. alles Gelernte kann wieder vergessen werden,
was wohl fiir alles Lernen durch Belohnung gilt, das durch Gegendressur aus-
geloscht und umgelernt werden kann. Es gilt nicht fiir die schon erwihnte Pri-
gung (3.1I1/6) und es gilt nur bedingt fiir das Bewegungslernen. Es scheint,
daf} eine gut eingeschliffene gekonnte Bewegung iliberhaupt nie ganz vergessen
werden kann und dafl Abinderungen des dufleren Bewegungsablaufes mehr
durch Uberlagerung, durch zusitzliche Erwerbungen, als durch Ausléschen
des Altgewohnten zustande kimen. Jeder Sportlehrer weiff, dafl ein Schiiler,
der als Autodidakt schwimmen oder Tennis spielen gelernt hat, meist fiir im-
mer verdorben ist: Die optimal zweckmifligen Bewegungen des betreffenden
Sportes sind ithm unzuginglich, da er unwiderruflich an ungeschickteren, selbst
andressierten Bewegungsweisen festhilt.

Die dritte und merkwiirdigste Ubereinstimmung zwischen der erbkoordi-
nierten und der gekonnten Bewegung liegt darin, dafl auch diese nach lingerem
Nichtgebrauch ein deutliches, auf ihren Ablauf gerichtetes Appetenzverhalten
bewirken kann. Wie stark die Motivation ist, die den Menschen zum Tanzen,
Eislaufen oder sonstigen gekonnten Bewegungsweisen treibt, kann daran er-
messen werden, wieviel Geld die Menschen dafiir ausgeben. Wie H. Harlow
an Makaken zeigte, macht auch diesen Tieren das Ausfiihren einer gelernten
Bewegungsweise so groflen Spafl, daff sie diese ohne weitere Belohnung wieder
und immer wieder durchfiihren. Die Stirke dieser Appetenz ist umso grofler,
je schwieriger die gekonnte Bewegung ist und je besser sie eingeschliffen wur-
de. Karl Biihler, der dieses Phinomen als Erster gesehen und richtig beschrie-
ben hat, nannte es Funktionslust. Sie spielt offensichtlich eine grofie Rolle beim
Zustandekommen und vor allem bei der Vervollstindigung gekonnter Bewe-
gungsweisen. Wie wir von uns selbst wissen, stellt jede Vervollstindigung der
Bewegung, jedes Glitten einer noch vorhandenen Rauhigkeit — was immer eine
Ersparnis an aufgewendeter Arbeit bedeutet — einen ganz erheblichen Lustge-
winn dar. Die Vervollkommnung der Bewegung ist somit ihre eigene Beloh-
nung, es mufl einen Vervollkommnung bestirkenden Mechanismus (perfec-
tion-reinforcing mechanism) geben, wie ich in einem Buche ,,Evolution and
Modification of Behaviour* behauptet habe.

2. Die sogenannte Willkiirbewegung

Wie schon (3.1V/5) gesagt, besteht ein physiologischer Unterschied zwi-
schen verschiedenen Instinktbewegungen, der darin liegt, dafl die einen von
ihnen sich hartnickig dem Lernvorgang widersetzen, der sie als bedingte Ak-
tion bestirken soll, wihrend andere geradezu darauf zu warten scheinen, durch



252 V. Motorisches Lernen, Willkiirbewegung und Einsicht

einen solchen Lernvorgang mit bedingten Reizen verkniipft zu werden. Eine
ganze Reihe anderer erbkoordinierter Bewegungsweisen lassen sich nicht zur
bedingten Aktion machen, andere dagegen mit Leichtigkeit, wir haben Bei-
spiele hiefiir in vielen Bewegungen des Pferdes (S. 241) und auch in solchen
der Taube (S. 248).

Wir vermogen nicht zu sagen, worin dieser Unterschied physiologisch be-
griindet ist: betreffs ihrer Teleonomie unterscheiden sich die nicht bedingbaren
und die bedingbaren Bewegungsweisen meist darin, dafl die ersteren bei ihrem
normalen teleonomen Ablauf von einer einzigen, sehr spezifischen Motivation
aktiviert werden, wihrend die bedingbaren Bewegungsweisen meist solche
sind, die als sogenannte Mehrzweckbewegung (S. 99) im Verlaufe schr vieler
Verhaltensweisen vorkommen, die zu vollig verschiedenen Systemen angebore-
nen Verhaltens gehdren konnen. Dies gilt besonders fiir alle Bewegungsweisen
der Lokomotion, fiir Taxien-bedingte Wendungen, wie auch fiir das Picken der
Taube, fiir das Nagen von Ratten und Miusen usw., usf.

Von den Bewegungsweisen der Lokomotion wissen wir ziemlich sicher,
dafl endogene Erregungsproduktion und zentrale Koordination ihre Grundlage
bilden, Vorginge also, die von der Peripherie her nur angetrieben oder ge-
bremst, nicht aber in ihrer Form adaptiv verindert werden konnen. Wohl aber
konnen sie durch Vorginge sberlagert werden, die unmittelbar von Aufenrei-
zen gesteuert sind, Holst spricht von einem ,,Mantel der Reflexe®, der sich
schiitzend und anpassend zwischen die erbkoordinierte Bewegung und die
AufBenwelt lagert. Wenn die Umwelt einer Tierart von den Lokomotionsbewe-
gungen so radikale augenblickliche Anpassung fordert, dafl der ,,Mantel der
Reflexe sie nicht zu leisten vermag, so geht die phylogenetische Anpassung
nicht etwa den Weg, die Erbkoordinationen ,,weich und damit anpassungsfa-
higer zu machen, wie sich viele iltere Tierpsychologen das vorstellten. Die
Anpassung besteht vielmehr darin, daff die erbkoordinierte Bewegungsweise
teilbar wird, sie zerfillt gewissermaflen in kleine Stiicke, deren jedes zwar
ebenso ,,hart ist, wie es zentral koordinierte Bewegungen nun einmal sind,
die sich aber wegen ihrer Kiirze und leichten Verfiigbarkeit zu Bausteinen eig-
nen, aus denen sich durch Verkettung bedingter Aktionen gekonnte Bewegun-
gen von nahezu unbegrenzter Komplikation zusammenstellen lassen.

Der Beginn dieses phylogenetischen Vorgangs lafit sich durch den Vergleich
der Lokomotion naheverwandter Tierarten studieren, die sehr verschiedene
Lebensriume bewohnen. Je homogener ein Biotop in raumlicher Hinsicht ist,
desto weniger Anpassung an iuflere Gegebenheiten wird von der Lokomotion
des Tieres verlangt. Bei schnellen Schwimmern des freien Meeres und bei
schnellaufenden Tieren der offenen Steppe braucht der Einflufl von riumlich
anpassenden Mechanismen auf Lokomotionsbewegungen nicht viel weiter zu
gehen, als jener, den der Kapitin eines Schiffes auf seine Maschinerie ausiibt.
Schritt, Trab oder Galopp konnen nur als ganze koordinierte Gangarten ,,be-
fohlen* werden. Der Boden bietet fiir jeden Galoppsprung eine ziemlich gleich
bleibende Unterlage und wenn sie dies im Einzelfalle einmal nicht tut, so ist
das Hindernis meist schon aus groflerer Entfernung erkennbar, sodafl rechtzei-
tiges Bremsen oder Abbiegen moglich ist. Uber unvorhergesehene Hindernisse
stiirzen Pferde, wie andere Steppentiere allzu leicht.
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Auch die Uberlagerung der lokomotorischen Erbkoordinationen eines sol-
chen Steppentieres durch taxienmiflig gesteuerte Komponenten ist sehr be-
scheiden. Beim Bergaufgehen auf unebenem Boden strampelt ein Pferd zwar
nicht gerade blindlings vorwirts, es achtet schon einigermafien auf den Weg
und tritt so ungefihr dorthin, wo sich Halt bietet, aber dieses Zielen ist ganz
ungenau.

Um eine genauere Orientierung von Lokomotionsbewegungen moglich zu
machen, muff die unabhingig verfiigbare Einheit, das Minimum separabile,
kleiner gemacht werden. Um gezielt auf einen bestimmten Punkt, etwa auf die
Kuppe eines Ger6llsteines, und von dieser auf die nichste treten oder springen
zu konnen, mufl das Tier jeden einzelnen Schritt, jeden einzelnen Sprung ge-
zielt auf einen bestimmten Punkt richten konnen. Das betreffende Element
mufl schon deshalb einzeln verfiigbar sein, weil das Tier auch imstande sein
muf}, auf einem beliebigen Punkt der Wegstrecke innehalten zu konnen.

Die Fahigkeit, die Koordinationen der Lokomotion in solche Einzelstiicke
zu zerhacken, um sie dann durch individuelles Lernen zu einer angepafiten
Folge gekonnter Bewegungen zusammenfiigen zu konnen, ist ein phylogeneti-
scher Vorgang, der sich bei zwei verschiedenen Ordnungen von Huftieren an
analoger Weise abgespielt hat. Bei den Vertretern dieser Gruppen, die Steppen-
tiere sind, bleibt das ,,minimum separabile‘‘ der lokomotorischen Koordinatio-
nen relativ grof}, die Orientierung relativ grob. Das Pferd, wie die meisten
Steppenantilopen, kann nicht gezielt auf geeignete Punkte, etwa die Wolbung
eines Gerollsteines, treten, der Esel kann es schon besser, die Bergzebras sollen
nach verlifllichen Beobachtungen Meister darin sein und die Gebirgsantilope,
die Gemse (Rupicapra rupicapra L.) tbertrifft darin alle grofleren Huftiere.
Aufler der Verfiigbarkeit einzelner Koordinations-Elemente hilft diesen Ge-
birgstieren aber auch eine besondere Ausbildung der iiberlagernden Taxien, des
Mantels der Reflexe. Gemsen sind imstande, iiber eine aus verschieden groflen
Blocken bestehende Gerdllhalde zu galoppieren, dabei jeden Tritt gezielt an die
richtige Stelle zu setzen und bei alledem doch nicht von der energiesparenden
Erbkoordination des Galopps abweichen zu miissen. Hie und da sieht man
eine kleine Synkope, durch die der Flufl der Bewegung nur noch eleganter er-
scheint, die aber doch zeigt, daf} die Uberlagerung durch gesteuerte Bewegung
nicht ganz ausreicht und die Gemse doch ofters gezwungen ist, zur Hemmung
und Enthemmung der Erbkoordination ihre Zuflucht zu nehmen, um die Be-
wegung an die Struktur der Unterlage anzupassen.

Ein motorisches Element, das sich bei sehr verschiedenen Siugetieren in
dieser Weise unabhingig gemacht hat, ist gewissermaflen ein halber Schritt mit
der Vorderextremitit. In Verlegenheit, wie z. B. in eine ,,puzzle-box‘ ge-
sperrt, vollfihren Katzen und Hunde regelmiflig vorgreifende Bewegungen mit
der Vorderpfote, und zwar noch ehe sie gelernt haben, daf} diese Bewegung bei
richtiger Orientierung geeignet ist, einen Riegel zu offnen. Es sind im Gegen-
teil die Riegel derartiger Apparate, die vom Versuchsleiter in Anpassung an
diese Bewegungsweise der Versuchstiere konstruiert sind. Das Scharren mit
dem Vorderhuf, das nahezu alle gefangenen Equiden als leicht verstindliche
Bettelbewegungen beniitzen, das Pfétchengeben der Hunde u. a. m., stammt
aus dieser Quelle.
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Die grofiten Anforderungen an die unabhingig verfiigbaren Bewegungsele-
mente der Lokomotion, an ihre genaue Orientierung und an ihre glatte Zu-
sammenfiigung in hochkomplexen gekonnten Bewegungen stellt selbstverstind-
licherweise der Biotop der Baumkrone. Dies gilt besonders dann, wenn das
Tier nicht mit Krallen oder Haftscheiben, wie manche Frésche, Reptilien und
Nagetiere, sondern mit Greifhinden klettert, wie Chamileons, manche Beutel-
tiere und viele Primaten. Fiir die Funktion der Greifhand ist es Voraussetzung,
dafl sie sich im richtigen Augenblick und in der richtigen Ebene um einen
Zweig schlieflt, sonst gewihrt sie iiberhaupt keinen Halt, wihrend die Haft-
scheibe des Baumfrosches oder die Kralle des Eichhorns auch dann einen Halt
gewihrt, wenn sie das Ziel nur ziemlich ungefihr trifft. Eine interessante Kor-
relation zwischen Raumorientierung und gezieltem Zugriff ist folgende: alle
mit Greifhinden kletternden Siugetiere, die im Gezweige nicht nur langsam,
Chamileon-ihnlich Schritt fiir Schritt klettern, sondern rasch dahinspringen,
haben die sogenannte ,,Maki-Physiognomie* mit eulenartig nach vorne gerich-
teten, auf binokulire Raumerfassung spezialisierten Augen. Es ist durchaus
verstindlich, warum der Mensch mit seinem begrifflichen Denken nur aus
Baumtieren mit greifenden Hianden hervorgehen konnte.

Der phylogenetische Vorgang, durch den aus einer lingeren Folge erbkoor-
dinierter Bewegungen kleine Stiicke herausgeschnitten und einzeln verfiigbar
gemacht werden, hat sehr wahrscheinlich zur Entstehung der sogenannten
Willkiirbewegungen gefiihrt. Allerdings ist das, was wir beim Menschen als
solche zu bezeichnen gewohnt sind, nicht die Vielzahl der zunichst noch von-
einander unabhingigen einzelnen Elemente, sondern vielmehr das integrierte,
fertige Produkt der aus thnen zusammengebauten gekonnten Bewegung. Genau
genommen miifite man unter Willkiirbewegungen nur die Elementarbewegun-
gen verstehen und nicht ihr durch Erlernen bedingter Aktionen erreichtes
komplexes Zusammenspiel. Jedes dieser Elemente ist keineswegs als neurale
Elementarfunktion aufzufassen, sondern ist vielmehr eine fest programmierte,
dem Organismus angeborenermaflen zur Verfiigung stehende erbkoordinierte
Bewegung, die hoch tiber dem Integrationsniveau einer Einzelentladung oder
einer fibrilliren Zuckung liegt und stets die Koordination antagonistischer
Muskeln zur Voraussetzung hat, wie etwa das Beugen und Strecken eines Fin-
gers.

Die im eigentlichen Sinne von der Willkiir des Menschen gesteuerte Bewe-
gung gibt es genau genommen nur dann, wenn man erstmalig den Versuch
macht, solche Elemente zu einer neuen, gewollten Bewegung zu vereinen. Ein
solcher erster Versuch sieht stets im hochsten Grade ungeschickt aus, wie etwa
Schreiben mit der linken Hand. Die dabei ausgefithrten Bewegungen erinnern
oft stark an die einer Maus in einem ihr unbekannten Hochlabyrinth.

3. Willkiirbewegung und Einsicht

Wie schon vorweggenommen (2. VI/1) besteht ein enger Zusammenhang
zwischen der Entwicklungshohe der Willkiirbewegung und jener komplexesten
Leistung der Augenblicks-Information verwertenden Mechanismen, die wir als
Einsicht bezeichnen. Es sind gleiche Bedingungen des Lebensraumes, die einen
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Selektionsdruck auf hochste Ausbildung riumlicher Einsicht und gleichzeitig
auf die Evolution von Bewegungsweisen ausgelibt haben, die an kleinste rium-
liche Einzelheiten angepafit werden kénnen. Fiir gewohnlich gehen die Einsicht
des Tieres in die riumliche Struktur der Umgebung mit seiner Fahigkeit, thnen
seine Bewegungen anzupassen, so genau Hand in Hand, dafl dem Beobachter
die Zweiheit der rezeptorischen und der motorischen Funktionen verborgen
bleibt.

Umso aufschlufireicher sind deshalb jene Fille, in denen die riumliche Ein-
sicht eines Tieres mehr leistet als die Anpassungsfihigkeit seiner willkiirlich
kontrollierbaren Bewegungen. Eine Graugans ist mit einiger Mithe imstande,
treppauf und treppab zu gehen. Beim Aufwirtssteigen kann sie ihre Schritt-
linge dem Stufenabstand besser anpassen, als beim Abwirtssteigen. Ist der Stu-
fenabstand etwas grofler als die Schrittlinge der Gans, so miiflte sie, um sich
dieser Diskrepanz anzupassen, die mit jedem Schritt ungilinstiger werdende
Phasenbeziehung zwischen ihren Schritten und den Stufen durch einen kleinen
Zwischenschritt korrigieren, da sie beim Abwirtssteigen nicht imstande ist die
Schrittlinge zu vergrofiern. Nah verwandte Anatiden, wie beispielsweise Tiir-
kenenten (Cairina muscata), die keineswegs ,,kliiger* sind als eine Graugans,
vermogen dies ohne Weiteres, sie machen einfach einen wohlabgemessenen
Zwischenschritt bis an die vorspringende Kante der Stufe, wenn ihnen der
Schritt auf die nichst-untere zu weit ist.

Eben das kann die Graugans nicht. Wenn der Phasenabstand zwischen
Schritten und Stufen es mit sich bringt, daf} ihr Fuff eine Stufe so nahe an ih-
rem hinteren, einspringenden Winkel trifft, daf} sie beim nichsten Schritt mit
der Hinterseite des Laufes an die vordere Stufenkante anstreift und die nichste
untere daher nicht mehr mit dem Fuf erreicht, weiff sie nicht weiter. Sie zieht
den vorgestreckten Fuff zuriick, aber nur, um unzihlige weitere Male, mit dem
Lauf an der Stufenkante abgleitend, nach unten ins Leere zu treten. Friher
oder spiter nimmt sie die Fliigel zu Hilfe und macht, das eine Bein nicht bela-
stend, mit dem anderen einen einbeinigen Sprung auf die nichst untere Stufe.
Nun ist eine bessere Phasenbeziehung wiederhergestellt und die Gans steigt
eine Reihe weiterer Stufen abwirts, bis Stufen und Schritte wieder auler Phase
geraten, worauf sich der ganze Vorgang wiederholt.

Gerit eine Gans an ein fiir sie brusthohes Hindernis, etwa an eine der iibli-
chen Raseneinfassungen aus Bandeisen, so sieht man ihr schon, wenn sie noch
mehrere Meter vom Hindernis entfernt ist, deutlich die Einsicht an, dafl sie es
iibersteigen mufl. Sie zielt schon von weitem mit etwas gesenktem Kopf und
Hals binokulir auf das Hindernis, sie ,,weiff ganz genau, wo es sich befindet,
aber die beschrinkte Beherrschung ihrer Motorik zwingt sie zu ganz merk-
wiirdigen und sinnlosen Bewegungsweisen: Sie beginnt im Heranschreiten die
Fiife hoher und héher zu heben, sodafl sie manchmal schon einen ganzen
Schritt vor Erreichen des Hindernisses den Fuff hoher hebt, als dieses tatsich-
lich ist. Selten trifft der Fuf dann genau auf die Oberkante des Bandeisens. Sie
tritt ebenso oft allzu weit wie zu kurz. Dann behilft sie sich, wie schon be-
schrieben durch Fliegen. Ausnahmsweise verhalten sich Ginse vor einem sol-
chen Hindernis anders, sie gehen, das Hindernis fixierend mit eingezogenem
und vor Spannung zitterndem Hals dicht heran, springen beidbeinig hinauf
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und sofort auf der anderen Seite wieder hinunter. Die Tiirkenenten, die Baum-
tiere sind und sich auf Aste verstehen, verhalten sich immer so, wihrend es bei
der Graugans nur dann regelmiflig angewendet wird, wenn es sich um ein
kompaktes Hindernis wie etwa einen Steinblock handelt.

Die wichtigen Wechselbeziehungen zwischen Willkiirbewegung und Ein-
sicht werden wir im nichsten Kapitel kennen lernen, hier sei vorweggenom-
men, daff Willkiirbewegungen und die aus ihnen gewonnenen Reafferenzen
eine grofle Rolle bei der Raumexploration, d. h. beim Gewinnen riumlicher
Einsicht spielen.



VI. Das Neugierverhalten
1. Verhaltens-Auswahl

Wie schon 3. IV/5 erwihnt, ist bei den meisten Tieren Lernen, das zur
Auswah! bestimmter Verhaltensweisen fithrt, unter natiirlichen Lebensbedin-
gungen selten. Es kommt fast nur bei den hochstentwickelten Tieren vor, und
auch bei ihnen nur unter dem Druck sehr starker Storungsreize, oder aber, wie
nun zu besprechen, unter dem Antrieb jener merkwiirdig unabhingigen Moti-
vation, die wir Neugier nennen. Lernen mit Verhaltensauswahl (operant condi-
tioning, Typ S) entfaltet seine wesentliche teleonome Leistung im Rahmen des
explorativen oder Neugier-Verhaltens, das nur von dieser einen Motivation ak-
tiviert werden kann, und nur so lange, wie alle anderen Antriebe schweigen.

Exploratives Verhalten darf nicht mit jenem Verhalten gleichgesetzt werden,
das nach dem Prinzip von Versuch und Irrtum verfihrt. Auch bei dem in
3.1V/3 besprochenen Lernvorgang ermittelt das Tier, beispielsweise der Ra-
benvogel, durch Versuch und Irrtum, auf welches Objekt und in welcher Si-
tuation seine angeborene Nestbaubewegung die besten belohnenden Reafferen-
zen liefert. Die Motivation stammt aber aus der Appetenz nach dieser In-
stinktbewegung, die Verhaltensweise liegt fest, die Reizsituation wird erlernt.

Auch bei den klassischen Vexierkasten-Versuchen an Katzen probiert das
Tier keineswegs alle Bewegungsweisen seines Verhaltensinventars hintereinan-
der durch, sondern nur einige wenlge die noch dazu eng miteinander ver-
wandt sind, entspringen sie doch einer einzigen Motivation, nimlich dem iber-
starken Streben, aus der bedrohlichen Situation des Eingesperrtseins zu ent-
kommen. Das Tier kratzt an den Winden, beiflt die Gitterstibe, zwingt den
Kopf in Ausweg-versprechende Spalten usw.

Das Einzigartige am explorativen Verhalten ist, dafl das Tier wirklich so
ziemlich alle ihm zur Verfiigung stehenden Verhaltensweisen an einem und
demselben Objekt durchprobiert, wenn dieses seine Neugier erweckt. Ein
Rabe, dem man ein ihm véllig unbekanntes Ding vorsetzt, vollfihrt an ihm
eine Reihe von Verhaltensweisen in bestimmter teleonom programmierter Rei-
henfolge. Er beginnt vorsichtiger Weise mit den Bewegungsweisen des Hassens
auf ein grofleres Raubtier, d. h. er naht sich dem unbekannten Objekt vorsich-
tig, indem er fluchtbereit seitwirts und sogar etwas riickwirts gehend an es
heranschleicht, versetzt ihm einen fiirchterlichen Schnabelhieb und flieht auch
schon so schnell er kann. Erweist sich das Objekt als lebend und flieht, so ist
der Rabe sofort hinterher und geht zu den Bewegungsweisen des T6tens gro-
erer Beute iiber. Ist das Objekt ,,schon tot”“, wovon sich der Rabe durch

17 Lorenz, Verhaltensforschung
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immer heftiger werdende Schnabelhiebe vergewissert, so packt er es mit den
Krallen an und versucht es zu zerreifflen. Erweist es sich dabei als efbar, so
kommen die Bewegungsweisen des Fressens und des Versteckens von Beute an
die Reihe, ist das Objekt zu iiberhaupt nichts brauchbar, so wird es dem Ra-
ben allmihlich uninteressant und wird unter Umstinden als Sitzplatz, oder in
Stiicken zum Verstecken interessanter Gegenstinde verwendet. Dieser Vorgang
entspricht genau dem, was Arnold Gehlen als eine sachliche Exploration eines
Gegenstandes bezeichnet, durch welche dieser ,,intim gemacht* und zu even-
tuellem weiterem Gebrauch ,,dahingestellt* wird, d. h. er wird in dem Sinne
,,ad acta“ gelegt, dafl das Tier im Bedarfsfalle auf ihn zuriickgreifen kann.

2. Der autonome Antrieb des Neugierverhaltens

Wie Monika Meyer-Holzapfel gezeigt hat, werden die im explorativen Ver-
halten, wie auch im Spiel auftretenden Erbkoordinationen von einer anderen
Motivationsquelle aktiviert, als aus derjenigen, durch die sie im Fall ihres art-
erhaltenden Ablaufes ,,im Ernstfalle verursacht werden. Die von Meyer-
Holzapfel angefiihrten Griinde sind zwingend. Die im Spiel, wie beim explora-
tiven Verhalten auftretenden Bewegungsweisen stammen aus den verschieden-
sten Funktionskreisen, aus denen des Beuteerwerbs, des Rivalenkampfs, des
sexuellen Verhaltens, der Verteidigung gegen groflere Raubtiere, usw. Sie alle
sind in ihrer unverwechselbaren Bewegungsgestalt eindeutig erkennbar. Wollte
man nun diese einzelnen Instinktbewegungen dadurch hervorrufen, dafl man
das Verhaltens-System aktiviert, zu dem sie teleonomer Weise gehéren, so
wiirde die Trigheit dieser grofien Systeme verhindern, daff zwei zu verschiede-
nen Systemen gehorige Instinktbewegungen rasch hintereinander auftreten.
Eine Katze, die ,,im Ernstfall*“ die gebuckelte Abwehrstellung gegen ein grofie-
res Raubtier eingenommen hat, wiirde mindestens 30 Minuten brauchen, ehe
sie sich nach solchem Schrecken fiir Beutetiere interessieren wiirde — zumal
wenn sie am gleichen Ort verbleiben miifite. Im Spiel aber konnen Katzenbuk-
kel und Beutesprung innerhalb von Bruchteilen von Sekunden aufeinanderfol-
gen. Es ist dies ein iiberzeugendes Argument fiir die Annahme, daf} im Neu-
gierverhalten eine besondere, autonome Motivation am Werke ist, die imstande
ist Instinktbewegungen in Gang zu setzen, die im Dienste spezieller Funktio-
nen entstanden sind und teleonomerweise von einem besonderen ASP aktiviert
werden. Im Spiel ist das dhnlich, zwischen Neugier-Verhalten und Spielen be-
stehen keine scharfen Grenzen.

Ein weiteres starkes Argument fiir die Meyer-Holzapfelsche Annahme ist
die schon erwihnte Tatsache, dafl Neugierverhalten, wie Spielen nur im ,,ent-
spannten Feld*“ vor sich gehen kann, wie Gustav Bally sich in der Terminolo-
gie von Kurt Lewins Feldtheorie ausgedriickt hat. Das heiflt soviel, dafl explo-
ratives Verhalten wie Spiel, sofort erloschen, sowie eine Motivation auf den
Plan tritt, die imstande ist, eine der beteiligten Bewegungsweisen ,,im Ernst*
zu motivieren. Der explorierende Kolkrabe in unserem Beispiel wiirde die In-
stinktbewegungen von Flucht, Beuteerwerb, Fressen, usw., sofort unterlassen,
wenn wirkliche Fluchtstimmung, Jagdtrieb oder Hunger bei ihm auf den Plan
trite. Wiirde er hungrig, so wiirde er zur bekannten Futterstelle gehen, oder
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den Pfleger anbetteln, mit anderen Worten, er wiirde auf Objekte und Verhal-
tensweisen zuriickgreifen, deren hungerstillende Wirkung er schon kennt.

Es wire falsch, sich den Antrieb des Neugier-Verhaltens als schwicher vor-
zustellen, als den der ,,normalen“ Motivation der einzelnen Verhaltensweisen.
Wohl sind, wie eben betont, die beiden Antriebe so geschaltet, dafl der Ernst-
fall vor dem Spiel- und Neugierverhalten Vortritt erhilt, was ja teleonomisch
selbstverstindlich ist. Dennoch ist die Appetenz nach Exploration, d. h. nach
einer zu explorierenden Reizsituation ungemein stark, in einigen Fillen stirker
als die nach dem Objekt eines spezifischen Antriebes, wie z. B. Fressen. Bei
meinen Kolkraben war das stirkste Lockmittel, durch das ich sie, wenn die be-
sten Leckerbissen versagten, doch noch in ihren Kifig locken konnte, meine
Kamera, die sie aus naheliegenden Griinden nie untersuchen hatten dirfen.
Mein Bruder hielt, als ich noch ein Kind war, einen Mungo und beniitzte als
stirkstes Lockmittel sein Doktordiplom. Fallenstellern ist das Neugierobjekt
als Lockmittel wohl bekannt, im englischen gibt es sogar ein Sprichwort: ,,cu-
riosity killed the cat*.

3. Latentes Lernen

In seinem Neugierverhalten behandelt das Tier jede beliebige Umweltsitua-
tion so, als ob sie biologisch relevant wire. Die Ratte untersucht jeden durch-
kriechbaren Gang auf Linge und Gangbarkeit, nach demselben Prinzip, das
wir eben am Kolkraben kennen gelernt haben und nachdem sie in ihrem Territo-
rium alle darin moglichen Wege exploriert hat, weif sie ganz genau, welcher
kiirzeste Weg von jedem denkbaren Punkte dieses Raumes zur nichsten Dek-
kung fiihrt, und ebenso, wie sicher der Schutz ist, den diese Deckung gewihrt.

Von diesem durch Explorieren erworbenen, sehr reichhaltigen Wissen
merkt man indessen im beobachtbaren Verhalten des Tieres nichts, bis jener
Bedarfsfall eintritt, in welchem das Tier auf das ,,ad acta Gelegte“ zuriick-
greift. Deshalb hat sich bei englisch sprechenden Verhaltensforschern der Aus-
druck latentes Lernen eingebiirgert, wiewohl der Lernvorgang selber vollig of-
fenkundig und nur das durch ihn erworbene Wissen latent ist. Latentes Wissen
wire ein viel besser zutreffender Ausdruck.

4. Sachlichkeit

Die Existenz einer autonomen Motivation fiir exploratives Verhalten macht
den Lernvorgang wie das durch ihn erworbene Wissen unabhingig von jeder
speziellen, eben aktivierten Motivation und verleiht beidem eine neue Art der
Objektivitit. Wie Arnold Gehlen von diesen Verhaltensweisen sagt, geschehen
sie begierdelos und haben keinen unmittelbaren Wert der Triebbefriedigung.
Dieses Umgangsverhiltnis mit den Bedingungen der Umwelt ist ein sachliches.
Grob gesagt: Der Rabe, der einen Gegenstand untersucht, will ihn nicht fres-
sen, die Ratte, die einen Schlupfwinkel exploriert, will sich nicht verstecken, sie
wollen wissen, ob das betreffende Umweltding theoretisch efbar oder als Ver-
steck brauchbar sei. Wenn Jakob von Uexkiill einmal gesagt hat, alle Dinge in
der Umwelt von Tieren seien Aktionsdinge, so trifft dies in einem ganz beson-

17*
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deren Sinne die durch Exploration intim gemachten und dann fiir spiteren Ge-
brauch ad acta gelegten Gegenstinde in der Umwelt von Neugierwesen. Sie
sind in einem, bei Tieren sonst nicht vorkommenden Sinne objektiviert, weil
das Wissen um die Art ihrer Verwendbarkeit vom Situationsdruck wechselnder
Motivationen unabhingig erworben und aufbewahrt wird.

5. Spezialisierung auf Nicht-Spezialisiertsein

Die genetisch festgelegten Verhaltensprogramme von Tieren mit stark ent-
wickeltem Neugierverhalten sind in ganz besonderem Mafle das, was wir mit
Ernst Mayr als offen bezeichnen. Insbesondere zeichnen sich die AAMs aller
Verhaltensweisen, deren Objekt oder adiquate Reizsituation durch Explorieren
erworben wird, durch ihre extreme Unselektivitit aus, die hier arterhaltend
giinstig wirkt. Die Eigenschaft der Weltoffenheit, die Arnold Gehlen richtig als
eine den Menschen auszeichnende Eigenschaft darstellte, ist in geringerem
Mafle, aber in prinzipiell gleicher Weise, allen Neugierwesen zu eigen. Da-
durch, daf} sie jeden unbekannten Gegenstand als potentiell biologisch relevant
behandeln, finden die Neugierwesen tatsichlich alle in ihrem Lebensraum vor-
kommenden Gegenstinde heraus, die das wirklich sind. Dadurch erlangen sie
eine gewaltige Anpassungsfahigkeit an die verschiedensten Biotope. Der Kolk-
rabe z. B. ist imstande, in so verschiedenen Biotopen wie in der afrikanischen
Wiiste, dem Walde der Alpen und einer Vogelinsel der nordischen Meere so
erfolgreich zu leben, als wire er auf jeden dieser Lebensrdaume besonders spe-
zialisiert. So lebt er als Aasfresser der Wiiste das Leben des Geiers, betreibt in
Mitteleuropa nach Art einer Krihe Jagd auf Kleinlebewesen und lebt wie eine
Raubmove auf den Vogelinseln parasitisch von Eiern und Jungen der Kolonie-
briiter.

Der Unspezialisiertheit des Verhaltensprogramms mufl begreiflicherweise
eine ebensolche des Korperbaus entsprechen, denn eine hohe morphologische
Spezialisation der Organe schliefit Mannigfaltigkeit des Verhaltens aus. Deshalb
sind die Neugierwesen morphologisch stets ,,mittlere* oder durchschnittliche
Vertreter der taxonomischen Gruppe, aus der sie stammen, wie die Ratte unter
den Nagetieren, der Rabe unter den Végeln und schliefflich auch, wenn man
vom Groflhirn absieht, der Mensch unter den Primaten. Die Ratte kann
schlechter klettern als das Eichhorn, schlechter schwimmen als der Biber,
schlechter laufen als eine Wiistenspringmaus und schlechter graben als eine
Blindmaus (Spalax), aber sie iibertrifft jeden dieser Spezialisten in jeder der drei
Leistungen, in denen er nicht Spezialist ist. Bedeutungsvollerweise sind unter
den hoheren Tieren ausschliellich ,,Spezialisten auf nicht Spezialisiertsein® zu
Kosmopoliten geworden.

Auch der Mensch, von Gehlen als das ,,Mingelwesen“ bezeichnet, kann
sich an Vielseitigkeit seiner korperlichen Fihigkeiten mit allen annihernd
gleichgroflen Siugetieren messen; eine Strecke unter Wasser schwimmen und
gezielt Gegenstinde herausholen, in einem Tage 25 km weit marschieren und
an einem Tau emporklettern kann jeder einigermaflen tiichtige Mensch und
kein einziges Siugetier macht ihm das nach!
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6. Das Spielen

Es ist gar nicht leicht zu definieren, was man meint, wenn man naiv und im
Sinne der Umgangssprache sagt: ,,Ein Tier oder ein Mensch spielt. Die mei-
sten Verhaltensweisen, iiber die man das sagt, haben wohl das eine gemein,
dafl bestimmte Handlungen, deren Ablauf und deren Funktion man aus einem
anderen Bezugs-System her kennt, ausgefiihrt werden, ohne diese Leistung zu
vollbringen. Weiters wiirde wohl jeder naive Betrachter hinzufiigen, dafl die
betreffenden Bewegungen um ihrer selbst willen, ,,zum Spafl* ausgefiihrt wer-
den, er wiirde damit auch in vielen Fillen recht haben, man denke an das in
3. V/2 Gesagte.

Die stammesgeschichtlich und hiufig auch ontogenetisch urspriinglichsten
einfachsten Verhaltensweisen, die der naive Beobachter als ,,Spiel“ aufzufassen
geneigt ist, sind Leerlaufaktivititen, vor allem solche der Lokomotion, die, wie
schon erwihnt (2. 179, S. 103), bei hoherer Intensitit in solche der Flucht oder
der Feind-Abwehr iibergehen konnen. Ein springendes, bockendes und aus-
schlagendes Fohlen macht durchaus den Eindruck des spielerischen Ubermutes,
und dieser Eindruck verstirkt sich, wenn zwei solche Jungtiere einander jagend
dahinstiirmen. Bei solchen primitiven Formen des Spielens wire die Annahme
einer besonderen Motivation unsinnig, es ist offensichtlich das autonome ASP
der beteiligten Instinktbewegungen, das sie aktiviert. Von solchen einfachsten
,,Urformen* leiten alle nur denkbaren Uberginge zu Verhaltensweisen iber,
die weit eindeutiger unter den schwer definierbaren Begriff des Spielens fallen,
und die genau so wie es im vorangehenden Abschnitt fiir das explorative Ver-
halten beschrieben wurde, aus einer bunten Folge von Instinktbewegungen be-
stehen, die aus den verschiedensten Verhaltens-Systemen stammen. In solchen
Fillen ist M. Meyer-Holzapfels Annahme einer besonderen Motivationsquelle
des Spielens durchaus zwingend.

Wie schon gesagt, lifft sich das Spielen vom Neugierverhalten keineswegs
scharf trennen, einen nur graduellen Unterschied kénnte man darin erblicken,
dal die autochthonen Motivationen der einzelnen erbkoordinierten Bewe-
gungsmuster beim Spielen manchmal stark mitwirken, beim explorativen Ver-
halten dagegen nur schwach oder gar nicht. Es gibt ja auch oft bei derselben
Tierart verschiedene Arten des Spielens, in denen ganz verschiedene Bewe-
gungsweisen aktiviert werden, Kampfspiele, Verfolgungsspiele usw. Bei den
Kampfspielen besteht ein erheblicher Unterschied zum ,,Ernstfall darin, daf}
die sozialen Hemmungen des Waffengebrauchs erhalten bleiben. Ein mir be-
kannter nahezu ein Jahr alter Luchs (Lynx lynx) fithrt mit den Kindern seines
Besitzers wild aussehende Kampfspiele aus, in denen alle bekannten Bewe-
gungsweisen des Feliden-Kampfes vorkommen, aber die Krallen bleiben dabei
verlifilich eingezogen, es gibt auf der zarten Menschenhaut kaum einen Krat-
zer. Ubermiitige Hunde begleiten ihre Kampfspiele oft mit schauerlichen, de-
nen des wirklichen Kampfes sehr dhnlichen, aber von diesen doch unterscheid-
baren Lauten, jedenfalls hore ich es sofort, wenn ein solches Spiel in eine ern-
ste Rauferei auszuarten droht. Dies kommt bei Hunden nur sehr selten vor,
bei niedrigeren und weniger sozialen Raubtieren kann ein solcher Umschlag
leichter und plétzlicher eintreten, wie ich zu meinem Schaden an einem zah-
men Dachs erleben mufite.
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Jedenfalls bringt das Auftreten einer spezifischen Erregung das Spielen
nicht ganz so radikal zum Erléschen wie das explorative Verhalten. Auch hat
der zur Zeit des Spielens bestehende Spiegel aktions-spezifischen Potentials ei-
ner bestimmten, im Spiel vorkommenden Bewegungsweise einen nachweisba-
ren Einflufl auf die Hiufigkeit thres Auftretens. Wie Leyhausen an verschiede-
nen Katzenarten (Felidae) fand, treten im Spiel jene Bewegungsweisen des Beu-
te-Erwerbs besonders hiufig auf, die vom gefangenen und mit Futter versorg-
ten Tier nicht gebraucht werden, und zwar auch bei erwachsenen Tieren, die
sonst nicht viel spielen.

Auf einen wichtigen Unterschied zwischen der Betitigung einzelner Bewe-
gungsweisen im Spielen und im Ernstfall hat ebenfalls Leyhausen hingewiesen.
Das vegetative Nervensystem ist am Spielen offensichtlich nicht in gleicher
Weise beteiligt: Bestimmte Instinktbewegungen werden im Ernstfall stets von
einem starken Striuben der Haare an ganz bestimmten Korperteilen begleitet,
im Spiele aber laufen sie ab, ohne daf} das Fell sich striubt.

Ein klarer Unterschied zwischen Spielen und explorativem Verhalten be-
steht wohl nur in ihrer Teleonomie. Die Funktion der Neugier ist es, Gegen-
stinde und Umweltsituationen bekannt zu machen, die des Spielens liegt in
seiner engen Verbundenheit zum Erwerb gekonnter Bewegungen. Das Spiel ist
zu sehr groflem Teile von der 3. V/1, S. 251 besprochenen Funktionslust moti-
viert und eben dadurch fithrt es hiufig zu einer schopferischen Produktion
neuer und oft sehr eleganter Bewegungsweisen. Dabei spielt der dort erwihnte
Mechanismus, der moglichst grofle motorische Effekte mit méglichst geringem
Energieverbrauch bekriftigt, eine wesentliche Rolle. Er bringt es mit sich, daf§
gerade die ,,reinsten” Spiele, bei denen das Explorieren von Objekten in den
Hintergrund tritt, auf dem Ausnutzen von Energiequellen beruhen, die aufler-
halb des Organismus gelegen sind und ihn nichts kosten. Zu den wenigen
wirklichen Spielen von Vogeln gehéren die Flugspiele der Raben, die individu-
ell verschiedene, oft ungemein elegante Figuren des Kunstfluges schopferisch
produzieren. Die Worte Kunst und schopferisch habe ich bewufit nicht unter
Anfiihrungszeichen gestellt, da hier Vorginge am Werke sind, die hochstwahr-
scheinlich auch allem menschlichen Kunstschaffen zugrunde liegen, ganz sicher
aber der urtiimlichsten aller menschlichen Kiinste, dem Tanz.

Unter den Siugetieren sind es merkwiirdigerweise die Wassertiere, Fischot-
ter, Seelowen und Delphine, die unter Ausniitzung der Wasserkrifte dhnliche
Kunstprodukte zustande bringen, wie der Kolkrabe unter Benutzung der
Windstrome. Seelswen und Delphine haben, wie der Mensch, das Wellenreiten
erfunden, indem sie sich an der Vorderseite einer hohen Woge mit dem Bauch
so auf die Oberfliche des Wassers schnellen, daf} sie von der Schwerkraft ge-
trieben auf dieser abwirts gleiten und nach dem Prinzip des Wasserskifahrens
nicht in diese einsinken. Delphine verstehen es auflerdem, sich von der
Druckwelle, die ein grofleres Schiff vor sich herschiebt, vorwirts treiben zu
lassen. Da ihnen dies umso mehr Spafl macht, je schneller das Schiff fihrt,
fihrte ihr Spiel zu ubertriebenen Ansichten iiber die von Delphinen erreichba-
ren Geschwindigkeiten, bei Beobachtern, die die Mechanik des Vorganges
nicht durchschauten.

K. Groos hat schon 1933 vermutet, dafl Tiere im Spiele lernen, daf diese
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als ,,Vorahmung spiteren Verhaltens dieses vorbereiten und vervollkommnen.
Mit dieser Hypothese steht im Einklang, dafl ganz allgemein die Differenzie-
rung und die Hiufigkeit des Spielens mit der Fihigkeit zu motorischem Lernen
und mit der Ausbildung frei verfugbarer Willkiirbewegungen korreliert sind.
Allerdings klingt es nach dieser Feststellung wie eine ,,petitio principi‘‘ wenn
ich behaupte, daf} gerade die genannten, besonders spielfreudigen Wassersiuge-
tiere besonders gut zur Ausbildung gekonnter Bewegungen befihigt seien,
doch steht dies nicht nur durch Zirkusdressuren unter Beweis: Seelowen erfin-
den spontan ganz unglaubliche Kunststiicke und die Beobachtungen Karen
Pryors an Delphinen bringen unzihlige Beispiele derselben Fihigkeit.

Es steht also zu erwarten, daf} das Spielen bei den Primaten, die mit ihren
Greifhinden die reichsten Moglichkeiten zu willkiirlichen Operationen besitzen
(3. V/2 und 3), die grofite Bedeutung hat, die geringste dagegen bei niedrigeren
Siugern. Von Insektenfressern, wie Igeln, Spitzmiusen usw. ist wirkliches
Spielen meines Wissens nicht bekannt. Ratten haben in ihrer Jugend ausge-
sprochene Kampfspiele, nicht aber die Maus. Diese aber hat die Fihigkeit zum
Spielen offenbar sekundir verloren, denn es treten beim Jungtier in einem be-
stimmten Stadium Vestigien des Spielens auf, die man nur als solche erkennen
kann, wenn man die entsprechenden Verhaltensweisen von Ratten kennt. Im
Kampfspiel dieser Art kommt, wenn zwei Gegner sich im Scheinkampf gefafit
haben, ein Treten mit dem Hinterbein — meist nur mit einem — vor, das der
analogen Bewegung spielender oder kimpfender Katzen dhnelt. Bei Miusen hat
sich nun merkwiirdigerweise diese eine Bewegung als Vestigium des Spielens
erhalten und junge Miuse vollfithren sie oft ganz unvermittelt, wenn sie in
,,ibermiitiger’ Stimmung sind. Auflerdem hiipfen junge Miuse oft unvermit-
telt oder auf minimale Reize, dhnlich wie junge Ratten es im Spiele tun, wahr-
scheinlich ebenfalls ein Vestigium des Spielens. Ehe wir diesen Verdacht hat-
ten, sprachen wir scherzhaft von einem ,,Flohstadium® in der Entwicklung der
Miuse. Schon bei den einfachen Kampfspielen der Ratten hat man den Ein-
druck, dafl dabei Folgen von Bewegungsweisen gelernt werden, deren einzelne
Elemente zur Bildung bedingter Aktionen (3. IV/6) zur Verfiigung stehen.
Deutlicher wird dies bei den Kampfspielen von Raubtieren, bei denen ja viele
,»Mehrzweckhandlungen‘‘ vorkommen, wie z. B. die Orientierung des Beifens
in den Hals des Spielpartners, das im Ernstfalle gleicherweise im Kampf wie
beim Beuteerwerb, und bei manchen Marderartigen (Mustelidae) auflerdem
noch bei der Begattung Verwendung findet. Wie Eibl-Eibesfeldt nachgewiesen
hat, wird die richtige Orientierung dieses Bisses im Spiel mit Geschwistern ge-
lernt und dann in den drei genannten Ernstfillen richtig angewendet.

Wie H. Harlow zeigte, erwerben Rhesusaffen (Macaca rhesus) im Spiele
komplizierte gekonnte Bewegungen, z. B. solche, die zum Offnen eines
Schlosses dienen und zeigen anschliefend Appetenz nach ihrer Ausfiihrung
(3. V/2). Es a8t sich denken, dafl das Spielen eine besondere teleonome Lei-
stung dann entwickelt, wenn ein Lebewesen imstande ist, eine Erfindung prak-
tisch anzuwenden, die ihm im Spielen zufillig gelungen ist. Das klassische Bei-
spiel hiefiir ist die Beobachtung von Wolfgang Kohler (1921) der seinem heute
weltberiihmten Schimpansen Sultan die Aufgabe stellte, eine vor dem Kifig lie-
gende Banane mit einem Werkzeug heran zu holen, das aus zwei ineinander
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steckbaren Stdckchen bestand. Solange Sultan sich auf die Banane als Zielob-
jekt seiner Appetenz konzentrierte, beharrte er in Versuchen mit dem lingeren
der beiden Stdcke die Frucht zu erreichen. Erst als er sich von seiner Appetenz
nach der Frucht befreite und ziellos mit den beiden Stocken zu spielen begann,
gelang es ihm, die beiden ineinander zu stecken. Dann allerdings verstand er
sofort, dafl er nun ein Werkzeug besafl, mit der er die Banane erreichen konn-
te.

7. Neugier, Spiel, Forschung und Kunst

Explorieren und Spielen sind lebenswichtige Bestandteile des menschlichen
Verhaltens.

Das von Wolfgang Kohler so anschaulich geschilderte Verhalten des Schim-
pansen Sultan ist paradigmatisch fiir alle Forschung. Die neue Erfindung wird
im ,,entspannten Felde* des nicht zweckgerichteten und nicht von einer spezi-
fischen Appetenz motivierten Spieles gemacht, und erst nachtraglich wird ihre
Anwendbarkeit auf praktische Belange entdeckt. Die Geschichte der Wissen-
schaft ist liberreich an Beispielen fiir diese Aufeinanderfolge der Erkenntnis-
Schritte, das anschaulichste von ihnen ist die Erfindung des Blitzableiters durch
Benjamin Franklin, der bekanntlich bei Gewitterneigung einen Drachen steigen
lieff und Funken aus der feucht werdenden Drachenschnur zog. Nichts lag ihm
beim Spiel mit dem Drachen ferner als der Schutz von Hiusern vor Blitz-
schlag.

Das freie Spiel der Faktoren, das nach keinerlei Zielen strebt, durch keiner-
lei vorgegebene Weltenzwecke gebunden ist, das Spiel, in dem nichts festliegt
aufler den Spielregeln, hat auf der Ebene molekularer Vorginge zur Entstehung
des Lebens gefiihrt, es hat die Evolution verursacht und das Werden héherer
Lebewesen aus niedrigeren vorangetrieben. Wahrscheinlich ist dieses freie Spiel
die Voraussetzung fiir alles im wahren Sinne schopferischen Geschehen, in der
menschlichen Kultur nicht anders als iiberall sonst. Das von unersittlichem
Hunger nach Erkenntnis vorangetriebene Forschen des Menschen ist ein sol-
ches schopferisches Geschehen und es ist keineswegs verwunderlich, daf} es
seine volle Leistung nur entfalten kann, wenn es, aller Zwecksetzungen entle-
digt, zum Spiele wird. Alfred Kiithn hat dies einst in einem unvergefllichen
Vortrag vor der Osterreichischen Akademie der Wissenschaften sehr scharf
formuliert: ,,Eine angewandte Naturwissenschaft gibt es nicht, sondern nur
eine Anwendung ihrer Ergebnisse und von dieser lebt die Menschheit. Die
Wissenschaft trigt manchmal goldene Friichte, aber nur fiir den, der sie aus-
schliefllich um ihrer Bliiten willen kultiviert.*

Menschliche Forschung steht auf der unscharf definierten Grenze zwischen
Neugierverhalten und Spielen, die menschliche Kunst gehort viel eindeutiger
zum Spielen. Schon die Umgangssprache driickt dies aus: wir ,,spielen Thea-
ter, jemand ,,spielt Flote oder Geige. Beides aber muff man konnen, das
Wort Kunst ist aus diesem Zeitwort abgeleitet. Der blofle Wille geniigt nicht,
ein Kunstwerk hervorzubringen, sonst hiefle es, wie Clemens Holzmeister
einmal sagte, nicht Kunst sondern Wulst.

Die erwihnte Funktion des Spielens, solche gekonnten Bewegungen zu
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produzieren, die einen moglichst groffen Effekt durch eine méglichst geringe
Ausgabe von Energie erzielen, fiihrt merkwiirdigerweise zu Bewegungsweisen,
auf deren Harmonie unser Schonheitsempfinden anspricht. Die erwihnten
herrlichen Flugspiele der Kolkraben, die eleganten Figuren des Wellenreitens
von Seeléwen und Delphinen, erinnern zwingend an die Urform aller mensch-
lichen Kunst, an den Tanz.

Die Funktionslust ist teleonomerweise in den Lernvorgang eingebaut, der
gekonnte Bewegungen immer glatter, eleganter und energiesparender werden
liflt. Dieses an sich rein vom Niitzlichkeits-Standpunkt aus gesetzte Ziel lifit
sich am besten dadurch erreichen, daf harmonische Beziehungen zwischen den
Bewegungs-Anteilen entstehen, wie sich ja auch schon auf der sehr viel niedri-
geren Ebene der relativen Koordination harmonische Bewegungsweisen als sta-
bil und zweckmiflig erweisen. Man kénnte sich vorstellen, daf} die Funktions-
lust, von ihrer teleonomen Leistung befreit, als selbstindiger Faktor in das
grofe Spiel eintritt, in dem nichts festliegt, aufler den Spielregeln. Es wire
denkbar, dafl die menschliche Kunst ihre Fihigkeit zum Erschaffen von Nieda-
gewesenem dadurch erlangt hat, dafl sich ihr stirkster Antrieb, die Funktions-
lust, aus den Banden ihrer teleonomen Bestimmtheit befreit hat.



Nachwort zum 3. Teil

Ich habe versucht, hier einige Vorginge teleonomer Modifikation des Ver-
haltens zu schildern, die ich aus eigener Anschauung kenne. Sie alle habe ich
an Tieren beobachtet, die unter annihernd natiirlichen Lebensbedingungen ge-
halten wurden. Von diesem Gesichtspunkte aus erscheinen begreiflicherweise
andere Lernvorginge als die wichtigsten und genauer Besprechung bediirftig-
sten, als von dem Standpunkte der experimentellen Laboratoriumsforscher.
,»,Operant conditioning, durch Belohnung (,,reinforcement®) andressierte
Verhaltensauswahl kommt unter natiirlichen Umstinden so gut wie ausschliefi-
lich im Zusammenhang mit explorativem Verhalten vor. Dieses aber spielt nur
bei verhiltnismiflig wenigen, sehr hoch organisierten Végeln und Siugetieren
eine Rolle und die Uberschitzung der biologischen Bedeutung des operant
conditioning kommt ganz sicher daher, dafl so viele Lernpsychologen aus der
unendlichen Vielzahl der Lebewesen hauptsichlich die Ratte und den Men-
schen genauer kennengelernt haben, und gerade diese beiden sind ausgespro-
chene ,,Neugierwesen®.

In der Einteilung der verschiedenen Lernmechanismen habe ich mich vom
kybernetischen Gesichtspunkt beeinflussen lassen, deshalb habe ich die kleine
Gruppe der Lernvorginge, bei denen Assoziation nicht mitspielt, scharf von
jener grofleren getrennt, bei der Verkniipfungsvorginge eine wesentliche Rolle
spielen. Unter den Lernmechanismen, bei denen eben dies der Fall ist, habe ich
wiederum diejenigen in ein besonderes Kapitel zusammengefafit, bei denen die
teleonome Modifikation des Verhaltens durch die Riickkoppelung seines Erfol-
ges bewirkt wird. In den beiden letztgenannten Kapiteln habe ich mich den
kybernetischen Vorstellungen von Bernhard Hassenstein angeschlossen.

Ich erhebe keinerlei Anspruch, eine auch nur einigermaflen vollstindige
Ubersicht iiber die Vielzahl der existierenden Lernleistungen gegeben zu ha-
ben, noch weniger tiber die Moglichkeiten der Kombination, in denen sie zu-
sammenwirken konnen. Vor allem enthalte ich mich jeder Aussage dariiber,
welche Wechselwirkungen das begriffliche Denken mit Lernleistung beim Men-
schen entfalten mag.

Was ich gezeigt zu haben glaube, ist die Hoffnungslosigkeit jeglichen Ver-
suches, ,,das Lernen‘ mit einer einzigen Theorie zu erfassen. Es gibt ganz si-
cher unzihlige unabhingig voneinander evoluierte und voneinander grundver-
schiedene ,,offene’ Programme, deren jedes auf seine eigene Weise Information
aufnimmt und in einer teleonomen Modifikation jener physiologischen Ma-
schinerie vérwertet, deren Funktion das Verhalten ist. Jedes dieser offenen
Programme enthilt gewaltige Mengen phylogenetisch erworbener und gene-
tisch kodierter Information.
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Aal

- Riickenmarkspriparat 110

— Schlingeln des teilweise des-
afferentierten 109

AAM 93f., 122, 128f.

— bisherige Aktivitit hemmend und
eine andere auslésend 152

- Brutpflege beim Menschen 130

— der Eiroll-Reaktion 129

— Einfachheit des 129

— Frage nach Ermiidung des 100

— fiir geeignetes Nestmaterial 237

- Hemmung ,,auslosend* 125

- im Sinnesorgan 124

— irrtiimliches Ansprechen unwahr-
scheinlich 124

— konkret erforschbare einer Hierar-
chie 169

— selektiver gestaltet 217

— Selektivitit des 123

— Sperren junger Amseln 126

— teleonome Unselektivitit des 260

— Ubertreibbarkeit der Schliisselreize
129

— Umschalten von Appetenzverhalten
125

- und erworbene Gestaltwahrneh-
mung, Gemeinsamkeiten 197

- und Kulturkrankheiten 131

— Unfihigkeit des, auf Komplexquali-
titen anzusprechen 129

- Vergroflerung der Selektivitit durch
Lernen 137

Abdressur 8
— durch Strafe 226

— durch unerfiillte Reafferenz-,,Er-
wartung’‘ 54

- von bestimmten Nahrungsstoffen
52

Abel, O. 66

Abstammungsdiagramm, hypothese-
freies 71

Abstraktionsleistung, ratiomorphe 39

Abwechslung 96

Accipitrini 77

Achete domesticus 124

Acrania 65

Actinopterygii 66

— Korperkraft der 70f.

»»ad acta legen® 259

adaptive Modifikation des Verhaltens
137

- ohne Assoziation 211

Addition von Ubersprungeffekt und
autochthoner Auslosung 201

Adler 76

Adler, M. 19

A-Fasern

— aus Wirbeltier-Nerven 140

afferente Drosselung 228

— reizspezifische 213

afterdischarge activities 202

Aggression, Stauung der 105

Aggressionstrieb, Glaube an einen
monokausalen 169

agonistisches Verhalten, andressie-
rende Wirkung des 106

Aha-Erlebnis 193

»»Akinese*, natiirliche 117

Aktion

— als Ausgangsvariable 227



280

— bedingte, Ahnlichkeit zu bedingter
Appetenz 241

- bedingte, belohnender Reiz aus an-
derem Verhaltenssystem 241

— bedingte, beschrinkte Moglichkeit
der 242

- bedingte, Definition der 240

— bedingte, im Spiel entstehende 263

— bedingte, nur bei hoheren Siugetie-
ren 243

- bedingte, Verkniipfungen von 248

— bedingte, Zusammenfassung 246

Aktion-und-Reaktion-in-Einem 106,
117, 148

— Zusammenfassung 119f.

Aktions-spezifische Ermiidung 94

Aktions-spezifische Erregung, endo-
gen produzierte 95, 99

Aktions-spezifisches Potential

— Unentbehrlichkeit des Begriffs 145

— Unumginglichkeit der Annahme
148

Aktivitits-spezifische Erregung, An-
steigen der 89

»»Aktualspiegel aktions-spezifischer
Erregbarkeit 97

Allanthamnion 68

Alles-oder-Nichts-Gesetz 88, 140

allgemeine Erregung, variabler Zu-
stand der 101

Allgemeinerregbarkeit

— Absinken als Krankheitsursache 101

— Absinken durch Gefangenschafts-
bedingungen 47

— Absinken, Zusammenfassung 119

— pathologisches Absinken der 47

Allgemeinerregung, zentralnervdse
170

allochthone Bewegungsweisen, spezi-
fisches Auftreten 203

Alternieren zweier Verhaltensweisen

— dysteleonomes 199

— ritualisiertes 199

Ambulakral-Fifichen 163

Ameisen]owe 118

Ammopbhila campestris 156

- Experimente am Nest 156ff.

Namen- und Sachverzeichnis

Amnion 68

Amnioten 68

Amoebe 129

— rdumlich steuernde Mechanismen
unnétig 180

amoboide Zelle, allseitige Orientiert-
heit der 179

analoge Leistungen

— Ahnlichkeit von 144

— verschiedene Integrationsebenen der
142

Analogie 83

— der Eigenschaften von neuralen
Elementen und Instinktbewegungen 118

Analyse

- ganzheitsbezogene 93

- in breiter Front 56

- Musterbeispiel von ganzheitsbezo-
gener 93

Anarrhichas lupus 175

Anas

- mellerie 40

— platyrhynchos s. Stockente

— sparsa 3

Anatiden 41, 78

— Zitterhals bei 195

Anatinae 79

Anatomie, vergleichende 62

andressierende Reizeinwirkungen,
wahrscheinliche Folgen der 60

Andressur 8

Angeborener Auslésemechanismus
s. AAM

Angeborener Schulmeister 7, 209f.

— muf aus der Auflenwelt stammende
Information gewinnen 233

— und proprio- und exterozeptorische
Mechanismen 237

,»angeborenes Erkennen‘ 88, 122

angeborenes ,,Konnen* 88, 122

angeborenes Schema 93, 122, 127

,»Angeborenes und Erlerntes* defi-
niert nach Herkunft der Information 8

angewandte Naturwissenschaft —
gibt’s nicht 264

AngewdShnung

— Definition 217
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~ ohne Mitwirkung andressierender
oder abdressierender Reize 219

— Schliisselreize nur im Verein mit
komplexer Reizkonfiguration wirk-
sam 228

- verwandt mit Prigung 218

Anglerfische 133

Anguinidae 73

Anokhin, P. K. 8, 230

Anpassung

- an = Information iiber etwas 177

- konvergente, Zusammenfassung 83

— ontogenetische 208

- ,,von gestern 25, 28

Anschauungsform der Bewegung in
Raum und Zeit 191

Anser

— anser 202

— brachyrhynchos 202

- hyperboreus 202

Anseranas semipalmatus 43

Anserini 44

Anthrenus 77

Antilope 253

Antreiben 106

Antrieb, autonomer der einzelnen In-
stinktbewegungen 176

Antriebe, Vielzahl der, Zusammenfas-
sung 176

Aplysia 116

Apomorphin 52

Appendix vermicularis 25

Appetenz

- bedingte 243f.

- bedingte, Unterschied zum beding-
ten Reflex 236

— bedingte, Zusammenfassung 246

— eigene jeder Instinktbewegung
1691.

— erster Ordnung 172

— lineare Aufeinanderfolge, urspriing-
liche 162

— nach agonistischem Verhalten 105

— nach einem Dorne 51

— nach Kampf 105

— nach Optimum 243

- nach Ruhe 104, 151, 243, 245

— nach Ruhezustinden 104

— nach Ruhezustinden, Abnahme des
Stérungsreizes nicht andressierend
150

- nach Ruhezustinden, bedingte 243

— nach Ruhezustinden, Fehlleistun-
gen der 244

— nach Stochern 108

— nach Totschiitteln 107

— und Aversion, Unterschied in an-
und abdressierender Wirkung 150

Appetenzen, Wechsel der Rollen zwi-
schen zwei 161

Appetenzverhalten 104, 149

— Begriff des 5

— drei Phasen des 236

— durch Lernvorgang mit neuen aus-
l6senden Reizen verkniipft 235

- Zusammenfassung 119f.

— Zweckmifligkeit des 21

,,appetitive behaviour* 104

yapriorisch® im Sinne Immanuel
Kants 178

Aquila 76

Arachnomorphae 138

Arbeitsteilung zwischen Nerven- und
Muskelsystem 178

Argusfasan 27

Arteigene Triebhandlung 5, 87, 95,
109, 151

— als Grundlage des Lernens durch
Erfolg 230

- Elemente der 6

— Heinroth’scher Begriff der 189

Art-Spezifitat angeborener Bewe-
gungsmuster 87

Arthropoda 60, 163

Arzt 30

Aschoff, J. 186f.

ASP, endogene Produktion von, auf
Bedarf zugeschnitten 161

— Unentbehrlichkeit des Begriffs 148

ASP-Spiegel, hoher im obersten
Stockwerk 169

Assoziation

— als Anpassung an ,,Kraftverwand-
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lung* mit kausalem Denken ver-
wechselt 214

— Definition der 214

— einfache 220

- unwiderrufliche durch Prigung 223

Assoziationslehre 2

Astatotilapia strigigena 89f.

— Minnchen 91, 93, 95, 138

Atmung als Modell der Instinktbewe-
gung 147

Atomismus

— Definition 57

- Wert 57

Atrioventricular-Knoten 109

Atrophie der Netzhaut 49

Attrappe

— Ahnlichkeit mit natiirlichem Objekt
93

— aufbauende Versuche 93

— einfachst denkbare 136

— riumliche 127

— iibernormale der Industrie 131

— von Eiern 134

Attrappenversuch als Gleichung mit
zwei Unbekannten 93

Aufeinanderfolge, linear-zeitliche von
Intensitits-Stufen 33

,,Aufmerksamkeit®, kurz anhaltende
sensorische Bahnung 212

Augenblicksinformation verwertende
Mechanismen, Allgegenwart der
189

Augenattrappen

— auf Fligeln von Schmetterlingen
133

— bei Kopffiiflern 133

Augenflecke auf Kiemendeckeln 132

Augenstrich, Winkel des 128

Auslosekausalitit 179

auslésender Mechanismus

— begriffliche Trennung des 88

— reaktives Ansprechen des 87

Ausloser 28

— auf das Beutetier gemiinzt 133

— auf den Frefifeind gemiinzt 133

- im Dienste einer Signalfunktion
evoluierter Reiz-Sende-Apparat 137

Namen- und Sachverzeichnis

— nachgeahmte 134

— nicht soziale, Entwicklung bei
Nachahmern 135

— prignante Einfachheit des 132

- rein morphologische 133

— soziale 133

Ausmafigesteuerte Wendung s. Tro-
potaxis

Ausmuldebewegung 170

Auflenreiz, starker 94

,»Austasten*, optisches analog hohe-
ren Leistungen 192

Austernfischer 129, 132

»»Austropfeln‘ von ASP 146

»»Auswendig-Konnen*, kinaestheti-
sches, von erlernten Bewegungsfol-
gen 250

Autismus 218

autonomer Antrieb des explorativen
Verhaltens 258

Aversion

- bedingte 238

- bedingte bei Nahrungsauswahl, Zu-
sammenfassung 246

— bedingte, Funktionsschaltbild 240

- bedingte, Hiufigkeit 240

— Craig’s Definition der 104, 149

Baerends, G. P. 6, 129, 132, 156,
1691., 174, 176

Baeumer, E. 45

Bahnung, von Reifungsprozessen un-
terschieden 211

Balancierbewegung, taktil ausgel6ste
180

Bally, G. 258

Balzbewegungen von Enten, homolo-
gisierbare 133

Bankivahihne 102

Barrakuda, Grofler 175

Barschartige 167

Bauchmark, isoliertes 110

baumartig verzweigtes Gebilde, ge-
wachsenes 83

Baustein, relativ ganzheitsunabhingi-
ger 32

Beach, F. 152
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bedingte Reaktion 2, 55, 211

bedingter Reflex

— als Regelkreis 230

Funktionsschaltbild 221

im Hassenstein’schen Sinn 227f.,

Zusammenfassung 246

und bedingte Appetenz, Unter-

schied zwischen 236

Begegnung mit der angestrebten Reiz-
situation wahrscheinlicher gemacht
236

begriffliches Denken, korreliert mit
greifenden Hinden 254

Behaviorismus 1, 55

— Ausklammern der teleonomen
Frage 8, 233

- ,,blinder Fleck* 29

— Erfolge des 29

- Forschungsprogramm des 61, 209

— Teleonomie 29

Beiflen von Rivalen und Freffeinden
175

Belastung des Membranpotentials,
,,tonische** 141

Belohnung 54

— aus anderem Verhaltenssystem 241

Berechnung, ratiomorphe folgerichti-
ge, auf Grund falscher Primisse zu
irrigem Ergebnis fihrend 37

Berechnungen, ratiomorphe stereome-
trische der Formkonstanz 35

Bereitschaft

— aktivititsspezifische 94

- hormonale 173

— innere, abnehmende 94

— innere, und Reizstirke, Zusammen-
fassung 119

Bereitschafts-Erhohung 144

— der Flucht bei Deckungsmangel 145

— gegenseitige 176

Bereitschafts-Verinderungen

~ im motorischen und im rezeptori-
schen Sektor 95

Bergzebra 253

Bertalanffy, L. v. 31

,»Bestirkung® 232

Betta splendens 95, 100, 106

1

283

Beuteltiere 69

Bewegungselemente, unabhingig ver-
fiigbare 254

Bewegungstyp, ein spezifisches
Quantum an Erregbarkeit besit-
zend 97

Bewegungsweise, erbkoordinierte zer-
fille in Stiicke 252

Bewegungsweisen

— mit Signalfunktion 82

— starre in anpassungsfahiger Folge
172

Beweis des genetischen Programms
des Verhaltens 84

Biber, Vergleich mit Ratte 260

Biene 35, 235

— Dressurversuche Frisch’s 235

- Ténze der 35

Bierens de Haan, J. A. 1f., 28, 109,
162

Bild-Sehen 49

Bindungen, ontogenetisch erste
menschliche 218

Biotop, riumlich homogener 252

biseriale Flosse 6

Blackbox 33

Blaufliigelgans 78

Blaupause in der Embryogenese 21

Blefhuhn 129

Blinddarm 25

Blindmaus, Vergleich mit Ratte 240

- Blindwiihlen, Beinlosigkeit der 73

Blockierung 153

— als Ursache von Ubersprung 200

— reversible der Hemmung 165f.

Blumenausittich 242

Blutschnabelweber 102

~ Leerlaufnestbauen des 102

Bogenginge im Labyrinth, zwei an-
statt drei 66

Bohr, N. 16

Boveris und Suttons Hypothese 46

Branchiostegalmembran 90

Brandentenartige 78

Brandseeschwalbe 101

Branta canadensis 187

Brehm, A. E. 77
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Breitseitsimponieren 90

— Ubergang zu Frontaldrohen 91

Bridgeman, P. W. 59

Brillen mit Prismenglisern 211

Brotogerys tirica 242

Bruchstiick, kiinstlich isoliertes 61

Briickenschlag von Stammesge-
schichts- und Erbforschung 80ff.

Brunswick, E. 35

Brustflossenrhythmus

— alternierend 114

— synchron 114

Brutparasiten 134

Bubenik, A. B. 27

Buchfink

— Haflreaktion des 216

— Sperren des Jungvogels 95

Bullock, T. H. 88, 118

Biihler, K. 4, 183, 251

— Definition des Lernens 209

Burchard, J. 134

Bussarde 77

Buteonini 77

Buytendijk, F. J. J. 29

Cactospiza pallida 108

Cairina moschata 224

Capriole, natiirliche Bewegungsweise
241

Carbon 71f.

Carduelidae 171

Carinatae 171

Central excitatory mechanism 152

Cephalaspida 70

Cephalopoden 60, 133, 163

Cervidae 27

Cervus elaphus 27

Chaetodontidae 26

Cheirolepis 71

Chloephaga 78

Choanen 66, 71

Chorda dorsalis 64

Chorda-Tiere 64

Chordata 64

Chromatophorensystem 133

Chronometer 187

Cichlasoma meeki 132

Cichlidae 90, 132, 144, 195

Ciliata 123, 180

Cladoceren 80

Coecum 25

Coelacanthidae 66, 70

Coelenterata 116, 162f.

Coleus monedula 27, 223

Common final pathway 175

,>conditioned response‘ als Inbegriff
aller Lernvorginge 211

consummatory action 4, 149, 152,
230, 237

contingencies of reinforcement 60

Copsychus malabaricus 215

Corvidae 237

Cotylosaurier, erste echte Reptilien
72

Craig, W. 3f., 991., 104, 108, 120,
149, 152, 230, 245

Crossopterygier 66, 71

Culmina, Anniherung der 113

Cyanochen 78

Cyclostomata 66, 71 ff.

Cygnus atratus 187

»»Dahinstellung* 258

Darwin, C. 1, 22

Deckorgane, hornige 68

Definition des ,,Angeborenen* und
,,Erlernten‘ 8

Delphine 265

— schopferisches Spiel bei 262

Denken als Handeln im Vorstellungs-
raum 193

Denkmodell, altes und neues psycho-
hydraulisches 143

De-Sensitivierung, nicht Ermiidung
213

Deskriptives Erfassen, Unentbehr-
lichkeit des 59

Detektor 124

Dethier, V. G. 146

Detumeszenztrieb 146, 244

Deuterostomen 163

DeVore, E. 44

Devon 70f.

Dewey, J. 168
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Diagramm des Chordatenstammes 80

Diit, ausgewogene 52

Dichothomie, falsche 8, 210, 346

Differenzierungsreihen, sichere, aus-
l6sender Instinktbewegungen 133

»,Dignitit, taxonomische 79

Dinger, W. 249

Dinosaurier, Bliitezeit der 72

Dipnoi 71

Disjunktive Begriffe des Angeborenen
und des Erlernten 7

— falsche 210

,»displacement activity*

— mifiverstindlich 203

- Ubersetzung von ,,Verdringung*
203

Dobzhansky, T. 80

Dohle 27, 128f., 223

Doktrin vom ,,leeren Organismus*
60

Dolderer, E. M. 241

Doppelpfeile, horizontale, in Tinber-
gens Diagramm 172

Drees, O. 129

Drepanidae 79

Dressur

— auf ein Appetenzverhalten 234

— durch Strafe 226

Driesch, H. 31

Dschelada 134

Dualismus, automatischer und moto-
rischer Funktionen 115, 118

EAAM durch Erfahrung modifizierter
AAM 218

EAM 218

Eccles, J. C. 250

Eckers-Wiedersheim-Gaupp 96

Eddington 17

Ehrenfels, C. v. 37

Eibl-Eibesfeldt, 1. 50, 53f., 102, 108,
236, 263

Eidechse 43

Eier

— dotterreiche 68

— gallertumhiillte 68

Eifersucht der minnlichen Lachtaube
149

Eigen, M. 22f.

,,Einfahren 211

Einheit eines Instinktsystems

— nicht nach den an ihm beteiligten
Instinktbewegungen definierbar 176

Einsicht als Leistung Augenblicksin-
formation verwertender Mechanis-
men 254

— riumliche, Selektion durch Biotop
254

~ und Probleml6sung 192

- und Willkiirbewegung, Wechselbe-
ziehung 255

Einsichtiges Verhalten

— meist durch Ausschluff definiert
190

- neu definiert 191ff.

Einsichtlernen 192

einsinnige Verursachung 55

Eirollbewegung der Graugans 190

Eisendraht, weicher, als iibernormales
Objekt 237

Ektoderm

— genetische Information des 208

Ektoplasma 179

~ Fihigkeit, auf Auflenreize zu rea-
gieren 180

— im Sol- und Gelzustand 180

Elasmobranchii 66

Element

- aktiv und reaktiv 116

— totes, im atomistischen Sinne 55

Embolomera 68

Empfang von Informationen ohne
adaptive Modifikation des Verhal-
tens 177

Empty organism doctrine 60

Endhandlungen, gemeinsame 175

Endostyl 64

Energie, aktions-spezifische 142

Entenvigel 87

— komplexe Bewegungsweisen von 79

Enthemmung erbkoordinierter Bewe-
gungen als Mechanismus eigener
Art 122
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Enthemmungshypothese der Uber-
sprungbewegung 200

— von ihr nicht erklirte Tatsachen
201

»»Entscheidungsbaum® nach Eigen 23

,,Entschluff* 107

Entspanntes Feld 258

- Erfindung im 264

,»Enttiuschung®, abdressierende Wir-
kung 232

Eosuchier 72

Epileptischer Anfall 163

Erbkoordinierte Bewegung

— als Appetenzverhalten nach einer
weiteren 172

— Begriff der 6, 871f.

— lokomotorische Uberlagerung
durch taxienmifig gesteuerte
Komponenten 253

- ,,spielerische’* 107

- Unverinderlichkeit der 162

— vom Appetenzverhalten angestreb-
ter Selbstzweck 160

Erfolg

— phylogenetische Information iiber
238

- Vollzugsriickmeldung ohne Lernen
233

Erkennen, angeborenes 88

Erklirungsmonismus 57

— Fehlerhaftigkeit des 58

— Gegensatz zum Atomismus 58

Ermiidbarkeit

- aktionsspezifische 94

~ durch Training behoben 100

— im rezeptorischen Sektor, kiirzer
dauernd 98

— in der Afferenz 98

- spezifische, Zusammenfassung 119

— von Lurchen und Reptilien 22

Erregbarkeit

— nicht physikalisch definierbar 139

~ Schwingen der 117

— Spiegel der aktionsspezifischen 146

Erregungsintensititen, verschiedene
einer Instinktbewegung 88

Erregungsstoff, spezifischer, dauernd
produzierter 146

Erwerbs-Motorik 162, 248

— spites phylogenetisches Auftreten
137

Erwerbs-Vorginge, phylogenetisch
programmierte 8

Eselgleichnis von Holst’s 121

Estrildini 134

Ethologie, Definition der 1

Etroplus maculatus 195

Eumenis semele 49

Eusthenopteridae, zahme mit laby-
rinthihnlichen Schmelzfalten 66

Evolution 1

— Abhingigkeit vom unmittelbaren
Selektionsvorteil 22

Evolutionslehre keine ,,Theorie* 72

Evolutions-,,Theorie®, Sicherheit der
69

»»Exaktheit, sogenannte 58

Experiment mit Erfahrungsentzug,
fiinf Regeln 59

~ nicht disruptives 49

exploratives Verhalten

— als Basis von Typ R 245

- autonome Motivation 258

- Einzigartigkeit des 257

— Erloschen bei spezifischer Erregung
262

— Objektbezogenheit des 258

— Stirke der Motivation 259

~ und Lernen mit Verhaltensauswahl
231, 245

— Verschiedenheit von gewohnlichem
Versuch und Irrtum 257

- Verwandtschaft mit Spiel 261

Extinction 8

Extremititenpaar, vorderes und hinte-
res 65

Extremwertdurchlafl 163, 194f., 198

— verhindert Mischverhalten 199

Facilitation 211
Faktoren, vitalistische 1, 168f.
Falke 152
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Farbwahrnehmung, teleonome Lei-
stung der 35

Faultier 52

,.feeding frenzy*‘ 212

Fehlen von Lernméoglichkeiten,
Nachweis des 53

Fehlkonstruktionen der Evolution 21

Fehlleistungen

— aufschluf§reiche 37

— der Appetenz nach Ruhezustand
244

— gefangenschaftsbedingte als Wis-
sensquelle 42

Feinsystematik ohne Hilfe der Palae-
ontologie 80

Feinsystematiker, Merkmalsuche des
81, 84

Feldtheorie von Kurt Lewin 258

Felidae 161

Femur 68

Fersen-Wischbewegung 96

Fertigteilhduschen, Gleichnis vom 210

Feuermaul-Cichlide 132

,,Feuern‘ des Neurons 139

Fibula 68

Filterung von Reizen in der Afferenz
6

finale Determination

— nicht in der Evolution 22

— nur im Organischen 20

finale und kausale Frage, gleichzeitig
gestellt 29

finalistische Denkgewohnheiten

— Namengebung 168

— schwer ausrottbare 168

Finalitit nicht auf Zug beanspruchbar
29

Fische, spinale 95, 111ff.

Fischotter, schopferisches Spiel bei
262

Fisher, R. A. 80

fixed action pattern 88

Fixieren 183, 192

Flagellaten 123, 180

Fliefdiagramm 33, 234

Flossenfiifle 73

flow-diagram 33

Flucht 105

— AAM immer einfach 196ff.

— aktiviert von Lokomotion 261

— Prioritit vor anderen Instinktbewe-
gungen 196ff.

— unbehinderte 198

Fligelspiegel 133

Foppa, K. 227, 231, 242

Formatio reticularis 101

Formen neuer Verhaltensweisen 248

Forschen

- des Menschen als schopferisches
Spiel 264

- zwischen Neugierverhalten und
Spiel 264

Fourier-Reihen 112

Fraenkl, G. S. 180

Franck, D. 106, 170

Franklin, B. 264

Franzisket, L. 96f.

Freilandbeobachtung 41

— zahmer Tiere 43

,,Fremdeln‘‘ 217

Frequenz der Flossenbewegung 115

Frequenz-Modulation als Signal 141

Fringilla coelebs 216

Frisch, K. v. 35, 39, 235

Frontaldrohen, besondere Form des
132

Froschlurche 68

Fulica atra 129

Fiillungszustinde von Hohlorganen
146

Fiinfzahl, heilige 63

Funktion, geinderte 28

Funktionslust 251, 262

- von ihrer teleonomischen Leistung
befreit 265

Funktionswechsel von Instinktbewe-
gungen 174

Fuflwurzelknochen 68

Gadow, H. 79
Galapagos-Finken 79
Galilei 13

Gallinula chloropus 129
Ganglien 109
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Ginse 44, 48, 129

— nicht sexuell prigbar 223

— Zitterhals bei 195

Ganze, das 30

Ganzheitsgedanken, der 31

Ganzheitsunabhingiger Baustein 60

Ganzmachender Faktor 31

Garcia, J. 52, 238

Gefangenschaftsbedingungen 47

Gefangenschaftsbeobachtung

— Nachteile der 41

— Vorteile der 41

Gehlen, A. 259{.

Gehirn, waches 167

Gehorknéchelchen 69

Geierschildkrote 135

Geifleltierchen 123

Gekonnte Bewegung

— Appetenzverhalten nach 251

— bei Wassersdugetieren 262

— gemeinsame Eigenschaften mit erb-
koordinierter 250 '

— nicht durch Reaktionszeiten verzo-
gert 249

— nie ganz vergessen 251

Gelbhaubenkakadu 43

Genom-programmiertes
Verhalten 84

Gemse 253

Genitalien, weibliche, Nachahmungen
der 134

Genotypus 62

— Definition des 207

Geospizidae 79

Geotaxis, negative 189

Geprigte Reizsituation in Konflikt
mit AAM 224

Gesetz der Loschung von Typ S 227

Gesetz der Succedaneitit und Konti-
guitit 239

Gesichter-Erkennen der Graugans 136

Gestalt 135

- ,,Herausspringen‘ der 40

Gestaltlernen eines Fisches 136

Gestaltspsychologen, das Wesen
organischer Ganzheiten durch-
schauend 31

Gestaltwahrnehmung 35, 40

— abstrahierende Leistung der 36

— als Verrechnungsapparat 37

— Bediirfnis grofler Datenmengen 39

— ganzheitsumfassende 45

— gleich Intuition 59

— langzeitiges Gedichtnis der 38

— selektiv auf Komplexqualititen an-
sprechend 135

— Tiuschbarkeit der 35

— unvermutete Gesetzlichkeiten 38

Gewebebediirfnisse befriedigendes
Verhalten als Analogie 146

Gewebekulturen von Wirbeltierher-
zen 116

Gewohnung

— an einen Reiz 212

- an komplexe Gesamtsituation 215

— Teleonomie der 213

Gliederfiifler 60

Gnathostomata 70

Goethe, J. W. v. 33, 100, 135

Gottesanbeterin 116, 133

Grasmiicke, schwarzkopfige 201

Graugans 101, 202

— Begattungsreaktion des Ganters
130

— Einsicht ohne entsprechende Will-
kiirmotorik 255

- Eirollbewegung 189f.

— Geschlechter-Erkennen 136

— Griindeln im Leerlauf 160

— Pfeifen des Verlassenseins 218

— Schnabelschiitteln 91

- Schwinden der Antwort
auf eine Nachahmung
des Warnlautes 216

- Uberlagerung akustischer Signale
195

,»Gregor-Mendel-Effekt“ 194

Greifhand, Voraussetzung fiir die
Funktion 254

Grey, Walter E. 39

Grille 124

— AAM des Weibchens 128

— Zirpen der 143

Groos, K. 262
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Gruppenselektion, Frage der 27
Gunn, D. G. 180

Haare 68

Habicht 77, 88

Habituation 95, 212

Haftscheiben 254

Haiartige 66

Hakenschlagen 103

Haldane, J. B. S. 146

Haliaeetus albicilla 77, 217

Halluzination 102

Halsorgane von Mantiden 184

Halszittern von Anatiden 195

Handwurzelknochen 68

Haplochromis burtoni

- 128, 134

— multicolor 90

Harlow, H. 251, 262

Harmonie 265

harmonische Bewegungsweisen, stabil
und zweckmiflig 265

Harndrang als Modell 146

Harpyie 771.

Hartert, E. 80

Hartlein, H. K. 198

— ,,laterale Riickwirtsinhibition* 198

Hartmann, M. 4

Hartmann, N. 20

Harvey, W. 20

Hase 103

Hassenstein, B. 17ff., 1981f., 216f1f.,
226f1., 2341f., 2391f., 245

Haubenadler 77

Hauptinstinkt, Zentrum eines 153

Haupttypen des Lernens durch Asso-
ziation 230

Haushuhnkiiken

- Nachfolgereaktion nicht pragbar
225

- Pickbewegung frischgeschliipfter
211

- ,,Prigungsversuche‘* an 255

Hebb, D. O. 6, 210

Hediger, H. 198

Heilbrunn, L. V. 179

19 Lorenz, Verhaltensforschung

Heiligenberg, W. 94, 100, 143ff., 175

Heinroth, O. 2f., 40f., 55, 82, 84,
871f., 93, 95, 100, 119, 130, 142,
149, 151, 170, 1891., 230

Heinroth-Berger, K. 44

Heisenberg, W. 59

Hellmann, B. 224

Helmholtz’s ,,unbewufite‘* Schliisse
35

Helostoma temmincki 174

Hemichromis bimaculatus 173

Hemmung

bedingte 226

experimentelle Ausschaltung der

164 {f.

gefihrliche Folge 226

- gegenseitige 176

— Teilsystem der 240

— Unterschied zu bedingtem Reflex
227

— wechselseitige auf gleicher Ebene in
Hierarchie-Systemen 196ff.

— zentrale 163

- Zusammenfassung 228

Hemmungseffekt bei Insekten, in be-
stimmten Regionen des ZNS 164

Heniochus varius 26

Herrick, F. 124

Herter, K. 150

Herzkammer 109

Herzvorhof 109

Hess, E. 49, 211, 225

Hess, W. R. 45

Heuschrecken 116

— Bauchganglienzellen von 125

Hierarchie, Glieder einer anpassungs-
fihigen Folge 162

Hierarchie-Diagramm

— von Baerends 156

— von Tinbergen 169

hierarchische Organisation 6

- Diagramm der 152, 174

— von Instinkten 152

hierarchische Reihenfolge nicht nach-
zuweisen 171

,»highly protective theory* 52

Hinde, R. 169f., 216
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Hippocampus 95, 145

Hirngeschidigte 164

Hirn-Nerven, zwolf 66

Hirnrinde, primotorische 162

Hirsche 27

Hochstetter, F. 3

Hoffnungslosigkeit des Versuches,
,»das Lernen“ mit einer einzigen
Theorie zu erfassen 266

Hofmann, K. 188

'Hogan, J. 106

Hohlorgane, als Modell fiir Kumula-
tion von ASP 146

Hobhltiere, Neuroepithelien der 162

Holst, E. von 4, 36, 39, 44f., 90, 92,
95, 109ff., 120ff., 142, 162ff.,
173f., 189, 250, 252

Holst’s Gleichnis von Ziigel und Peit-
sche 162

Holst’sche Zentren 152

Holzmeister, C. 164

Homoiologie 75f.

— Begriff der, Anwendung auf Ver-
halten 62

Homologe Merkmale, Begriff der 70

Homologie

— Definition der 72

— um so sicherer, je verschiedener die
Funktionen 75

— zusammenfassende Definition 83

Homologiekriterien 72ff.

— der Lage 73

— der ,,speziellen* Qualitit 73

— der Ubergangsformen 73

— der Zahl der Merkmale 73ff.

— Remanes 73

Homologisierbarkeit 3

— Entdeckung der 2

— genetische Bestimmtheit der 3

von Bewegungsweisen 3

von Verhaltensweisen 41

— Zusammenfassung 118

Homdostase 179

— Entdeckung der 57

Hoplias malabaricus 175

Hormone 153

Hiihnchen mit Prismenbrillen 211

Hull, C. L. 244

Humerus 68

Hund 114, 195

— bedingte Appetenz 236

— bedingte Hemmung 226

— erworbene bedingte Appetenz 238

- Harndrang, Urinieren 146f.

— Kampfspiele 261

- Knochen-Eingraben 237

- Pawlowscher 214

— Vermeidungsreaktion 222

Hundedressur 241

Huxley, J. 17

— Gleichnis vom Schiff 194

Hyinenhund 25, 27, 226

Hybridenbildung durch Prigung ver-
hindert 134

Hydra 212

Hydrostatisches Organ 71

Hypothalamus, elektrische Reizung
im 45, 92

»sHypothese* 248

Ichthyosaurier 74f.

Idealismus, deutscher 62

Tersel, J. v. 1991.

Immelmann, K. 223 1.

Immunreaktionen 28

,sJmpulsmelodien‘‘, komplexe zeit-
liche Gestalten 39

Inaktivitits-Atrophie

— der Netzhaut 49

— nicht gebrauchter Bewegungsweisen
100

Induktion, embryogenetische 208

Information

— angeborene 50

— anpassende 22

— falsche des angeborenen Schulmei-
sters 237

— Erwerben und Speichern von 49

— Frage nach Herkunft der 8f., 210

— Frage nach Sitz der 236

— genetische fur jedes der Teilpro-
gramme 209

— genetische in Worte gefafit 138
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— lineare Aufeinanderfolge punktfor-
miger 135

— spezielle, durch afferente Drosse-
lung vermittelte 216

Informationserwerb

— des Genoms und des Lernens 177

— in der Evolution 23

Informationsquelle, Auswertung ver-
schiedener 183

Informationsiibertragung, ein-dimen-
sionale der Wortsprache 175

innate schoolmarm 209, s. a. angebo-
rener Schulmeister

innere Uhren, Vor- und Nachgehen
der 186

Insekten, Licht-Kompaf3-Orientie-
rung 189

insight learning 192

Instinkt

— als auflernatiirlicher Faktor 128

— Begriff des, der Zweckpsychologen
1

— Definition, Zusammenfassung 175

- Unfehlbarkeit des 2

Instinktbewegung s. erbkoordinierte
Bewegung

Instinkt-Dressur-Verschrinkung 51

Instinkt-Hierarchie 152

— Anpassungsfihigkeit ohne Lernen
160

Instinkt-Systeme, hierarchische und
mosaikhafte 174

— nicht durch die mitwirkenden In-
stinktbewegungen definierbar 174

,»Instruktion* nach Eigen 23

Instrumentelles Lernen 221

— Seltenheit des 266

— verbunden mit explorativem Ver-
halten 246

Integration hierarchischer Instinkt-
systeme 176

Integrationsebenen

— des ZNS 142

— grofere Trigheit hoherer 173

Intensitit

— der Instinktbewegung, Abnahme
der 42

— typische 87

Intensitits-Schwankungen 119

Intensitdtsstufen

- ,,Satz“ von 93

— Zusammenfassung 119

Intensitits-Verlust 54

— pathologischer 54

Intensitits-Verschiedenheit der In-
stinktbewegung 91

Intentionsbewegung 89

- Zusammenfassung 119

Intuition s. Gestaltwahrnehmung

Inventarisierung der Teile 33

Irreversibilitit der Prigung

— an Nachfolgereaktion schlecht
demonstrierbar 225

Isolierung 99, 105

Ixodes rhizinus 124

Jagdwaffen, Funktionswechsel von
175

Jahresrhythmen 186f.

Jennings, H. S. 180

Jordan, H. J. 32, ,,Bahnhofsgleich-
nis“ 47

Jung, R. 101

Jungtiere, durch Lungen atmend 72

Kabinettkifer 77

Kaltenhiuser, D. 79

Kammhiihner, Scharren der 103

Kampffisch 95, 100, 105{.

Kampfliufer 26

Kampfspiel, Uberschlagen in Ernst
261

Kanadagans 187

Kanarienvogel 169, 171

— Weibchen, reizisoliertes 102

Kaninchenrammler, Verlust der
Gleichgewichtsorientierung 189

Kant, I. 30, 59, 178

Kant’s Kategorien, Nicht-Anwend-
barkeit der 59

Karussell 90

Kitzchen 151

Katze 162, 231

— alkoholisierte 244
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— Hirnrinde 116

— Spiel bei erwachsenen Tieren 262

Katzenartige Raubtiere 25, 161

Kaup, J. J. ,,natiirliches System* 62

kausales Denken, apriorischer Zwang
zum 214

Kausalverbindung, zum System ein-
sinnige 55

Kear-Matthews, J. 43

Ketten bedingter Aktionen 243

Kettenreflex 109

Kettenreflextheorie 5, 109

— unerfiillte Bedingungen 110

— Zusammenfassung 120

Kiefer-Gaumen-Apparat 65, 70

Kiefergelenk, neues 68

Kiefermiuler 70

Kielbrustvogel 171

Kiemenbogen 25

Kiemendeckel 132

Kiemenhaut 132

— Spreizen der 90

Kiemenspalten 64ff.

Kinaesthetik 250

Kindererziehung 241

Kinesis 180

Klaauw, J. von der 6

,»Klassische* Konditionierung, Zu-
sammenfassung 228

Klauen 68

Kleidervogel 79

Kleinhirn 250

Klinischer Blick 53f.

Klinokinesis 180

Kloakentiere 69

Knickente 40

Knie, F. 241

Kniesehnenreflex, nicht bedingbar 220

Knochenfische 175

Knoll, F. 48

Koehler, O. 29, 31f., 46, 181

— Definition der Ganzheit 55

Koenig, O. 238

Kogon, Ch. 6, 88

Kohler, W. 191f., 2631,

,,Kommando* 227

,,Kommandostellen* 99

Namen- und Sachverzeichnis

Kommandostellen 183

— aktiv antreibende 166

- ubergeordnete 162

- wache 193

— zentrale, ein ,,Gehirn* 163

Kommentkampf 26

Kompensieren der Beleuchtungsfarbe
36

Komplementirfarben 35f.

Kompromifibewegung zwischen
Pumpen und Hetzen bei der Stock-
ente 196

Kompromifiverhalten 196

Konditionierung

~ mit Reizselektion oder Auswahl
einer Verhaltensweise 231

— Uberschitzung der biologischen
Bedeutung 228

— von Typ R 244

- von Typ S 221, 227 _

— von Verhaltensselektion oder Typ R

245
— Zusammenfassung der Kennzeich-

nung 228

Konfiguration 37 s. a. Beziehungs-
merkmal

- von Auflenreizen 124

— von Kopf und Schnabel zirkelnder
Vogel 107

Konflikt

— Ausdruck des 195

— von zwel Motivationen 194{f.

Konkurrenz, intraspezifische 27

Konservativitit, mitgeschleppte 23

konstante Bedingungen 101

konstante und kontrollierbare
Auflenbedingungen, Irrtum der 47

Konstanz der Reizwirkung 94

Konstanzmechanismen, objektivie-
rende Leistung der 35

Konstruktion, hypothesefreie der
Phyla 64

Kontiguitit, Gesetz der 214

Kontinuitit der Uberginge 80f.

Kontrast

— als Schlisselreiz 125

- nicht absolute Reizstirke 125
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,>kontrollierte* Versuchsanordnung
101

Konvergenz, Ausgangspunkte der 78

Kopf mit zwei Augen 65

- ,,Erfindung* des 163

Kopffiifler 60, 133, 163

Koordination

absolute 111f.

relative 111 ff.

— — beim Laufen des Hundes 114

- — — menschlichen Schwimmen 114

— — bei Parkinsonscher Erkrankung
115

- — harmonisierende Wirkung 251

Uberginge zwischen relativer und

absoluter 114

- von Taxien iiberlagert 189

zentrale 5, 142

— — bei gekonnter Bewegung 250

Korperpflege, Bewegungsweisen der,
im Ubersprung 201

Kortlandt, A. 199

Kosmopoliten 260

Kramer, G. 4, 21, 43

Kreidezeit 72

Kreuzungen, vom Ziichter beabsich-
tigt 100

Kriechtiere und Lurche, Scheidung
der 72

Kriterium
— der Gestaltwahrnehmung 37
- s. a. Homologiekriterien

Kritische Reaktion 198

Krujt, H. 102

Kuckuck 134

Kuenzer, E. und P. 125

Kiihn, A. 87, 1811f., 249, 264

Kultur, menschliche 28

Kulturgift 132

Kummer, H. 44

Kumulation

— aktions-spezifischen Potentials 142

— aktions-spezifischer Erregung 142

— — im motorischen Sektor 97

Kumulierung von Reizen verschiede-
ner Herkunft 147

Kunst 262

— Flug-Figuren schopferisch produ-
ziert 262

— Schaffen, menschliche Verwandt-
schaft mit Spielen 265

Kuo, Z. Y. 6, 50, 209

Kurzschnabelgans 102

Kiissender Gurami 174

Laboratoriumsversuch, notwendige
Kritik am 28

Labyrinthfische, Verlust der Gleich-
gewichtsorientierung 189

Labyrinthodonten 71

Lacerta melisselensis 43

Licheln 217

Lachtaube 991., 149

Lamarckistische Deutungsversuche,
voreilige 29

Lamellibranchiata 163

Lampreten 66

Landgliedmafien 71

Lanius collurio 51, 161

Lanius excubitor 51, 161

Lanzettfischchen 65

,sLirm* des Empfangskanals, kom-
pensiert durch Redundanz 38

Lasius niger 187

Laster 130

— und ,,ibernormales* Objekt 238

Latimeria chalumnae 66

Lawick-Goodall, J. v. 44, 226

Lebenskraft 31

Lebens-Stammbaum 23

Lebenszeit, durch Umstellung circa-
dianer Rhythmen verkiirzt 186

Leerbesuch des Nestes von Ammo-
phila 158f.

— Nachweis der vegetativen Funktion
158

- Reagieren auf Alter des vorgefun-
denen Pfleglings 159

Leerlauf 102

— der Eirollbewegung 190

Leerlauf-Aktivitdt 5

Legitimitit, gleiche, der Forschung
auf allen Integrationsebenen 34
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Lehrman, D. S. 6, 209

Leistung des ZNS, nicht modifizier-
bare 55

Lewin, K. 258

Leong, C. Y. 94, 128

»,Lernapparat‘ 58

Lerndisposition, Teleonomie der an-
geborenen 52

Lernen

— als vereinheitlichender Faktor 172

— aus den Folgen des Verhaltens
nicht aus einfacher Assoziation
zweier neuraler Systeme
zu erkliren 230

— aus Erfahrung als einziges Erkli-
rungsprinzip 58

— aus Erfolg und Miflerfolg, Min-
destkomplikation des neuralen Sy-
stems 233

- - offenes Programm 233

— — Voraussetzung phylogenetischer
Entstehung 233

— Begriffsbestimmung, weite 208

— einfachste Form des 243

— im Ei oder in utero 7, 50, 209
- im Rahmen des explorativen Ver-

haltens 257

— latentes 2581.

- mit zugrundeliegendem phylogene-
tischem Programm 51

— parallele Anpassung des 60

- Reversibilitit des 209

— systemvereinfachende Wirkung des
172

— teleonomes, nur auf Grund angebo-
rener Information 210

- Typ R 232

— Typen des, die sich der
Einteilung der Psychologen
nicht fiigen 234

- Verbesserung der teleonomen Wir-
kung des Verhaltens 209

— Vernachlissigung des 6

— Verwandtschaft mit Induktion
208{.

Lernprogramm, Teleonomie des 238

Lettvin, J. Y. 125, 174
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Leyhausen, P. 6, 45, 107, 160, 162f.,
170, 176, 262

Licht-Kompafl-Orientierung von In-
sekten 183

Lidell, H. 236, 238

Lidschlag 220

Liebhaber bestimmter Tiergruppen
41

Linse eines Auges 208

Lissmann, H. 95, 100, 105, 170

L-Labyrinth 105

Lokomotion

- auf Grund endogener Erregungs-
produktion und zentrale Koordina-
tion 252

— Instinktbewegung der, verkniipfbar
248

— in Taxis einbegriffen 189

Leerlauf der 103

Leerlaufaktivitit bei hoherer Inten-

sitit in Flucht iibergehend 261
und Fluchtbewegung 103
— Unermiidbarkeit der 98

Lokomotionsbereitschaft, Einflufl und
Instinktsystem 175

Lokomotionsbewegung

— im Ubersprung hiufig auch beim
Menschen 201

- ,,minimum separabile“ 153

— zerteilbare 253

Lokomotionsfihigkeit und Orientie-
rung im Raum 179
Lonchura bengalensis 224

Léschung 227f.
- Verminderung der Wahrscheinlich-

keit 232
- von Typ S 228

Luchs, Spiel 261

Luftkampf der Grauganter 48

Lunge, Funktionswechsel zum hy-
drostatischen Organ 71

Lungenfische 71

Lurche, ilteste 70f.

Lycaon pictus 25, 26, 226

Lynx lynx 261
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Macaca 263

McDougall, W. 1f., 28, 109, 118

MacKay, D. 17

Macrolemys temmincki 133

Madagaskar-Ente 40

Magneteffekt 113, 115, 250

— bei Willkiirbewegung 115

— des Schiitteltremors bei Parkinson-
scher Erkrankung 115

— Zusammenfassung 120

,»>Maki-Physiognomie* 254

Makkink, G. F. 199, 203

Makrele 98

Mingelwesen 260

Mantel der Reflexe 252

— und Synkopen 253

Mantiden 133

— Analyse der Zieleinstellung bei 184

— Beuteschlagen 184

— Funktionsdiagramm des Mechanis-
mus der Ortung der Beute 185

Marderartige 263

»»Marktlage*, Informiertsein iiber die
178

Marler, P. 199

Massermann, J. 244

Matthaei, R. 34

Mau, H. 224

Maulbriiter 128, 134

Maulzerren 90

Maus

— Nagen 103

— vestigiales Spielen 263

Mayr, E. 80, 208, 260

Mechanismen, raumlich anpassende
252

Meerkatzen 134

Mehrzweckbewegungen 99, 106, 176

Membranpotential

— Umschlagen des 140

— Zusammenbrechen des 139

Mendel, G. 82

Menotaxis 183

Mensch

— AAM des Lichelns 217

— als Neugierwesen 266

- Angewdhnung beim Siugling 218

— Gefahren bedingter Hemmung 227

— kognitive Leistungen des, Versagen
der meisten 59

- kognitiver Apparat des 37

— korperliche Fihigkeiten, Vielseitig-
keit der 260

Menschenrechte 9

menschlicher Sdugling 151, 218

Merkmal

- Geschwindigkeit der phylogeneti-
schen Verinderung 78f.

— keines mit konstanter Bedeutung 79

— Problem der Zahl von 73ff.

— relative Verinderlichkeit 79

— reprisentierende Bander im
Stammbaumdiagramm 64

— Suche nach gruppenspezifischen 78

~ Ubereinstimmung auf Grund kon-
vergenter Anpassung 74

— Verschiedenheiten, Beispiele fiir
wirklich zufillige 25

— was ist ,,ein* 78

Messungen, sinnlose 34

Methode der doppelten Quantifika-
tion 94f., 122, 170

Methoden, gemeinsame, in Physik
und Biologie 14

Metzger, W. 34

Meyer-Holzapfel, M. 103, 150, 245,
258, 261, 243

Microspathodon chrysurus 47, 101,
105

Milane 77

Milchdriisen 68

Milchtrite 151

Milvini 77

Mimikry 134

Mittelfuflknochen 68

Mittelhandknochen 68

Mittelstaedt, H. 184

,»mnemische Homophonie*‘ 249

,sMnemotaxis* 249

Modellvorstellungen 57

Modell
— des Raumes 193
— dreidimensionales 64
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Modifikation

— Definition der 207

— teleonome 207

— Ungerichtetheit der 207

Modulation ausgesandter Frequenzen
117

Monokausalitit 169

— des Triebes 174

— vorgetduschte 169

morphogenetische Vorginge, Zweck-
bestimmtheit der 21

Morphologie, vergleichende 62

Morris, D. 87

Morse-Nice, M. 3

Motivation 3

— besondere des explorativen Verhal-
tens 258

— Gemeinsamkeiten zweier, und
schneller Stimmungswechsel 173

Motivationsquelle, einheitliche 91

motorisches Element, unabhingig
verfiigbar 253

motorisches Lernen 243

~ primitivste Form des 246

Mowchen 224

Moynihan, M. 91

Muscheln 163

Mustelidae 263

Mutation 23

Mutationstheorie erwiesen 81

Myrmeleo 118

Nabelschnur, sekundire 69

Nacheinander aktivierte Verhaltens-
tendenzen 199

Nach-Entladung 165

Nachentladungs-Ubersprung 202

Nachlassen der Spannung, andressie-
rende Wirkung 244

Nahrung

— Aufnahme durch vegetative Folgen
abdressiert 239

— Stoffe in Komponenten zerlegt 52

Namengebung, finalistische, Gefahr
der 168

Nannacara anomala

— alternierendes Verhalten 199

— Kontrast als Schliisselreiz 125

Nasenlocher, innere 66, 71

nature-nurture-Problem 3

negative feedback 183

negative Riickwirkung 183

Neomys fodiens 250

Nervus

— accelerans cordis 163

— depressor cordis 163

— ischiaticus 116

Nestwall-Aufhiufen 53

neue Errungenschaften 70

Netzhaut des Frosches 125

Neugierverhalten s. exploratives Ver-
halten

Neunaugen 66

Neuntoter 51

Neuralrohr 64f.

Neurit, spontan aktiv 116ff.

Neuroepithelien 162

Neuron, komplexes Verhalten des 116

Neurone, schweigende 118, 121

Neweklovsky, W. 107

Newton, Reduktion der Kepler’schen
Gesetze 13

nicht bedingbare Aktivititen 242

nicht bedingbare und bedingbare Be-
wegungsweisen, teleonomische
Verschiedenheit 252

Nicolai, J. 9, 134

nothing-else-buttery 17

Objekt

— Fixierung auf adiquates 223

— Ubernormales 130

Objektivitit 259

Ocelli 164

Octopus 133

Offenes Programm 208

— braucht mehr genetische Informa-
tion als rein angeborenes 210

Ohr 25

— aufleres 68

dkologische Nischen, verschiedene 72

On-off-effect 174
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operant conditioning 232

— in Zusammenhang mit explorativem
Verhalten 266

- Typ R 257

operantes Lernen 228

- mit explorativem Verhalten korre-
liert 229

operationelle Begriffsbestimmung 59

Operculum 132

Optima der Lebensbedingung, ange-
strebte 243

optisches Austasten, zeitlich von Lo-
komotion getrennt 192

Orang Utan, einsichtige Problemls-
sung 193

Organ, funktionslos gewordenes 25

Orientiert-Sein, aktives Aufrechter-
halten des 167

Orientierung nach dem Sonnenstand
39

— Anderung der, plétzliche 90

— durch parallaktische Bildverschie-
bung 192

— einfachster Mechanismus 180

— optische 192

Orientierungsreaktion 87

Orientierungsvorginge, zwei Kom-
ponenten 129

original annoyer 149

Ornithologie als scientia amabilis und
als Mutter der Verhaltensforschung
81

Os

— articulare 69

— dentale 68

— quadratum 69

— squamosum 68

Osteolepis 72

Ottomotor, Erlirung als Modell 33

Oxalsiure, ,,nicht vorhergesehene*
123

Palaeonisciden 71
Palaeontologie 80
Pallas, P. 63

Panthoteria 69
Pantin, C. F. A. 116, 118, 126ff.

Pantoffeltierchen 123, 181

— im beengten Raum 181

Papageien 78

Paramaecium caudatum s. Pantoffel-
tierchen

parallaktische Verschiebung, Orientie-
rung durch 192

paraphyletische Gruppen 68

Parasiten 28, 66

Parasitismus, sozialer 28

,,Parlament der Instinkte* 169

Pafitrab 115

Pathologie als Wissensquelle 15

Paviane 44, 134

Pawlow, 1. P. 2, 55, 61, 124, 211,
2191f., 232, 235, 238

Pelmatochromis kribensis 100, 144

Pelycosaurier 72

Percomorphae 167

Perfection reinforcement mechanism
251

Perm 72f.

Pferd 175

— Assoziationsfahigkeit 241

— Bocken des 103

— ,,Brechen‘ des 226

Phalangen 76

Phanotypus 62

— Definition des 207

Phase der Unter-Erregbarkeit 140

Phasenabstinde, konstante 89

Phasenbeziehungen, konstante 115

— ganzzahlige harmonische 250

Philomachus pugnax 26

Phobische Reaktion

— Ausmaf der Wendung nicht von
Reizwirkung bestimmt 181

— ubertrifft Kinesis in Menge der ge-
wonnenen Information 181

Phototaxis, positive 87

Phrynelox scaber 133

Phylogenetik und Genetik, Synthese
von 80

phylogenetische Vorginge, zur Blau-
pause fithrend 29

Pittendrigh, C. 25, 186

Placentatiere 69
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Plakatfarben tropischer Korallenfische
133

Planarie 182

Plattwurm 182

~ Ubergang von Sensitivierung zu
Assoziation 222

Podhajsky, Oberst von 241

Polarisationsebene des blauen Him-
mels 39

Polychaeten, Muskeln von 116

Polymorphie 26

Pomacentridae 47, 101, 105

Popper, K. 15f.

Populationsgenetik 80

Portielje, A. F. J. 106, 120

Porzig, W. 191

Postencephalitisches Syndrom 164

pri-automatische Pause 109

Prignanzbediirfnis erlernter Wahr-
nehmung 137

Pragung 9, 137, 2221f.

— als Hemmnis soziologischer Unter-
suchung 43

— des Beuteschlagens bei Raubvogeln
223

— hybridisations-verhindernd 139

- Rethenfolge der 223

— sensitive Periode 222

— unabhingig von Bekriftigung (rein-
forcement) 223

- Unwiderruflichkeit der 222 ff.

— verschiedener Instinkt-Systeme 223

- vor Reifung der geprigten Verhal-

. tensweise abgeschlossen 225

- Zusammenfassung 228

Pripositionen, riumliche und zeitli-
che 191

Pristabilierte Harmonie 9, 20, 50

Prechtl, H. 95, 151

Prechtl, 1. 127

Prechtl, H., und Schleidt, W. M. 88,
151

Primires Argernis 149

Produktion, endogene, von Instinkt-
bewegungen 99

Professor, der alten Witzblitter, Bor-
sten abzihlend 80

Programm, im Genom vorgezeichne-
tes 207

Propriozeptoren 115, 177

— informierende Funktion 177

- Nichtbeteiligung der 111

- Rolle beim motorischen Lernen 250

- Vollzug der Handlung meldende
Afferenzen 233

Prosser, C. L. 116

Prothorax, Wendung des, von Moti-
vation 184

Protoplasma 179

Protostomen 163

Prozesse, die Information erwerben,
aber nicht speichern 177

Pryor, K. 248, 263

Pseudopodien 179

Pseudowissenschaft, mittelalterliche
168

Psittaci 78

Punktaugen 164

,spsychohydraulisches® Modell 143

Pumphrey, R. J. 117, 141

purpose 1, 4

Purposive Psychology 1f., 28, 42

Pute 213

- selektive Gewohnung 216

puzzle box 231

Pygopodidae 73

Qualitit, gleichbleibende der ausge-
fiihrten Bewegungsweise 147

Quantifikation 34

— doppelte 128

— Monopol der 37

Quantifizierbares, Beschrinkung auf
77

Quantum an Erregungsfahigkeit 98

Quastenflosser 71

Quelea 102

Querquedula querquedula 40

Rabe 44

— Flugspiele 262
— Riickflug 103
Rabenvogel 237
Rallenvogel 129
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Rami

— cutanei dorsi laterales 96

— cutanei dorsi mediales 96

Raptores 77

Rasa, O. A. 47, 101f., 105

Ratiomorphe Leistungen 35

Ratiomorphe Operationen 37

Ratten 50ff.

— als ,,Neugierwesen‘ 266

- Kampfspiele der 263

— Nestbau der 50f.

- weibliche Begattungsaufforderung
nicht bedingbar 244

Raubtiere 161

Raubvogel s. Raptores

Raubwiirger 51, 161

Raum-Modell, zentrales 191ff.

Raumerfassung, binokuldre 254

Raumvorstellung, als Modell des Zeit-
lichen 191

Reafferenz 54

Reafferenzen

- aus den Augenmuskeln 184

— befriedigende Riickmeldung 237

Reaktionsbereitschaft, Steigerung der,
iiber das durchschnittliche Maff 99

Rechenmaschinen mehr als ein
Denkmodell 37

Reduktion

— generalisierende 13

— Grenzen der 14

— historische Grenzen der 16, 19

— Unentbehrlichkeit der 15

Reduktionismus

— ontologischer 17

~ philosophischer 15

Redundancy of information 39

Reflex 3

— bedingter, nach Pawlow 219

- bedingter, Definition von Hassen-
stein 219

— polysynaptischer 108

Reflex-Begriff, verfithrerische Ein-
fachheit des 3

Reflexlehre, Sherrington’sche 3

»>»Reflexrepublik® 163

Reflex-Theorie, Kritik der 108

Reflexzeit 220

Reflex-Zusammenhang, Diagramm
des 220

Reflexionseigenschaften, Wiederer-
kennen der 35

— den Gegenstinden anhaftende 36

Refraktir-Periode 117, 140

Regelkreis 178, 183

— Entstehung aus pri-existenten Un-
tersystemen 233

Regelkreise, Allgegenwart von 177

Regen, J. 124, 128

Regenwurm 163

- Bauchmark des 162

— Sensitivierung der Fluchtreaktion
212

Reihenfolge 32

— der Einzelbewegungen, erlernte 53

— obligate, von Ganzheitsbetrachtung
und analytischen Experimenten 46

— strenge, der Bewegungsweisen 90

Reinforcement 8

- Ubersetzung von 232

Reitschule, Spanische (Budapest) 241

Reiz

- aufladend und auslésend 142

— aufladender 47

- bedingter 214

Begriffsbestimmung des 139

bereitschaftssteigernd und auslo-

send, Ahnlichkeit von 142

— elektrischer 140

— fluchtausldsender 144

— unbedingt auslosender 220

unbedingter 214

— unspezifischer 101

Reiz-Auswahl, passive 221, 230ff.

Reizbarkeit 179

- korreliert mit Lokomotion 179

Reizdaten, absolute 125

Reizerwartung, unerfiillte 54

Reizerzeugung, endogene 115

— dystelische 215

endogen rhythmische 109

in Geweben, Verbreitung der 162

situationsgebundene 5, 109, 215

spontane 142
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Reizerzeugungszentren des Wirbel-
tierherzens 5, 109, 116

Reiz-Filterung 125

Reiz-Gewohnung 95

Reizkombination, fehlende spezifische
50

Reizkonfiguration

— auslosende 96

— bereitschaftssteigernde oder aus-
16sende 142

— komplexe, 16scht Schliisselreize 228

— spezifisch auslésende 87

— summierbare 92

Reizort, Wechseln des 98

Reiz-Selektion, ,,operante* 231

Reiz-Sende-Apparat 133

Reizsituation

— Auswahl der, Zusammenfassung
227

— bereitschaftssteigernde von bekann-
ter Wirksamkeit 142

— storende 150

Reizstirke und Reaktionsstirke, kon-
stante Beziehung zwischen 93

Reiz-Summen-Regel 93f., 96, 128,
130

Reizwechsel 95f.

Reizwirkung, Qualitit der 94

Rekrutierung motorischer Zellen 90{.

Relationen der Amplitude, konstante
89

Relativ Ganzheits-unabhangiger Bau-
stein 46, 58

— Ansatzpunket fiir kausale Analyse
55

— Definition 55

Remane A., Homologiekriterien 72

Rensch, B. 81

Rest, historischer oder nicht rationali-
sierbarer 19

Reversibilitit des Lernens 209

Rhesusaffen 263

Rhythmen

— abhingige 112

— absolut dominante 112

— circadiane, von lingerer Periode
186

— dominierende 112

— ganzzahliges Verhiltnis von 114

Richter, C. 52, 54

Riesenfasern, Blockierung von 166

Riess, B. F. 50f.

Ritualisation von Ubersprungbewe-
gungen 203

ritualisierte Bewegungsweisen,
Signalwirkung als Ausl6ser 133

Rivalengesang 125

Rivalenkampf, Beiflen im 175

Roeder, K. 116ff., 121, 139{f., 164

Rontgenstrahlen, intestinale Ubelkeit
ausldsend 52

Rose, W. 181

Rothirsch 27

Rotkehlchen 138

Riickenmarksnerven, Wurzeln der
110

Riickenmarkspriparat 111

Riickkoppelung

— als Voraussetzung fiir Lernen aus
dem Erfolg des Verhaltens, Zu-
sammenfassung 245

— bei nicht modifizierbaren Systemen

245 . . .
— neue, bei allen Tierstimmen mit

zentralisiertem Nervensystem 230

— Teleonomie des Erfolges meldend
234
— Verhaltensweise beendend 234

Riickmeldung

~ des Handlungserfolges 8, 230f.

- Lernvorginge ohne 214

— ,,richtige® 231

Riickmeldungsapparat, der ,,angebo-
rene Schulmeister 245

Riickwirtsinhibition, subtraktive 198

Riickwirkung, negative 183

Ruhe-Erregbarkeit 117, 140

— nicht einzeln mefibar 142

Ruhezustand, nicht Bewegungslosig-
keit 243

Ruiter, L. de 146

Rundmauler 66, 70

Rupicapra rupicapra 253
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Sachlichkeit des explorativen Verhal-
tens 258

Sammel-Leidenschaft 82

Sammeln 81

Sammlung lebender Vogel 82

Samtfalter 49

Sandwespe 156

Sdugetiere 68

— echte 72

Sauropsiden 69

Scapula 68

Schaben 116

,,Schablonen®, motorische 162

Schamadrossel 215

Schema, des Kopfes bei jungen
Amseln 127

Schichten der Erdkruste 62

Schilddriise 64

Schimpanse 44, 49, 191

— Werkzeugherstellung im Spiel 263

Schindewolf, O. H. 74

Schlangen 73

Schlankaffen 27

Schleichen 73

Schleidt, M. 104, 213

Schleidt, W. M. 89, 118, 216, 218

Schleie, desafferentierte 110

Schliisselreize 124

- Filterapparat der Konfiguration

mehrerer Auflenreize 139

sind voll ausgewihlt 126

sparsam 126

— stets Beziehungsmerkmale 128

— summierbare 127

Schluflfolgerungen, unbewufite 116

Schmelzfalten 71

,,Schnabel* der Kloakentiere 69

Schnabelschiitteln, Ubergang zu Ab-
sprungbewegungen 91

Schneegans 202

Schonheitsempfinden 265

Schranktrab 114f.

Schutz, F. 103, 224f.

Schwimme, Einfuhroffnungen von
179

Schwan, schwarzer 187

Schwanzlurche 68

Schwartzkopff, J. 125

Schwelle 140

— Fluktuieren der 104

Schwellenerniedrigung 5, 95

— auslosende Reize 99f.

- und Appetenz bei Kampfverhalten
120

Schwellenwert 140

— Erhohung bei aktions-spezifischer
Ermiidung 95

— Fehlen des, bei spontanaktiven
Elementen 141

Schwere Kerne, Entstehung der, als
Reduktionshindernis 16, 19

Schwerttrager 106

Schwimmblase 66

— entspricht der Tetrapodenlunge 66

— Vorteile der 72

Schwingung, selbsterzeugende, zwi-
schen zwei Verhaltensweisen 198f.

scientia amabile 40

Scincidae 78

Scomber 98

Seeadler 77

— amerikanischer 217

Seeanemonen 118

Seehase 116

Seeigel, Aktionssystem des 163

Seelowe 265

— schopferisches Spiel bei 262

Seepferdchen 95

— Riickenmarkspriparat des 145

— spinales 146

Seestern 180

Seewolf 175

Sehnenreflex, irrtiimlich in der Liste
bedingbarer Reaktionen 242

Seitz, A. 88, 90ff., 99, 119, 135{f.,
145, 170

Selbst-Mimese 134

Selektion

— des Reizes 221

- intraspezifische 27

— natiirliche 1

Selektionsdruck, Kompromif§ zwi-
schen mehreren Arten des 27
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Selektivitit, ungeniigende des AAM
123

Semnopithecinae 27

Sensitive Perioden, Reihenfolge der
223

Sensitive Phase der Prigung 222

Sensitivierung 212

— Ubergang zu Assoziation 218

sensory adaptation 213

Sepia, Beutefangreaktion 211

Sepiotheutis 133

Sevenster-Bol, A. 200f.

Sexuelle Bewegungsweisen, nicht be-
dingbar 242

»»Shaping® 248

Sich-Antreiben-Lassen 106

Signale 117

— Frequenzmodulation als 141

— menschliche 137

Silur 70

Silurus glanis 175

Simplismus

— legitimer 31

— unertraglicher 32

Simplist 31

Simultankontrast

— als Beispiel fiir Falschmeldung 35

— als Fehlleistung der Farbkonstante
36

Sinnesadaptation 95, 213

Sinneszellen, spontan aktive 117

Sinusknoten 109

Sjolander, S. 137

Skelett

— knochernes 66

— knorpeliges 66

Skelettelemente 68

Skinke 78

Skinner, B. F. 60, 221, 227

Skinner’sche Kiste 248

Skinner’sche Schule, Beschrankung
der Forschungsinteressen 232

social releasers 133

,,Sollwert*

— aufrecht zu erhalten 178

- ,,willkurlich*“ geanderter 185

Sonnenbewegung, Verrechnung der,
als Orientierungsmarke 187

Spaltfuflgans 43

»sparking over activity* 199, 203

Spechtfink 108

Speichelreaktion, quantifizierbare 235
Speichelreflex, bedingter 61

Speichern von nicht im Genom vor-
handener Information 208

Sperren junger Amseln 126ff.

Sperr-Rachen, Signale des 132

Spezialist auf Nicht-Spezialisiertsein
260

spezielle Qualitit 72

Spezifitit, qualitative, des teleonomen
Systems 148

Sphyraena barracuda 175

Spiel

- Abgrenzung von Leerlaufaktivititen
261

- Abgrenzung von Lokomotion 261

— Abwesenheit bei niederen Siugern
263

- autonome Motivation 258

— Haufigkeit des, korreliert mit Fi-
higkeit zu motorischem Lernen 263

— in dem nichts festliegt aufler den
Spielregeln 221.

- Korrelation mit Willkiirbewegun-
gen 263

— rudimentires bei Mausen 263

- schwere Definierbarkeit des 261

— Unbeteiligtsein des vegetativen
Nervensystems 262

— vegetative Unterschiede zum
,,Ernstfall*“ 261

— von Neugierverhalten nicht scharf
trennbar 261f.

Spinaler Kontrast 246

Spinnentiere 138

Spiraculum 25

Spitz, R. 217

Splitlure Anglerfish 133

Spontan aktives Nervenelement, ohne
festen Schwellenwert 141

Spontaneitit

— agonistischer Bewegungen 106
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— kleinster Elemente 116

- Neurophysiologie der 108

Sprache, Invarianten der 191

Springspinnen 129

Spritzloch 25

Stabiler und spontan aktiver Zustand,
Ubergang zwischen 140

Stabilitdt

— als Gleichnis eines Gebiudes 140

— reziproker Wert der Erregbarkeit
140

Stallmut 175

Stammbhirnreizung

— an Hithnern 173

- an Katzen 45

Stand der Gezeiten 186

Star

— auf Himmelsrichtungen dressiert
188

— Fliegenfangen auf Leerlauf 102

— vom Ei ab aufgezogen 188

— Zirkelbewegungen des 107

Stau, auf der rezeptorischen Seite 200

Staubarkeit agonistischen Verhaltens
106

Stauung 53, 100

— einer Instinktbewegung 104

— eines Antriebes 226

— Zusammenfassung 119

Stegocephalen, ilteste Tetrapoden-
formen 66

Stellar, E. 101

Stensio, E. A. 70

Steppentiere, verglichen mit Gebirgs-
tieren 253

Sterna sandvicensis 201

Stichling 138, 172

— Fortpflanzungsinstinkt des mannli-
chen 153 ff.

— isoliert aufgezogener 50

Stimmung, Trigheit der 143f.

Stimmungshierarchie, relative 161f.

stimulus-response-psychology 147

Stockente 3

— Hetzen und Pumpen uberlagert 196

— Pragbarkeit der 224

— seitliches Schnabelschiitteln 242

— sensible Periode fiir Nachfolgerak-
tion 225

Stockerpel 103

— weifler Halsring des 28

Storch, O. 137, 218, 248

Storr, A. 227

Storungsreiz 243, 246

- motivierende Kraft des 244

— unbedingter, lebensbedrohender
244

St. Paul, U. v. 51, 161

Strahlenflosser

— ebenso alt wie Haie 66

— grofle Anlichkeit zu Quastenflosser
70

— Siilwasserbewohner, ilteste 71

Strafe und bedingte Hemmung 226

Strafreize, vegetative 239

Streptopelia risoria 99f.

Stresemann, E. 64, 77, 80, 81

Stress, pathogener 244

Stromlinienform 74

Strukturen 17

— Erforschung der, als Selbstzweck in
der Biologie 13

— Konservativitit der 23

— Merkmale der 78f.

— Umgehungsversuche der 59

— Vernachlissigung der 17

Strukturmerkmal, offensichtlich hin-
derliches 26

Subtraktion, riickwirts gerichtete 163

Succedaneitit, Gesetz der 214

Succedaneitit und Kontiguitit, Ge-
setz der 52, 214

Suchautomatismus 88, 151

Suchen nach auslésenden Reizkombi-
nationen 104

Superposition 113

— automatischer Rhythmen 195

— der erbkoordinierten Bewegungen
195

— periphere 195

Sus scrofa 44

Siiflwasserpolyp 212

Sylvia atricapilla 201

Synkope im Fluf} der Bewegung 253
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System

~ ambozeptorischer Kausalketten 31

— aus denselben Elementen aufgebaut
151

~ Ganzheit des 168

— harmonisches 31

— lose gebundenes 168

~ Unterschitzung der Komplikation
45

Systematisches Taktgefiihl 79

Systemcharakter

~ alles Lebendigen 32

— des Organismus 31

— Tatsache des 176

Systemeigenschaften

~ Entstehung neuer 18

— neue 233

Systemfunktion, Definition der 34

»»systemgerecht und ,,experimen-
tell, unvereinbare Attribute 48

Tadornini 78

Taeniopygia castanotis 137, 223

tiglicher ,,Bedarf* einer Bewegungs-
weise 98

Tanz als Urform aller menschlichen
Kunst 265

»» Tapezierbewegungen‘‘ 53

Tauben 87

Taxien, Kiihnsche Bezeichnung der
87

taxien-bedingte Wendungen, leicht
bedingbar 252

Teichhuhn 129

Teleologie, mystische 25

Teleonomie 25

- des phylogenetischen Lernpro-
gramms 239

— sicher erlernte 52

teleonomische Frage als erster Schritt
der Systemanalyse 33

Teleostei 175

Telotaxis, Modellfall einer 184

Territorium

— auswendig gelerntes 249

— Teleonomie des 249

Testosteron 153

Tetrapoda 68

Thorndike, E. L. 149

Thyreoidea 64

Tibia 68

Tinbergen, N. 6, 49, 122, 126ff.,
132, 152ff., 161, 1691f., 174f.,
190, 199, 203

Tinbergens Hierarchie-Diagramm
169

Tinbergens Schematen 160

— nur eine Arbeitshypothese 155, 172

Tinca tinca 110

Tintenfisch, Beutereaktion 211

Tolman, E. C. 1, 28

Topische Reaktion, Wendung reiz-
richtungs-gesteuert 182

— Informationsgewinn der 182

Trigheit des Ansprechens komplexer
Systeme 144

Trigheitsgesetz des Anschwellens der
Erregung 81

Transponierbarkeit 37

Transposition der Sonnenrichtung 39

Trauma, Definition des 222

Trias, obere des Kaplandes 72

Triebbefriedigende Endhandlung 4,
236, 237

Trieb-Dressur-Verschrinkung 6, 161

Triebhandlung 142

~ Zusammenfassung 119

trigger causality 179

Trockenskikurs 7

Tropotaxis, einfachste topische Reak-
tion 182

Truthahn s. Pute

Tunicata 65

Tiirkenente 224, 256

Twarog, B. M., und Roeder, K. D.
166

typical intensity 87

Uberginge zwischen Intensitits-Stu-
fen 91

Ubermut, spielerischer 261

Ubersprung, ,,Nachentladungs-*, als
reines Epiphanomen 252
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Ubersprungbewegung

— Intensitit der 201ff.

— Ritualisation der 203

— Spezifitit der 201 ff.

— Teleonomie der 202

Ubersprungeffekt, Bedingungen des
200

Ubersprungs-Hypothese, urspriing-
liche 202

Uexkiill, J. v. 8, 20, 50, 109, 163,
259

Ulna 68

,»,Umschlagen“ des Membranpotenti-
als 139

Umschlagen einer Handlungsbereit-
schaft, Zeitmaf der 173

Umweg als Resultat zweier Taxien
191

Unspezialisiertheit des Verhaltenspro-
gramms und des Korperbaus 260
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