Verhalten bei Tieren

von Prof. Dr. Glnter Tembrock

Sektion Biologie, Bereich der Verhaltenswissenschatten
der Humboldt-Universitit Berlin
Dritte, neugestaltete Auflage

Mit 110 Abbildungen

Die Neue Brehm-Bucherei

A.Ziemsen Verlag - Wittenberg Lutherstadt - 1984



. Ireue dich, hochstes Geschopf der Natur,
du fihlst dich fihig,

ihr den hochsten Gedanken, zu dem

sie schaffend sich aufschwang,
nachzudenken . . ¢

Gocethe

Vorwort

Dieses Buch ist eine Fortftthrung des fritheren Titels ,, Tierpsychologic™. Es stellt sich
im ncuen Gewandc vor, dabei auch dufierlich bezeugend, dafl die alte Bezeichnungs-
weise unseres Forschungsgebictes in der heutigen Naturwissenschaft ungebriuchlich
geworden ist. Warum dies so ist, wird im ersten Kapitel begriindet. Diese Entwick-
lung gab AnlaB3, den gesamten Text neu zu gestalten. Dabei sollte leitend scin, daBd ¢s
inzwischen cine ganze Anzahl streng wissenschaftlicher Fachbiicher tiber die Ver-
haltensbiclogie gibt, und es uns wiinschenswert schien, in dicscr Buchreihe cinen
Text anzubieten, der ohne Abstriche am wissenschaftlichen Gehalt unsere doch so
lebendige Wisscnschaft in ciner Form darstellt, die es erlaubt, sich auch chne das
immer unhandlicher werdende Riistzeug der Fachsprache mit der Verhaltensbiologic
vertraut zu machen, Dazu gehort eine Umgestaltung und Erweiterung des Abbil-
dungsangebotes, das veranschaulichen und vertiefen soll, aber auch helfen, zu den
Quellen unseres Wissens zuriickzufinden, denn man sollte nur tber Dinge nachden-
ken, Giber dic man recht viel Einzcelheiten aus cigener Erfahrung kennt. Dicse Einzel-
hciten sollten uns aber den Blick fir die grolen Zusammenhinge nicht verschliefien,
dic wir aufgrund unseres gegenwirtigen Wissens zu erkennen meinen.

Unsere Quellen sind das lebendige Verhalten tierischer Lebewesen. Die Vielfalt
seiner AuBerungcn wird hicr in Auswahl vorgestellt, gcordnet auf einem Hintergrund
vermuteter Gesetze des Verhaltens, Verhalten ist ein Vorgang, der das Wechselspiel
zwischen Tier und Umwelt Gber Stammesgeschichte und individuelle Einpassung
steuert und regelt und damit dic ,,Lebensqualitdt™ der Organismen entscheidend be-
stimmt, Wic der Titel ausweist, sprechen wir hicr von Tieren, und werden Menschen
vermift, sollte daran erinnert sein, Gleichwohl haben wir in dem Kapitel ,,Tier und
Mensch® Fragestellungen vorgestcllt, die wir als Menschen an die biologisch orien-
ticrte Verhaltensforschung stellen missen. Denn wir sind heute mehr als je gefordert,
tber uns selbst und unsere Stellung in der Natur nachzudenken, und dic Verhaltens-
forschung ist wie wohl keine andere Disziplin berufen, dicse Zusammenhinge
aufzuhellen. Tiere haben ,,Uberzcugungcn“, Menschen brauchen sie, getragen von
Werten und Normen; dic biologischen Motivationen setzen ,,Konnen voraus,
unser Denken jedoch ,,Kennen*. Dieses Bindchen sollee also auch den Blick auf
den Menschen freisetzen, ohne diese Sicht zu verstellen.

Dicses Buch, das der Verlag dankenswerter Weise mit soviel Verstindnis betreut
hat, ist ein bescheidencr Versuch, etwas van dem Bemithen um dic ncuen Dimensio-
nen der Einsicht in cin Gebiet sichtbar werden zu lassen, das denkende Menschen scit
je bewegt. Die Viellalt ticrischer VerhaltensduBicrungen wissend zu erfahren sind wir



unserem Menschsein schuldig und nicht minder, uns die Quellen der Erkenntnis in
ihrer lebendigen Vielfalt zu erhalten, entwickelt in Jahrmillionen, auch von der kithn-
sten Technik nicht neu zu bilden. Kiinftige Generationen werden diese Erkenntnis-
quellen dringend benétigen, von denen wir so vieles lernen kénnen und noch immer
so wenig wissen. Sie sollten aber auch cin Stiick lebendiger Umwelt bleiben, die dem
Menschen Entspannung, Beglickung und Erleben gewidhrt.

Berlin, G. Tembrock
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1. Grundifragen, Voraussetzungen

Dic Verhaltensforschung hat eine lange Geschichte, aber nicht unter diesem Namen,
der sich erst seit etwa 50 Jahren eingeblrgert hat. Vorher (und auch nachher noch)
nannte sich das Wissenschaftsgebiet ,, Tierpsychologie. Die Abldsung dieses Be-
griffes hat vielfiltige Ursachen, die auch in der Fortentwicklung der wissenschaft-
lichen Erkenntnisscund Theorien begriindet sind. So ist das Wort,, Tierpsychologic*
in den letzten Dezennien aus dem biologischen Schrifttum verschwunden, und es
gibt kaum noch wissenschaftliche Institutionen, die diesen Begriff in ihrem Namen
fiithren.

Bei Scheitlin (1840), Ziegler (1920) oder Tembrock (1967) finden sich Abrisse
der Geschichte der ,,Tierpsychologie®.

Vielleicht lassen sich die grundlegenden Unterschiede zwischen der Tierpsycholo-
gie und der Verhaltensforschung, die ja beide dieselben Naturerscheinungen unter-
suchen (oder untersucht haben), nicht besser verdeutlichen als mit den Worten ihrer
Verreter: Fischel (1954 Yals Vertreter der Tierpsychologie sagt es so: ,,Das Verhal-
ten von Tieren ist so zu priifen, dafl der Vergleich mit dem Handeln verwandter Arten
Schliisse auf das Wirken der vom Menschen her bekannten niederen und héheren
seelischen Fihigkeiten ermoglicht.” Unmifiverstindlich hat Bierens de Haan (1940)
dieses Anliegen formuliert, indem er feststellte, ,,dafl es die subjektiven oder psychi-
schen Erscheinungen bei den Tieren sind, die den Gegenstand der tierpsychologi-
schen Forschung bilden®, wihrend Tinbergen (19506) als Vertreter der Verhaltens-
forschung meint: ,,Weil Subjektives sich im Tier nicht objektiv beobachten 148, ist
es untunlich sein Vorhandensein zu behaupten oder zu leugnen.” In einem Gesprich
mit Evans (1979) sagte er schlieflich: ,,Ethologic ist flir mich nicht mehr als die An-
wendung bestimmter biologischer Methoden auf Phinomene des Verhaltens, dic sehr
lange ciner genaueren Untersuchung und bestimmten Experimenten nicht zuginglich
waren . ..

Ubrigens hat H. Baege 1937 vielleicht erstmals diesen Grundgedanken formuliert,
wenn er fiir die Tierpsychologie ein ,,biologisches Denken® fordert, ,,das alle Metho-
den und Ergebnisse benutzt, welche die dabei in Betracht kommenden naturwissen-
schaftlichen Disziplinen nur zu bieten vermégen.* Und er fihrt dann weiter aus: ,,Je
héher nun ein Tier in der Stufenleiter der Organismen stehe, desto ausschlaggebender
ist fir das Zustandekommen und dic Beschaffenheit seiner Verhaltensweisen seine
Struktur, besonders aber die seiner Aufnahmeorgane fir Reize (Sinnesorgane), Ein-
stellungsorgane (Nervensystem) und Austithrungs-(Betitigungs-)Organe (Muskel
und Nerven)“. ,,Und es ist nun eine der Hauptaufgaben ciner exakten Tierpsycholo-
gie, den jeweiligen Anteil der 4ufleren und inneren Reizvorginge am Zustandekom-
men des fiir cine bestimmte Tierart wirksamen Reizkomplexes ,Umwelt® so genau als
méglich zu bestimmen*’, Hier wird ein Programm sichtbar, das Wege zu einer ,,biolo-
gischen Tierpsychologic* vorzeichnet und damit auch den Ubergang ciner solchen
Richtung in die sich damals gerade weiter entwickelnde vergleichende Verhaltensfor-
schung oder Bthologic erkennen lifit. Wir kénnen hier die interessante Vorgeschichte
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nicht nachzeichnen (vgl. aber Tembrock, 1982), dic auch durch wichtige Er-
kenntnisse der Physiologie(Pawlow, Bethe, v. Holst) mitbestimme wird. Es sollte
in diesem Zusammenhang jedoch berticksichtigt werden, dafy der Inhale der Psycho-
logie in den Humanwissenschaften in den leutcn Jahrzehnten ebenfalls cinem tief-
grmfenden Wandel unterworfen war und noch ist (vgl. Worterbuch der Psychologic
1981, Autoren-Kollektiv, Leitung G. Clauss).

Von entscheidender Bedeutung fiir dic Inhaltsbestimmung der vergleichenden
Verhaltensforschung ist die Erkennenis der Evolution der Lebewesen, Das Wort
»Evolution ist dem Lateinischen entlehnt, evolutio heifit , Entwicklung®. Evolu-
tionsideen sind alt, aber eine Evolutionslehre gibt es erst seit dem vorigen Jahrhun-
dert. Dabei wird in der Biologie dieser Bcouﬂ “auf dic iiberindividuelle Ent\\ icklung
bezogen, also die chanderungcn in der Generationsfolge, dic Entstehung von
SArten (Fortpflanzungseinhceiten). Der Entwicklungs-Begriff insgesamt schlicfic
jedoch auch die individuclle Entwicklung cin, in deren Verlauf aus ciner (befruchte-
ten) Eizelle ein viclzelliger Organismus entsteht. Entwicklung ist cine Eigenschatt
aller Lebewesen. Sie ist eine Verinderung in der Zeit; dic GesetzmaBigkeiten dieser
Verinderungen sind in den Eigenschaften der Organismen begriindet; ihr Verlauf
ergibt sich aus dem Wechselspiel mit der Umwelt, auf die Lebewesen angewicsen sind,
und die selbst verdnderlich ist. Ein eben abgestorbenes Ticr verdndert sich auch in
der Zeit, aber dies ist nicht mehr eigengesetzlich, sondern , fremdgesetzlich™; es sind
allgemcinc physikalische und chemische Gesetze, dic hier wirksam werden {(wenn
nicht andere Organismen dabei nachhelfen, was die Regel ist, so Bakterien, dic cinc
»Mineralisierung® der organischen Substanz herbeifithren). So geschen beruht (orga-
nische) Entwicklung auf Selbstorganisation und Selbstinstruktion: der Organismus
schafft selbst seine cigene Struktur, den Bau scines Kérpers, dic Anordnung der
Organe, Gewebe, Zellen, und er informiert sich tiber dic fir ihn wichtigen Bedingun-
gen in der Umwelt, aus der er Stoffe, Energie und eben auch Informatloncn bulchcn
muB um leben zu konnen. Vomusscwuno fiir die Evolution sind zwei Grundeigen-
schaften der Entwicklung: ein konservatives Element, das bereits Vorhandenes aus-
bildet und beispielsweise gewihrleister, dafl aus cinem Hithnerei sich wieder cin Huhn
entwickelt, sowic ein progressives Element, das Verdnderungen ermdgliche, die sich
aus dem Wechselspicl mit der Umwelr ablciten. Wir haben es genutzt, um Bankiwa-
Huhner in Haushuhnrassen umzuwandeln.

Dabci gehen wir heute von der Vorstellung aus, dalb es keine von aullen vorgege-
benen Entwicklungszicle gibt, sondern alle Tendenzen und Entwick lu110§rlchtun0C11
aus den hier genannten EIUCHSChaEtCﬂ sclbst abzuleiten sind. Pi ttendrwh (1958) h’lt
daher voracschlaoen dxeses Prinzip als ein ,,telconomisches™ zu bczuchncn dic
,,Zicle* laten 31ch jeweils aus den Eigenschafren der Organismen in ihrer Auaun—
andersetzung mit der Umwelt ab. Gocthe meinte: ,,So bestimmt die Gestalt die
Lebenswelsc der Tiere, und die Weise zu leben wirke auf alle Gesralten michtg
zuriick.” Wenn wir mit dem Wort ,,Gestalt™ nicht nur die dulere Form, sondern die
Zusammenfassung aller Eigenschaften meinen, dann ist hicr dieses Entwicklungsprin-
zip klar formuliert. Koénnen die komplexen Eigenschaften, die sich hinter eincm so
verstandenen ,,Gestalt™-Begriff verbergen, in 1hren grundsitzlichen Wesensziigen so
gekennzeichnet werden? \X/Lr wollen es versuchen und fassen dic Vielheit der chcns—
mgenschattcn, die nurinForm vonLebewescn auftreten, in drei Kategorien zusammen:



Formwechscl: Verinderungen der Gestale (der Morphg) in der Zeit; das betrifft
Zellen, Gewebe, Organc und ganze Organismen mit allen ihren Strukeurcigenschat-
ten, und zwar sowohl als In(lwlduum also auch als Generationenfolge. Ent\\Jcklunns—
physiologische Vorginge steuern und regeln unter Einschlufy vuhaltensphvsxolo01—
scher Prozessc dic md1v1ducllc Entw 1ckluno dic Fortpflanzung steuerc und regele die
Entwicklung in der Gencerationenfolge, und zwar dber Fortpﬂanzungscmhutcn
(Populationcn).

Stoffwechscl: Verinderungen im physiologischen und biochemischen Zustand
des Organismus zur SlChCIUHO des Encrgichaushaltes, sowic des Form- und Infor-
mationswechscls mitrels Stoﬂaufna hme aus der Umwelt, den Gasaustausch einschlic-
flend.

Informartionswechscl: Verinderungen im informarionellen Status aufgrund von
umweltabhingigen Errcgungen an den Sinnesorgancen, wobei der Physiologe die In-
formationsparameter auch ,,Reize” nennt. Daher decke sich der Begriff Informa-
tionswechsel annihernd mit dem ilteren Begriff der ,,Reizbarkeic® (ErrCObar keir), die
bereits lange als cine Grundeigenschafe dcr Lebewescn angesehen wird.

Natiirlich gehoren alle drei Eigenschaften in cinem Lebewesen zusammen, auch
wenn thre Antmlc m LebcnsprO/c 8 bet den cinzelnen Organismen verschieden sind.
So hat bei den Pflanzen der Informationswechsel cine unolmch geringere Bedeutung
als bei den Tieren, fehlr aber keineswegs. Fur die Ticre wmdc er so wxchmg, weil sie
selbst aut organische Verbindungen in ihrem Stoffwechsel angewiesen sind und dicse
sich also aktiv beschaffen miissen. Daher hat bei thnen dieFahigkeitzur Ortsver-
inderung (der Wisscnschaftler spricht von »Lokomotion™) cinen ganz neucn
btellenwcrt crlangt.

Fir Tiere ist dlC »Raumbeherrschung™ zu cinem positiv bewerteren Faktor in
der Evolution geworden. Er sctzt ,,Kérperbeherrschung® voraus, denn erst mufd cs
seinen Kérper beherrschen, bevor er geordner im Raum be\vcgt werden kann; dabetd
heifie ,,beherrschen® hier eigentlich ,,unter Kontrolle haben®. Wir sprechen in diesem
Zusammenhang gern von chl systemen, sollten jedoch damit nicht unkritisch unter-
stellen, dafd cine solchc Kontrolk bereits cine Art ,,Sclbstbewufitsein® erfordert, aber
sic liege auf dem Weg zu diescr typisch menschlichen Eigenschaft. Warum crértern
wir dies alles? Wir mochten einsichtig machen, wie cs in der Stammesgeschichte dev
Lebewesen zu jenen Eigenschafren kam, die wir in der Umgangssprachc als ,,Verhal-
ten’* bezeichnen. Dabei sollte noch cin Gcsichtspunkt in unscre Uberleounoen cinbe-
zogen werden. Lebewesen sind Individuen, sie grenzen sich von 1h1€1 Umcrcbuno
1b und vollziehen dabei ihren Formwechsel, Stoncchse und Informatlons“ cchsel.
Individuen haben die Fahigkeit, durch Fortpflanzung wieder (im Prinzip) gleichartige
Individuen hervorzubringen. Individuen kénnen Einzeller sein, wie eine Amébe.
Dicse konnen mit Haeckel als ,,Elementarlebewesen® bezcichnet werden. Dann ent-
standen daraus in der Stammesgeschichte der Organismen Mehrzcller, die sich aus
Zellen, Geweben und Organen zusammensetzen und als Ganzes wiceder Individuen
darstcllen. chrgﬁnge sind zusammenhingende Zellverbinde bei Einzellern, dic auch
»Kolonicn® genannt werden. Bei den Mchrzellern kann es ebenfalls solche Gebilde
geben, wic sic bei den Hohltieren (Korallen, ,,Staatsquallen”, Polypenstdcke) be-
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kannt sind, aber auch bei cinigen anderen Ticrgruppen vorkommen, Ab_cr cs gxbt
auch Gruppicrungen von Individuen, die weitgehend aufemand?r'ang.e\m'esen sind
ohne kérperlich zusammenzuhingen, und dies bis zut chensunfalngklet einzeln ge-
haltener Exemplare wic dics fiir die Honigbicne gilt, aber auch qu Aumeisen oder Te'r~
miten. Der Schimpansen—Forscher Yerkes meinte sogar, dafd ein Schimpanse kein
Schimpanse sei. o ) ) )
1 ’ aly ¢s ure 3 7.
Wir wollen damit andeuten, daf3 Stufen der Individuation gibt; die zulerze
N - M el Y H - N 3 H

genannten Beispicle tendieren zu ,,Supraorganismen’’, Aber n'lcht a.uf die Begriffe
kommt s an, vielmehr auf dic Sachverhalte sclbst. Zwischen gle'lchamgen zur 'sclben
Fortpﬂanzungsgemeinschafr gch@repdcn Individuen bestcht eine Wechselwlrl_\'ung
hesonderer Art, die nicht nur bei Einzellern zu Mehrzellern, sondern auch bei den
Mehrzellern wieder zu héheren sich als Ganzes von der Umgebung abgrenzcnde.n
Einhciten tendiert. Aufcrdem gibt es noch Ausprigungen der Individualitit, die
swischen den Extremen einer individuellen Amébe und der unverwechselbaren Per-
sénlichkeit eincs Menschen in vielen Abstufungen auftritt, sich aber wahrscheinlich
auf cinige grundsitzliche Typen zuriickfihren lifie, die wir spiter noch erdreern
miisscn. Hier ist festzustellen: wir unterscheiden Stufen der Individuation und Stufen
der Individualitit; sic gchéren zu den Grundcigenschaften der Lebewesen und in das
Ursachengefiige der Evolution. Dabei méchten wir folgendes festhalten:

— Der Grad der Individuation ist abhingig von der Komplexitit des Lebewesens
(Einzeller, Mchrzeller, Gemeinschaften von Mchrzellern).

— Individuation beruht auf Unterschieden zwischen Arten oder héheren systemati-
schen Einheiten,

— Der Grad der Individualitit ist abhingig von der Komplexitit der Umwelt-Bezie-
hung des Einzelorganismus (Individuum); auf jeder Stufe der Individuation kann
cs nochmals verschiedenc Individualititsstuten geben, doch wird deren Komplexi-
it sclbstverstindlich auch von der Individuationsstufe mitbestimmt,

~ Individualitit beruht auf Unterschieden zwischen Lebewesen einer Fortpflanzungs-
gemeinschaft; es sind also innerartliche Differenzen, die ihr zugrundeliegen. Biolo-
gisch vorgegeben kénnen dabei scin: Geschlechtsunterschiede, Altersunterschiede
und (bei manchen Arten) Morphotypen (Gestalttypen), wic etwa dic ,,Kasten® bei
Ameisen oder Termiten, sowic andere von Geschlecht und Alter unabhingige indi-
viduelle Eigenschaften.

Wir wissen heute, dafl die entscheidenden Vorausscrzungen fiir die Entstehung
von Lebewesen sowie ihrer Evolution Nukleinsiuren und Eiweifle waren und sind.
Dabei konnen in den Nukleinsduren Informationen so gespeichert sein, daf3 sie iiber
die Generationenfolge hinweg weiter erhalten bleiben, aber auch sprunghaften Ande-
rungen unterliegen kénnen, die unter dem Begriff ,,Mutationen’ zusammengefaf3t
werden, Damit wollen wir nochmals betonen, dafd die Fihigkeit zur ,,Selbstverdopp-
lung*‘ und -vervielfachung zu den Grundvorgingen gehért, ohne die Evolution nicht
méglich wire. Die Wahrscheinlichkeit, daf bei solchen Vervielfachungen der Ein-
heiten ,,Fehler™ oder Abweichungen entstehen, wiichst mit ihrer Anzahl und ihrem
Komplexgrad. Salche Abweichungen kénnen als progressive Elemente (wenn von
der Umwelt ,,positiv bewertet*) in der Evolution wirksam werden und schliefilich
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zu ncuen Forepflanzungscinheiten (Arten) fihren, Individuen ciner Fortpflanzungs-
cinheit sind in Bezug auf ihr Erbgurt (also genctisch) austauschbar (,,kompatibel*),
zwischen Individuen verschiedener Fortpflanzungseinheiten jedoch nicht (mehr). Mit
diesen Hinweisen wird der genetische Aspckt der Evolution angesprochen. Mit der
»Bewertung “‘durch dic Umwelt jedoch ist der Anpassungswert gemeint, dic Moglich-
keit in einem bestimmrten Faktorengefiige der Umwele méglichst 6konomisch beste-
hen und sich vermehren zu kénnen. Solche Faktorengefiige werden als ,,6kologische
Nische* bezeichnet. Wir wollen hier nicht in diz Erorterung dieses Begriffes einstei-
gen, sondern mit diesem Hinweis nur einen weiteren elementaren Gesichespunke fiir
die Evolution ansprechen.

Dies alles erscheint uns unerldBilich, weil ohne dic Kenntnis der Vorbedingungen,
vdesichin entsprechendenFachblchern beliebig vertiefenlassen (z.B.Libbert, Kom-
pendium der Biologic; Kleine Enzyklopidie Leben; Filler, Das Bild der modernen
Biologie, 1980; Czihak, Langer, Ziegler: Biologie, 1981), kcin wirkliches Ver-
stindnis fiir die allgemeinen Grundlagen des Verhaltens zu gewinnen ist.

2. Was ist Verhalten?

Die Tierpsychologen von einst haben gefrage, wie,,erregungsténend’ Umweltereig-
nisse auf ein Tier wirken, ob es Furcht hat, Hunger oder Mut, wie cs Probleme 16st,
Umwege abkiirzt, ein Labyrinth fehlerfrei durchlaufen lernt, was Instinkte sind, wel-
che ,,Gefiihle™ es hat, ob ¢s denken kann, ja vielleiche sogar rechnen und symbolisch
sprechen, Die Verhaltensforscher (Ethologen) haben dic Bewegungsabliufe bei In-
sekten oder Vogeln beabachtet. Sie haben das Gleiche bei Fischen in moglichst natiir-
lich ausgestatteten Aquaricn getan., Sie wollten die artlich verschiedenen Bewegungs-
weisen erfassen und damit auch einen Einblick in die Stammesgeschichte gewinnen.
In diesem Sinn war diese Forschung von Anfang an cine vergleichende Verhaltens-
forschung mit dem Ziel, dic natiirlichen, an diec Umwelt angepaliten Bewegungsmu-
ster so genau wie moglich zu erfassen. Sie betrieben so etwas wic cine ,,vergleichende
Verhaltensmorphologic®. Bei Heinroth (1911) findet sich am Schlul} seiner grund-
legenden Studien an Entenvégeln der Satz: ,,Ich glaube, dal wir in Stumme, Ver-
kchrsformen und dhnlichem oft schr gute Anhaltspunkte fiir den Verwandtschafts-
grad von Arten, Gattungen und Unterfamilien haben . . .*. Dabei meint er mit ,,Ver-
kehrsformen® die wechselweisen Verhaltensbezichungen zwischen Individuen, vor
allem Fortpflanzungspartnern.

Welche auch heute fiir bestimmte Fragestellungen interessante Einzelheiten aus
dieser Arbeit zu entnehmen sind, soll ein anderes Beispiel belegen. Heinro th schil-
dert die verschiedenen Intensititsstufen der ,,gangangang”-Rufe bei Grauginsen: ,, Wir
haben hier also ein schones Beispiel dafiir, wie ein und derselbe Laut je nach seiner
Stirke drei verschiedene HErregungsgrade, die gewissermallen der Intensitit der vor-
zunchmenden Ortsbewegung entsprechen, ausdriicken kann.* So etwas wird heute
als ,,ergomatischer Aspekt” der Biokommunikation interpretiert, auf deutsch: die
Bezichung zwischen den Eigenschaften cines {ibertragenen Signals und dem dadurch
bewirkten Verhalten. Fiir die damaligen und auch viele spitere Beobachter tierischen
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Verhaltens war es klar, dal die anagpal Yten oftschr prignanten Bewegungen sowie dic
Laute das ucrcntllc he Verhalten darstellen, durch die die trelbewcohchcn Tiere sich
mit ihrer bclcbtcn und unbelebten Umwelt auseinandersetzen.

Im ,, Worterbuch der Psychologic™ heifit ¢s unter dem Stichwort ,,Verhaleen®

Im allgemcinen dic Gesameheic der LebensiuBerungen von Organismen. Beim
Muuchcn unterscheidet man dufieres und inneres Verhalten und bezmchnct noch oft
das inncre als Erleben .. . Inneres und dufieres Verhalten sind aber vom Wesen her
nicht verschicden, sie beruhen auf den gleichen neurophysiologischen Prozessen und
dm'fcn deshalb nicht \‘oncinandcr losgeldst und einander gegeniibergescelle werden.*

Nach Klix (1973) muld das Bcrrrlﬂspﬂar »Verhaleen und Infommtlon in einem Zu-

sammenhang gesehen werden, weil Verhalten sowohl durch Information gestcuert
wird als auch Information erzeugen kann. Damirt rlicke der Informationsaustausch
ins Zenrrum der Kennzeichnung dessen, was wir mit dem Begrift ,,Verhalten® um-
schreiben. Zugleich wird deutlich, daff dem Informationswechsel dabei eine ent-
scheidende Bedeutung zukommt. Wir kénnen daher in sehr vereinfachender Weisc
sagen: Verhalten ist Tnreraktion mit der Umwelt auf der Grundlage cines Informa-
tionswechsels. Wir crinnern: Informationswechsel steht far dic alteren Begriffe Reiz-
barkeit und Erregbarkeit. Information wollen wir dabei im umgangssprachlichen
Sinne (nicht streng mathematisch definiert) verwendcen, genau genomnen als ,,struk-
turclle Information®

An dieser Stelle wird deutlich, dafd in der Praxis der Begriff des dulicren Verhal-
tens durchaus noch seine Bedcutuno hat: ¢s ist genau jenes ,,Verhalen®™, das dic
klassische Ethologic untersucht hat, alles was auch unsere Sinnc bei der Beobachtung
anderer Tiere als dcrcn »Lebensdulerungen® wahrnehmen kénnen, oder doch welcs
davon, so Bewcgungen von Kérpertcilen zucinander oder mit Ortswechsel, Laute,
Absondcmnoen von Driisen (Duftstoffe), Farbianderungen, Leuchtsignale und dar-
tiber hinaus bCl manchen Arten auch clektrische Erschcmunoen fir chc wir freilich
keine Sinnesorgane haben (elektrische Signale). Es sind \701gange, dic keine ,,Beipro-
dukte* der Lebensvorgéngc sind, sondern solche, dic vom Ticr aus systematisch
(also nichr zufillig) in dic Umwelt (oder Umgcbung) hincinwirken. Wir kénnen sic
mit unseren Sinnesorgancn und dariiberhinaus auch mit noch empfindlicheren Regi-
stricrgerdten (z. B. fur Ultraschall) erfassen. Auch heute bezichen sich vicle Darstel-
lunoen der Verhaltensforschung auf diese Phinomene, hier mul} ja auch dic Umwelt-
cmpassuna in besonderem Maﬁe nachweisbar sein.

Doch hat unsere obige Erérterung des Begriffs ,,Verhalten®™ aus heutiger Sicht er-
kennen lassen, daf} wir damlt nicht das Gan/C crfassen. Es gibt cben auch inncres
Verhalten, Wenn wir dic Unterlage, auf der ein Laubfrosch sitzt, verkanten, wird
er sofore (falls er nicht abspringt) mit Korrekturbewegungen der Kérperhaltung re-
agieren, ein unmittelbar an die Auflenbedingungen angepafdtes und durch sie auch
hervorgerufenes Verhalten. Wir kennen damit die Ursache. Es kann aber auch scin,
da} wir nichts verindern und der Frosch scine Haltung veriindert und abspringt. Uber
die Ursache konnen wir jetze nur spekulieren. Es kénnte scin, dall es ,,Zeit ist"
(tageszcitlich oder aus rein pyhsiologischen Griinden), den Ort zur Nahrungssuche
zu verlassen. Es konnte aber auch sein, daf} scine Sinnesorgane in der Umgebung
irgend etwas wahrgenommen haben, was ihn zu diesem Verhalten veranlalit, ja beide
Bcdmaunocn l\onntcn zusammen dqzu gefithrehaben. Es gibt schr verschiedenartige
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Griinde fiir ein solches Verhalten, sic sind Voraussetzung, dald es iiberhaupt zu einem
dufleren Verhalten kommt, denn dieses har die Aufgabe, eine bestimmte Bedingung
zu verindern. Das kann die erzw ungene Schriglage sein, das kann ein innerer Zustand
scin, den wir ,,Hunger* nennen, dab kann die \Vahrnthmuno cines Schattens gewesen
scin, die fiir den Frosch ,,Gefahr alarmicre hat.

Information und Verhalten gehéren in der Tat zusammen. Wenn ein Vogel-Weib-
chen ,,britig® wird, dann bUCht es Nistplatz und Nistmaterial, fihre Nebtbaubcwc-
gungen aus und legt schlieBlich Eicr, wobei im Normalfall noch eine Partnerschaft
mit cinem Minnchen vorangcgangen ist. Es ist beckannt, daB sich dabei besonders der
Hormonspiegel verindere hat, bei vielen Arten hat sich unter seinem Einfluf cin
besonderer Brutfleck entwickelt. Ehe ¢s zu den duerlich sichtbaren Verhaltensweisen
kam, war also im Innern bereits ciniges vor sich gegangen. Worte wie ,,Stimmung*,
. Trieb®™, ,,Verhaltensbereitschaft™, ,,Motivation®, ,,Drang” werden in diesem Zu-
sammenhang verwendet, heute meist Motivation.

Hier missen wir eine Grunderkenntnis der Verhaltensforschung cinbringen:
»Hunger' als physiologisches Defizit ist nicht dic Motivation der Nahrungssuche!
Was wir ,,Hunger* nenncn ist ein physiologischer Zustand, der bei Tieren, wenn er
cinen bestimmten Grad erreiche hat (cine Schwelle tberschreiter), cine Verhaltens-
bereitschaft (Motivation — Man liest oft: ,,Handlungsbereitschaft’, doch wir wollen
den Begrift ,,Handeln®™ dem Menschen Uberlasscn) akrtiviert. Diese setzt cin dulcres
Vcrhalten (Bcwcounosmuster) in Gang; ist dieses beendet, miiBte die Nahrung auf-
genommen sein. Der Vogel sucht die Nahrung, ,,um zu fressen*, nicht ,,um satr zu
werden®. Das ist ein grundlegender Unterschied. Er ist sofort einleuchtend, wenn wir
das Beispicl der Paarung nehmen. Sie wird mit dem Ziel der Kopulation ausgefihrt.
Der physiologische Effekt liegt oft zeitlich so weit davan entternt, dall auch die Men-
schen erst nach und nach diesen Zusamimenhang erkanne haben, In der Evolution
wurden aber jeweils die Muster des dufieren Verhqltens SO anocpaﬁt das damit genau
dic Funktion gewihrleistet wurde, unter derem ,,Druck® sie zur Ausbildung l\am
Noch cin Beispiel: wir haben Flichse in cinem Raum mit festem Bodenbelag gchaltcn.
Sic haben hunderte von Malen ihr Fleisch ,,vergraben®, also das ganze Bewegungs-
muster ausgefﬂhrt, obwohl ,,der Zweck® tiberhaupt nicht erreicht wurde, wie unter
natiirlichen Bedingungen schr wohl.

Der Antrieb zu diesem Verhalten kommt ,,von innen®; cs ist eine spezifische Ver-
haltensbereitschaft, spezifisch heiflc hier mit einer bestimmten Funktion verbunden,
die unter natiirlichen Bedingungen auch fiir den Beobachter meist leicht erkennbar ist.
Damit haben wir jetzt zwei grundsitzliche Komponenten des ,,Verhaltens™: das
Ldufere Verhalten* (Bewegungsabliufe usw.) sowie das ,,innere Verhalten, das Auf-
treten von Verhaltensbereitschaften oder auch (ocwohnllch zusitzlich) von gewissen
Erregungszustinden, deren Ausmafl die Intensitit des dulleren Verhaltens, abcr auch
seine Vcrlautsform beeinflussen kann. Diese Erregungszustinde werden gewohnlich
als emotionale Zustinde bezeichnet. Dartiberhinaus haben alle unsere Beispicle aber
bereits unterstellt, dal die Tiere ctwas sehen, horen, riechen oder schmecken oder
sonstwic wahrnehmen.

Zum Verhalten gehort selbsteverstandlich auch die ,,Informationsaufnahme®
Und dies ist mehr als nur ein passiver Vorgang wie etwa bei ciner Kamera, deren Ver-
schiuld wir 6ffnen. Was und wie wir in ciner Umwelt horen oder schen, bestimmen wir
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Abb. 1. Beispiel fiir eine arteypische
Verhaltensabfolge, die ohne Einsicht
in ihre Funktion abliuft: cine Rot-
fuchsfihe ,,verstecke™ Nahrung
(Fleisch); das Verhalten wird voll-
stindig ausgefiihre, obwohl der Tir-
folg hier auf dem Fensterbrett aus-
bleibt. (a) zeige das Feststofien mic
der Schnauze, (b) das ,.Zuschicben*,
wobei unter natlirlichen Bedingun-
gen, auf welche dieses Verhalten in
der Evolution angepaft wurde, Erde
darliber geschoben wiirde.  Allge-
meine Aussage der Bilder: ¢s gibt
arceypische  Bewegungsmuster,  dic
wie der Korper der Umwelt ange-
pafit und also ,,zweckmibig® sind.
Die Ticre haben aber keine Einsiche
in dicse Tunktionsziele ihres Verhal-
tens. Verhaltensweisen dieses Typs
wurden friher als ,,Instinkte* oder
»Instinktbewegungen*' bezcichnet

153 B e Aoy

in erheblichem AusmaBc selbst. Wir kénnen unsere Sinnesorgane so becinflussen, daft
sie in bestimmter Weise aus dem Reizangebot auswihlen, verstirken, abschwichen,
zusammenfassen und manches andere mchr. Es ist stets cine aktive Informationsauf-
nahme. Manche Tagfalter sehen wihrend der Balz keine Farben, wohl aber bei der
Nahrungssuche. Stare héren im Herbst Frequenzen nur bis etwa 16 Kilohertz (kHz),
im Frithjahr verschiebt sich die obere Horgrenze bis tiber 20 kHz. Denn jetzt haben
die Laute, die bei diesem Vogel hohe Frequenzanteile enthalten, cine besondere Be-
deutung fiir ihn.

Damit haben wir die drei Bausteine des Verhaltens zusammen, die bereits
Bacge (s. S. 7) deutlich erkannt hat:

— Informationsaufnahme; Arbeit der dufleren Sinnesorgane; wenn wir einen Organis-
mus mit einem System vergleichen, kénnen wir vom ,,Eingangs-Vektor* sprechen,
scine Arbeit als ,,Eingangsverhalten® bezeichnen.

— Informationsverarbeitung unter Nutzung gespeicherter Information; es ist das
»innere Verhalten®, an dem vor allem Nervensystem und Hormonsystem beteiligt
sind. Es crzeugt innere Zustinde, so dafl wir auch von einem Zustandsverhalten
(im Zustandsvektor) sprechen. Motivationen, Emotionen und auch ,,Wachheits-
grad (Arousal, Aktivierungsniveau) gchdren hierher.
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— Informationsabgabe, dufleres Verhalten; das ist der ,,Ausgangsvektor” mit dem
Ausgangsverhalten, aus der Sichr der Physiologic das gesamte cflerente System.

Wir haben diesen Sachverhalt im ,,Drei-Vektoren-Modell™ zusammengefafit. Es
ist erst dann komplett beschrieben, wenn auch diec Umwelt als Quelle der Information
und Wirkungsfeld des Ausgangsverhaltens mit einbezogen ist (Abb. 2a).

LUmwelt istjener Ausschnitt der realen AuBBenwelr, der auf den jeweiligen Orga-
nismus direkt oder indirekt einwirkt. Dabei kénnen diese Einwirkungen informatio-
nell oder nicht-informationell sein. Das mussen wir im Beispiel erldutern. Eine Heu-
schrecke (Chorthippns ), die im Gras sitzt und mit den Hinterschenkeln Giber die Flugel-
kanten ,,geigt* (sie stridulicrt), erzeugt dabei ein bestimmees Gerdusch. Die Luft-
temperatur mag 25 °C betragen. Die Strophen haben cinen bestimmten Rhythmus.
An cinem anderen Tag sind vielleicht nur 12°, Die Heuschrecke kann tiber Tempera-
tursinnesorgane diesen Unterschied ,,messen® (also eine Information gewinnen); ihr

Abb. 2a. Schematische Dar-
stellung eines Verhaltensvor- . N N
ganges, der durch Bedingun- :

gen der Umwelt, etwa einen

, Luftfeind*, ausgelost wird. A N

Die Buchstaben symbolisicren 1 \
die drei ,,Vektoren* des Ver- -

halecens, dic auch durch die

Schwirzung des Tierkérpers
schematisch angedeutet sind.

< F Jeuo | ) T
In diesem  Fall erzeuge - X x|z ] ’_bil 7y :
das Ausgangsverhalten (die + e e - | el |
Flucht) einc negative Riick-

- ey | - | - —
kopplung auf den Eingang, — U — u _{ U beg
das heils¢, sie erfolgt so lange, — — — i _
bis der Reiz nicht mehr wahr- -
genommen wird t

Abb. 2b. Beispiel fir ein ,,Spontan-
verhalten®, bei welchem zunichst ein
spezieller innerer Zustand, etwa dic
Motivation zur Nahrungsaufnahme
cntsteht, ohne dafb die Umwelt dafiir
Reize anbictet. Diese werden erst
iber die Bewegungen (Ausgangsvek- -
tor Y) crzeugt t




Stotfwechsel wird jedoch indircke beeinflufc und das Zeitmuster desselben ,,Gesan-
ges® ist deudich verindert (verlangsamt) (Abb. 3). Bei einer Unke im Teich wiirde
zusitzlich auch die Frequenz absinken und damic der Laurt tiefer klingen. Wir haben
hier also cine informationelle und eine nicht-informationelle Wirkung der Umwelt.
Bei den nicht-informationellen Einflissen ,,bemerkt” der Organismus zwar die Fol-
gen, aber niche die Ursachen, so wie ein Mensch unter Alkohol oder Drogen: die
Leistungen der Sinnesorgane sclbst werden in ihren ,,Kennlinien® verdandert. Und die

Sinnesorganc sind ja unsere ,,Meffihler,

Chorthippus ’
montanus

relative Amplituden-
Schwankungen

die uns dic Information vermirteln

Temperatur
25°C
3 s
Vom 120 C
i

Abb. 3. Beispiel fiir dic Wirkung nicht-infor-
mationcller Umweltfaktoren auf einen Orga-
nismus.  Sinkende  Umigebungstemperatur
verdndert den Zeitverlauf in der Lauterzeu-
gung ciner Feldheuschrecke, wobei jedoch
das artrypische Muster erhalten bleibt. Die
Abb. 3a zeigt den Pegelverlauf der Lautpulse
lber dic Zeit abgetragen fiir 25° und 12°C
wihrend bei b auf der Abszisse die 11 Laut-
impulse abgetragen sind und die Ordinate
den relativen Amplitudenwechsel zeigt. Dic-
ser Verlauf wird bei 12 “C deudich cinférmi-
ger. Die Temperatuc wirke indircke Gber den
Stoffwechsel dieser Insekten, dic keine gleich-
bleibende Kérpertemperatur crzeugen kon-
nen, auf die Motorik



Wir wollen aber nochmals zu unscrem Beispiel (Abb. 2) zurlickkehren: Der Sing-
vogel sicht cinen Greifvogel in der Luft; dieser reprisentiert im Blockschema dice Um—
wdt (U), wihrend beim Smovocd dic Sinnesorgane den Greifvogel identifizieren
und scine Raumlage erfafit habcn. Wir haben das symbolisiert mit der Schwirzung
des Kopfes, im Blockbild durch Einsatz von X, das den Eingangsvektor (Informa-
tionsaufnahme) reprasentiert. Jetzt wird die Bedeutung fiir den Vogel festgelegt:
»Luftfeind®. Das 16st Flucht-Motivation aus; unser Bild zeigt im Zusammenhang
damit cinc Anderung der Korperhaltung (das ist jedoch fiir unscre Darstellung neben-
sichlich), wir haben symbolisch den Kérper geschwirze und unten ein Z cingesetzt,
Denn nun ist das innere Verhalten in Gang gesetzt, der Zustandsvektor (Z) arbeitet.
Flucht-Motivation bedeutet Bereitschaft zum Fluchtverhalten, Dies soll bei diesem
Vogel der Aufflug scin. Wir haben im dritten Bild daher die Fliigel ebenfalls ge-
schwirzt (die Motorik ist in Gang gesetzt), unten wurde das Y eingefiigt, es steht flr
das dullere Verhalten (Ausgangsvektor). Dics bewirkt eine negative Riickwirkung
auf den Eingang: der Greifvogel wird durch die Flucht unsichtbar, cr verschwindet
aus dem Blickfeld, damit kann die Motivation wicder abgcbaut werden und der Sing-
vogel anderen Beschiftigungen nachgehen.

Es war cin ausgelstes Verhalten; jeder Beobachter weili, dafd es auch so etwas wie
»spontancs Verhalten™ gibt. Abb. 2b zceige dessen Ablauf im Schema. In diesem
Fall gcht der Anstoft vom inncren Zustand aus, etwa einem Stoffwechsel-Defizit
(,,Hunger™). Nun wicd die Motivation zum Nahrungsverhalten, das bei jeder Ticrart
in besonderer Weisce spezialisiert ist, entstchen. Nehmen wir die Katze als Beispicl. Sie
crhebt sich von threm Ruheplatz. Mit der Motivation ist aber in ithr etwas vorgegan-
gen. Sie hat (auforund von Erfthunccn) sich darauf festgelegt, eine Ratte zu erbeu-
ten. fetzt wird sie von ciner inncren Bereitschaft zanCtLlchn Ratten zu suchen.
Bildhaft konnten wir sagen, sic hat ,,Appctlt auf Ratten . Der Verhaltensbiologe
spricht vom Appctenzverhalten (Craig 1918). Es ist cin orienticrendes Appe-
tenzverhalten (Appetenzverhalten I, denn noch ist keine Ratte im Bereich der Sinnes-
organe. Dic Katze befindet sich — bezogen aut das Suchzicl — im Distanzfeld. Erfah-
rungen konnen ihr helfen, cine Gegend aufzusuchen, in der mit grofler Wahrschein-
lichkeit Ratten vorkommen, Wir konnen in diesem Fall von ciner ,,Suchstrategic®
sprechen; vicle andere Tierarten beschrinken sich darauf, inrensiv umhcerzulaufen
und dabei Richtungsﬁnderunocn cinzuschalten, bis thre Sinnr)soroanc dic Anwesen-
heir der Nahrung ,,melden®, Es sind orienticrendc Reiz dlC nun cine ,,Oricn-
riertheit” zur Folge haben.

Dic Katze hat eine Ratte geschen. Jetzt folgt cin orientiertes Appetenzverhalten
{Appctenzverhalten IT). Sie befindet sich jetzt — wieder auf das Suchzizl bezogen — im
Nahfeld. Das Suchziel ist im Sinnesbereich (wenigstens cines Sinnesorgans). Nun ist
zu priifen, ob die Ratte erbeutet werden kann; sic kénnte sich ja in cinem Maucrspalt
betinden, durch den sie fir die Katze unerreichbar bleibt. In dieser Phase wird cin

»Raubtier® mittels verschiedencer arttypischer Verhaltensweisen dic Distanz zu ver-
ringern suchen (die Beute immer ,,im Aucrc“) bis endlich dic auslosenden Reize
gegeben sind, die den Kontakt mit der Beute erméglichen (ein Pflanzenfresser wiirde
in du scr Phase mittels der Sinnesorgane prifen, ob und wclches Nahrungsangcbot cr
aufnimmt). Dann cndlich kénnte diz Endhandlu ng folgen, das leLl]t]lChi‘ Fressen
(dic Nahrungsaufnahme), bei der Katze allerdings crst nach der Uberw altigung der
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Ratte. Gelingt dies nicht, dann wiirde sie ganz ,,von vorn beginnen®, ein neues Such-
zicl (sagen wir: ,,Maus®) festlegen, entsprechend woanders suchen und die eben ge-
nannten drei Phasen ablaufen lassen, deren letzte (Endhandlung) in Bezug auf das
Verhaltensobjekt als Kontaktfeld bezeichnet werden kann.

In Abb. 4 haben wir diescn Ablauf schematisch dargestellt. Dabei ist hier noch die
Aussage enthalten, daf im Distanz- und Nahrungsfeld das Verhalten gewissermalien
,optimiert' wird, wihrend mit der Endhandlung die Bewertung erfolgt, die einfach
tiber das Maf} der negativen Riickkopplung auf die Motivation gegeben ist: hdchste
Bewertungsstufe wire Loschung der Motivation. Wir kénnen in diesem Sinn jetzt
auch unser Bild 2 deuten: der Singvogel befand sich zu Beginn im Nahfeld des Greit-
vogels; sein Verhalten ist darauf gerichtet, ins Distanzfeld zu gelangen. Wir haben
hier den anderen Partner des ,,ernsten Spielés™, der eine Gegenstrategie im Interesse
des eigenen Uberlebens einsetzen mufy. Dic Katze mufs im Fall ithrer Beute ihre Stra-
tegic so anlegen, daf} dic Beute sic méglichst spit (am besten erst beim Kontake) be-
merkt. Hier wirkt bei der Katze arttypisches Verhalten, das in der Evolution ausgebil-
det wurde, mit individuellen Erfahrungen zusammen.

Wenn die Katze cine Maus zum Zielobjekt des Nahrungsverhaltens gewihle hat,
dann ist dic Maus das Bezugsobjekt(Lundberg 1981). Wir nennen es auch ,,rele-
vante Umwelt”, Dancben gibt es Randbedingungen. Werden sie von der Katze (z. B.
beim Anschleichen) genutzt, sind es relevante Randbedingungen (funktionclles
Umfeld). Bleiben sic unspezifisch wirksam (wic ctwa Temperatur, Licht, Bodenbe-

Verhaltens- B
Bereitschaft e
1
ADistcnz- orientierendes
Feld Appetenzverhalten
]
?:J orientierende \
o Reiza T
o
2
S Nah- orientiertes
< Feld Appetenzverhalten
v ‘
c auslosende V
w Reize = %
o
o
__E" /
al Kontakt-

Endhandiung

Feld

Abb. 4. Grundsirzliche Verlaufsform fiir ein motiviertes Verhalten bei hoher entwickelten Tierarten
(Einzelheiten im Text)
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schaffenheir), sind es entsprechend unspezifische Randbedingungen (allgemcines
Milieu). Diese bestimmen das Distanzteld, wihrend im Nahfeld das funktionelle Um-
feld tberwiegt, im Kontaktfeld das Bezugsobjeckt. Unsere Abb. 4 sagt zusitzlich aus,
dal dic drei Ereignistelder des motivierten Verhaltens in der Stammesgeschichte und
damir auch bei der individuellen Verhaltensreifung in umgekehreer Reihenfolge auf-
gebaur wurden. Das ist cigentlich trivial, denn cs kann nur gesucht werden, was als
Bezugsobjekt im Prinzip bereits ,,bekannt® ist. Viele Tiere, dic von keinem anderen
belehrt werden, missen angeborencrmalen ,,wissen', was sic jeweils zu suchen
haben; solche Kenntnisse missen also niche individucll erworben werden. Je differen-
zierter jedach das Individuum ist (s. S.10), desto grofier ist auch der Anteil an
individueller Erfahrung bei dicsem Verhalten, besonders im Distanzfeld. Ubrigens:
cin Spinnennetz ist cin ,,cingefrorenes Suchverhalten™, ist die Fliege im Netz bestcht
das Nahfeld, die Spinne ist orientiert und kann dann den Kontakt aufnchmen. Unscre
Darstellung enthilt also sehr grundsitzliche Aussagen. Wir vermuten sogar inihnen
Hinweise auf die Entstechung des Denkvermogens, bei dem sich dicse Vorgingeals
sinneres Tun® vollziehen.

Was stecke eigentlich alles in diesen Prozesscn, die wir als motivicries Verhal-
ten beschrieben haben? 1. Der Kérper mit seinen Funkrionen (die Katze, ein Hund, cin
Vogel, cin Insekt und was auch immer), 2. Energic (encrgetischer Aspeke des Verhal-
tens) und 3. Information, die wir bereits als notwendige Voraussetzung fur alle Verhal-
tens-Interaktionen mit der Umwelt gekennzeichnet haben. Nehmen wir hinzu, dafs
alle diese Eigenschaften der bereits erwihnten Entwicklung unterliegen, dann wird
bereits deutlich, wie komplex das Phiinomen ist, das wir ,,Verhalten** nenncn.

Wir kénnen unser Beispiel der nahrungsmotivierten Katze nun auch in folgender
Weise durchdenken:

1. Das Verhalten verlduft nach Regeln und sctzt sich aus konkreten Bewegungsmu-
stern zusammen: syntaktischer Aspeke.

2. Das Verhalten bewirke etwas in der Umwelt des Tieres und/oder wird durch etwas
hervorgerufen (Abb. 2), so etwa das Téten der Maus oder die Flucht vor dem Greit-
vogel: pragmatischer Aspekt.

(o8]

. Das Verhalten bedeutet fiir das Tier, das es ausfiihrt, etwas, in unseren Beispielen
,»Sittigung*‘ oder ,,Schutz®: semantischer Aspekt.

Unsere beiden Beispiele sind dadurch gekennzeichnet, dafd dic Verhaltensabliufe
ausschliefflich dem Umweltbezug eines Individuums dienen, Wir sprechen von einem
»Gebrauchsverhalten®, das entsprechende Gebrauchsstrukturen (Kérpertcile,
Gebifs usw.) cinsetzt. Damit unterscheiden sich diese Verhaltensweisen von solchen,
die auf Artgenossen als Signale wirken (Signalbewegungen, Signalverhalten).
Wiirde der Singvogel in Abb. 2, nachdem er den Greifvogel gesehen hat, ein ,,Luft-
feind"*-Warnsignal duBern, dann kann damit ein Artgenosse informiert werden, der
sclbst den Greifvogel nicht bemerkt hat. Wir werden auf diese Vorginge, die als
»Biokommunikation'* zusammengefalit werden, spiter zuriickkommen, wollten hicr
aber darauf verweisen, dal bei der clementaren Verhaltensbeobachtung cines Tieres
dic Kenntnis der Unterscheidung von Gebrauchs- und Signalverhalten fiir das Ver-
stindnis unerliBlich ist. Vicle Bewegungsmuster lassen sich nur deuten, wenn bekannt
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ist, dafd sic Signalc sind. Im tibrigen kann dicse Frage auch noch auf eine anderc Weise
angegangen werden: Man bezicht sich aber die Verhaltensbeobachtung auf den Ore,
der Ziel des Kontaktverhaltens, also der Endhandlung ist. Wir sprechen hicr auch
vom Terminalfeld (= Kontaktfcld, weil es das Endfeld far den motivierten Verhal-
tensablauf ist), Bezogen auf den sich verhaltenden Organismus lassen sich drei Még-
lichkeiten fitr dic Herkunftder auslésenden Reize fiir die Endhandlung unter-
scheiden:

1. Die auslésenden Reize (Informationen) behnden sich am cigenen Kérper und
seinem Verhalwen. Ein typisches Beispicl sind Verhaltensweisen der Korperpflege,
auch Komfortverhalten genannt. Wir sprechen von der ,,Eigen-Umwelt” des
betreffenden Organismus.

Zustands -
Vektor

Ausgangs-

Eingangs-
Vektor

Vektor

Population

Abb. 5. Schema det ,,drei Umwelten' (Umweltklassen) cines Organismus, bezogen auf dic Quelle
dev Information und das Wirkungsfeld des duBeren Verhaltens. Schimpansenskizzen nach v, [Toof £
1971

i
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2. Dic auslésenden Reize (Informationen) entstammen der Umgebung des Orga-
nismus.

2.1. Dic Informationen kommen aus der belebten oder unbelebten Umwelt; das
Tier legt selbst die Bedeutung dieser Informationen fest. Die durch sic ge-
steucrten Verhaltensweisen sind Gebrauchsverhalten, Dies nennen wir die
informationclle Umwelt. Der Organismus hore, riecht, sicht oder betastet
ertwas und iberpriift, was dies ftr ihn bedeutet.

2.2. Die Informationcn stammen von Artgenossen; die Bedeutung ist damit beim
»oender' vorgegeben, Diese signalisicren Artzugehérigkeit, ob Minnchen
oder \X/elbchcn alt odzr ]uno odu auch besondere Zustandc ihres Verhaltens
oder in der Umgebung, wie ¢s der Hahn beim Futterlocken tur. Dies ist dic
biokommunikative Umweclt.

Wir konnen es auch so sagen: Die dici Umwelten sind der cigene Korper,
das Okosystem und das POPLIIZIUO'le\StLI’n (Olcwhartwcs Indwlducn Kollcktiv).
Im Populationssystem werden vorrangig die Signale cingeserzt (Signalverhalten).
Damit haben wir dem Umwele-Begriff noch einige neue Seiten abgewonnen, Jetzt
sollten wir versuchen, dieEigenschaftendes Verhaltens nochein wenig praziser
zu erfassen, Dazu fithren wir finf Grundprinzipien an, die fiir dic Dynamik, den
Ablauf des Verhaltens von entscheidender Bedeutung sind (vgl. auch Lundberg

1981):

— Intensitdt und Hiufigkeit cines duferen Verhaltens werden von der Reizstirke und
dem Grad ciner spezifischen Verhaltensbercitschaft (Motivationsstirke) bestimmit:
Prinzip der doppelten Quantifizicrung.

— Motivationale, emotionale, vegetative und allgemeine Akrivierungskomponenten
(Zustandsverhalten) sind verschiedene Erscheinungsformen eines einheitlichen in
sich zusammenhingenden (kohirenten) fmtucbsb(:/oocnen Vorganges: Prinzip der
cthophysischen Kovarianz, beim Menschen als ps;chophysmchc Kovarianz be-
zeichnet.

— Gleichzeitig aktivicrte Verhaltensbereitschaften hemmen sich gewdéhnlich derart
gregenseitig, daf} sich nur cine motorisch umsetzt: Prinzip der gegenscitigen Hem-
mung der Antriebsfunktionen.

- Der Vollzug der Verhaltensweisen unterliegt einer inneren Kontrolle: Prinzip der
Eigenkontrolle des Verhaltens, Reafferenzprinzip.

— Verhalten zeigt bei Wiederholung systematische Verinderungen in der Zeit: Prin-
zip der individucllen Verhaltensadaptation = Lernen im weiteren Sinne,

Sclbstverstindlich geht es bei diesen GlUﬂdpllﬂlean nur um allgemeine Gesetz-
mifigkeiten aller Vuhaltrmq\formncrc Fir cine weitere genaucre Kcnnzelchnuno
mussen dann zusitzliche Elgenschaftcn genannt werden, du: wir durch die vorstehen-
den Austithrungen bereits angedeutet haben. Zu den grundlegenden Entdeckungen
der Ethologen gehérte, dall im dulicren Verhalten bei vielen Tierarten relativ sterco-
type Bewegungseinheiten auftreten, die auch ,, Erbkoordinationen® genannt wer-
den (Lorenz). Sie sind — wie bereits Heinroth (s. 0.) feststellte — arteypische Eigen-
schaften wic der Korperbau und kénnen cntsprechend vergleichend betrachtet wer-
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den, was durch die Studien von K. Lorenz und N. Tinbergen in bahnbrechender
Weise gezeigt werden konnte. Balzbewegungen der Stockente, von Heinroth und
Lorenz eingchend studiert und leicht zu beobachten, seien hicr als Beispiel vorge-
stellt (Abb. 6). Spiter wurde die Bedcutung der zeitlichen Ordnung in solchen Ab-
liufen crkannt, wicder in Anpassung an inncre und dullere Bedingungen. So wird

Abb. 6. Beispiele fur arttypische Verhaltensnormen bei der Stockente (Awas platyrhynchos ) aus der
Balz des Erpels: a Schiitielstrecken, b Grunzpfiff (mit hellem Kurzlaut verbundenc Bewegung),
¢ Kurzhochwerden, d Hinsehen zur Ente, e-g Auf-Ab-Bewegung. Aufn. Schulzim Tierpark Berlin
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