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I. Einleitung und Aufgabenstellung

Milieutheoretisch orientierte Verhaltensforscher wie Hese (1953) haben
wiederholt die Unterscheidung von Angeborenem und Erworbenem im tie-
rischen Verhalten eine kiinstliche, analytisch wertlose Dichotomie genannt. An-
dere halten diese Unterscheidung zwar fiir theoretisch moglich, aber fiir prak-
tisch undurchfihrbar, da Erfahrung in jeden Entwicklungsprozef cingehe.
Man konne kein Tier erfahrungslos aufziehen, selbst im Ei oder Uterus konnte
es lernen (LenrMAN 1953, 1956; ScHNEIRLA 1956, 1960; BircH 1961). Dem-
nach wire der Begriff ,angeboren® heuristisch wertlos. Erfahrung wurde dabei
urspriinglich mit Lernen gleichgesetzt, neuerdings aber auch im weitesten Sinne
als jede Art von Reizeinwirkung auf den Organismus aufgefafic (LEHRMAN
1961, 1962; ScHNEIRLA 1960). So formuliert gibt es in der Tat kein erfah-
rungsunabhingiges Heranreifen von Verhaltensweisen, aber das hat auch kein
Ethologe behauptet?).

1) Mcinem Lehrer, Herrn Prof. Dr. Konrabp Lorenz, in dankbarer Verehrung zu seinem
60. Geburtstag.

2) Habilitationsschrift zur Erlangung der venia legendi, angenommen von der Hohen
Naturwissenschaftlichen Fakultit der Ludwig-Maximilians-Universitit zu Miinchen.

%) ScuNemra und RoseNBLATT (1961) fihren z. B. aus: “Mammalian behavioral devel-
opment is best conceived as a unitary system of processes changing progressively under the
influence of an intimate interrelationship of factors of maturation and of experience — with
maturation defined as the developmental contributions of tissue growth and differentiation
and their secondary processes, experience as the effects of stimulation and its organic traces
on behavior. There is no implication here that these two factoral complexes are sharply
distinguishable in their contributions to behavioral development; our position, rather, is that
such a distinction, although a theoretical convenience, constitutes a gratuitous assumption
not well supported by evidence™ (S. 230).
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Einige letzthin erschicnene Arbeiten halten alle, auch die kleinsten Ele-
mentarmechanismen tierischen Verhaltens fir diffus modifizierbar, so Jinsen
(1961), fiir den nur ,operationelle Begriffsbildung einen Wert hat; und da er
-keine Operation kennt, durch die sich angeborenes Verhalten nachweisen lie3e,
hitte es keinen Sinn, den Begriff zu verwenden. Was alle Kritiker ethologischer
Fragestellung )edoch tibersahen, ist die von Lorenz (1961) wiederholt betonte
Tatsache, dafl die meisten der von uns beobachteten Verhaltensweisen be-
stimmten Gegebenheiten der Umwelt angepaflt sind. Diese Angepafitheit darf
nicht als selbstverstindlich hingenommen werden, sondern bedarf ciner Er-
‘kldrung, es sel denn, man glaubt mit den klassischen Vitalisten an eine pri-
stabilierte Harmonie zwischen Organismus und Umwelt. Damit sich ein Orga-
nismus an einebestimmte Umweltsituation anpassen kann, mufl ihm zu irgend-
einem Zeitpunkte Information liber jene Umweltdaten eingespeist werden.
Das kann nur auf zwel Wegen geschehen: entweder im Laufe der Jugend-
entwicklung durch aktive Auseinandersetzung des Individuums mit der Um-
welt oder im Laufe der Stammesgeschichte. Auch letzteres kommt funktionell
einem Versuch- und Irrtum-Lernen gleich, doch wird die gemachte Erfahrung
im Genom der Art aufbewahrt.

Die entscheidende Frage lautet also: Wie kam das auffillige Passen
einer Verhaltensweise zustande? Bedarf es individuellen Lernens, um die An-
gepafitheit zu erreichen, oder ist sie das Resultat stammesgeschichtlicher Ent-
wicklung? Auf diese Frage kann man eine klare Antwort erhalten, indem man
einem Tiere Informationen iiber jene Umweltdaten vorenthilt, an die sein
Verhalten angepafit ist. Zeigt es dennoch in der Priifsituation angepafites Ver-
halten, dann ist die AngepaBBtheit stammesgeschichtlich durch Mutation und
Auslese entstanden. Solches Verhalten kénnen wir als erban gepafltden
erwerbangepafiten adaptiven Modifikationen des Verhaltens gegen-
iberstellen.

Die phylogenetische Anpassung kann im motorischen Bereich erfolgt sein,
dann haben wir eine Erbkoordination (Lorenz 1937, 1952) vor uns. Sie kann
aber auch im rezeptorischen Bereich liegen: Viele Untersucher haben ja ge-
zeigt, dafl es aufler einem angeborenen Konnen auch ein angeborenes Erkennen
gibt; auch das erfthunvslose Tier reagiert in artspezifischer Weise auf be-
stimmte ,,Schliisselreize“ mit einem bestimmten Verhalten (Lorenz 1943). Wir
werden ferner sehen, dafl eine stammesgeschichtliche Anpassung auch in Form
angeborener Lerndispositionen vorliegen kann (S. 745).

Der Begriff ,erbkoordiniert® bezieht sich immer nur auf ein bestimmtes
Integrationsniveau und schlieft nicht aus, dafl zur Entwicklungsphysiologie
nicht auch Lernen auf irgendeinem niederen Integrationsniveau gehoren kann,
solange dieses nicht die spe21ﬁsche Umweltsituation abtastet, an die das Ver-
halten angepafit ist. Es konnte ja sein, dafl ein Embryo etwa die Koordination
antagonistischer Muskeln lernt und darauf aufbauend noch im Ei oder Uterus
ein Verhalten entwickelt, das spiter zu einer ganz anderen Umweltsituation
paflt. Auch in solchen Fillen ist die Angepafitheit das Ergebnis stammes-
geschichtlicher Auseinandersetzung. Das wiirde z.B. fiir das Picken des
Huhns gelten, sollte es wirklich in der Weise im Ei erworben werden, wie es
Kuo (1930) glaubhaft machen will.

Es gibt aber, wie wir noch sehen werden, eine Reihe von Fillen, in denen
ein Verhalten nachweislich zu seiner ganzen Entwicklung keines Lernens bedarf.
Nicht nur die Angepafltheit, sondern auch das riumlich-zeitliche Zusammen-
spicl der Muskelgruppen ist in solchen Fillen angeboren. Wie morphologische
Strukturen sind auch solche formkonstanten Bewegungen Kennzeichen einer
systematischen Gruppe. CARMICHAEL (1926, 1927, 1928) wies das lernunab-
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hingige Heranreifen von Erbkoordinationen nach, indem er Amphibienlarven
unter Narkose aufzog, bis die Kontrolltiere gut schwammen. Als er dann das
Betiubungsmittel entfernte, schwammen auch die Versuchstiere wohlkoordi-
niert, obgleich sie das nicht geiibt haben konnten. FrRoMMEs (1941) unter
Narkose aufgezogene Froschlarven (Rana pipiens) schwammen etwas schlechter
als die Kontrolltiere, konnten es aber ebenfalls.

Auf die physiologischen Besonderheiten der Erbkoordination hat Lorenz
(1937, 1952) wicderholt hingewiesen, insbesondere auf ihre Spontaneitit. Oft
sind sie ohne Mithilfe von Afferenzen rein zentral koordiniert, wie v. Hovst
{1935) am desafferentierten Aal nachwies. Auch die desafferentierte Krte
schwimmt noch wohlkoordiniert, solange ihr nur die Labyrinthe erhalten
bleiben (Gray 1950). Von dort her wird die Bewegung aber sicherlich nicht
koordiniert, das mufl vielmehr zentral geschehen. Dagegen spielen z. B. beim
Gurren der Tauben Afferenzen bei der Koordination mit. Die Erbkoordina-
tionen werden auch beim unerfahrenen Tier durch spezifische Reize oder Reiz-
kombinationen ausgeldst. Uber all dies informiert uns die Aufzucht unter Er-
fahrungsentzug (sog. Kaspar-Hauser-Versuch) unter genauer Beachtung
einer Rethe von Regeln (Lorenz 1961). Vor allem mufl man dem Versuchstier
alle auslosenden Reize bieten, die das Verhalten normalerweise in Gang brin-
gen; und das erfordert eine genaue Kenntnis der Biologie der betreffenden Art.

Wer die Entwicklungsphysiologie des Verhaltens untersucht, mufl ferner
wissen, daf es nicht nur verschiedene Integrationsstufen des Verhaltens, son-
dern auch solche der Passung gibt. Viele Einfliisse in der Ontogenese wirken
sich auf eine spitere Verhaltensweise aus. Ratten, die in den ersten zehn Tagen
ihres Lebens mechanischen, elektrischen und Kiltereizen ausgesetzt waren,
lernten spiter leichter und waren gegen Hunger und Durst widerstandsfihiger
als unbehandelte Kontrolltiere (LEviNE und Coop. 1950, SCHAEFER 1957), was
auf eine Anpassung des endokrinen Systems zuriickzufithren ist. Riesens
(1960) im Dauerdunkel aufgewachsene Schimpansen zeigten cine deutliche
Netzhautatrophie, die natiirlich alle visuellen Reaktionen nachteilig beein-
fluflte. Tn diesem Sinne sieht auch Lorenz (1961) im Ausbleiben einer Ver-
haltensweise beim isoliert aufgezogenen Tier noch keinen Beweis dafiir, daft
sie erlernt werden miisse. Als er z. B. rotrlickige Wiirger aufzog, mufiten sic
das arttypische Aufspieflen der Beute erst lernen. Kramers (zit. nach Lorenz
1961) mit besserem Futter aufgezogene Rotriickenwiirger beherrschten die
Aufspieffhandlung. Geringfiigige Gesundheitsstorungen hatten das Auftreten
des vollen Normalverhaltens verhindert. Um also den spezifischen Infor-
mationstriger ciner Passung zu entdecken (vgl. WickLeEr im Druck), missen
wir den Versuch so aufbauen, dafl wir nur die in Frage stehende Passung er-
fassen und zu storen suchen. Man enthilt also dem Kaspar Hauser nur eine
bestimmte Umwelteigenschaft vor, z. B. einem Vogel das Horen bestimmter
Anteile seines Artgesanges. Wenn sie danach dem Erwachsenen fehlen, dann
wird er sie lernen missen (Sauer 1954, Messmer 1956, TrorPE 1958, THIELCKE
1960).

Viel zu weit und allgemein sind Fragestellungen wie die, ob ,,das Beute-
fangen“ oder ,das Nestbauen® angeboren oder erlernt sei. Sehr wahrschein-
lich kommt bet so verwickelten Verhaltensweisen beides zusammen, so dafd
man fragen muf}, ob, und wenn ja, welche Bewegungsfolgen erbgeordnet
sind und was gelernt werden muf} — seien es ebenfalls Ablﬁu?e (Motorlernen)
oder bedingte Reize in den AAM (Rezeptorlernen, StorcH 1949). Z. B.
schnappt die Erdkrote anfangs nach allem, was klein genug ist und sich be-
wegt; spiter lernt sie Genieflbares von Ungenieflbarem zu unterscheiden.

46*
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So ergibt sich folgende Fragestellung:

1. Gibt es angepafites Verhalten, das sich auch dann in jedem Individuum
einer Art, eines Geschlechtes, einer Kaste usw. entwickelt, wenn es keiner-
lei Lernmoglichkeit durch Nachahmung eines Vorbildes oder individuelle
Auseinandersetzung mit der Umweltsituation gibt, an die das Verhalten
angepafit ist?

2. Wenn ja, wie grof} sind diese erbangepaflten Einheiten und wie entwickeln
sie sich?

3. Welche Schliisselreize 16sen sie aus und was wird an Selektivitit erworben?

4. Welche Rolle spielt die Erfahrung beim Zusammenschluf allfilliger Erb-
koordinationen zu einem funktionellen Ganzen?

5. Welches sind die beim Lernen an- bzw. abdressierenden Faktoren?
Gibt es artspezifische Lernbegabungen?

7. Schlieflen sich phylogenetische AngepaBtheit und Lernen gegenseitig aus,
oder konnen sie einander phaenokopisch ersetzen, wie 1m Neuntdter-
beispiel (S. 707)?

Unter diesen Gesichtspunkten haben wir das Verhalten verschiedener
Sauger untersucht, so auch an domestizierten Wanderratten, einem ausge-
sprochenen Lerntier, bet dem amerikanische Autoren ihre Befunde m. E.
fehlerhaft gedeutet hatten. Um die jenen Autoren entgangenen formstarren
Elemente aufzufinden, verglichen wir klar bestimmbare funktionelle Einhei-
ten des Verhaltens, wie Nestbauen, Jungeneintragen; Niissedffnen wu. a., nach-
dem wir das Artverhalten im Freien und in Gefangenschaft hinreichend beob-
achtet und auch gefilmt hatten. Zur Terminologie der Verhaltensweisen s. a.
EisL-E1BEsFELDT. Z. f. Tierpsychol. 8 (1951), 400—423.

Der Deutschen Forschungsgemeinschaft sei in diesem Zusammenhang fiir
die Unterstiitzung der Arbeit gedankt. Meinem verehrten Lehrer Prof, Dr. K.
Lorenz danke ich fiir viele anregende Diskussionen.

I1. Die Versuchstiere

1) Die Wanderratte (Rattus norvegicus Berk.)

Die Wanderratte ist ein verhilenismiflig unspezialisierter Bodenbewohner, der im Ge-
folge des Menschen die verschiedenartigsten Lebensriume besiedelte und so weltweite Ver-
breitung erlangte. Sie klettert, schwimmt, springt und liuft gut und ist erstaunlich anpassungs-
fihig. So lebt sic in Getreidespeichern, Kiihthiusern, auf Schiffen, in der Uferbdschung der
Fliisse, in den Abwasserkanilen der Groflstidte usw., da in Erdbauten, dort im Gefrier-
fleisch nistend. Auf der Hallig Norderoog lernten sie das Vogelfangen und mufiten dabei
ihre angeborenc Scheu vor auffliegenden Végeln iiberwinden (STEiNiGER 1949). Sie fangen
auch Frdsche und Miuse, kdnnen aber ebenso von Zerealien leben.

Wanderratten sind ausgesprochene Neugierwesen, die von sich aus jede neue Situation
aufsuchen und erkunden. Sie leben gesellig in Sippenverbinden, die ein gemeinsames Revier
gegen Rudelfremde verteidigen. Sie beniitzen gemeinsame Erdbauten, in denen sich nur die
siugenden Weibchen in eigenen, mit wirme-isolierendem Material ausgepolsterten Kammern
absondern. Nach 21tigiger Tragzeit werfen sie 8—10 Junge vom Nesthockertyp, die mit

15—16 Tagen ihre Augen Sffnen und mit 2 Monaten geschlechtsreif werden. Zur Biologie und
Sinnesphysiologie diescr schlecht sehenden, Ultraschall hérenden Makrosmaten, vgl. Stemvicer
(1950), MunN (1950) und BARNETT (1963).

Die domestizierte Form der Wanderratte ist ein bewihrtes Laboratoriumstier (vgl.
Mounn), das im allgemeinen wenig scheu, wenig aggressiv ist und sich leicht halten und ziich-
ten liflt. Wir verwendeten fiir unsere Versuche sowohl Wildratten, wie deren domesti-
zierte albinotische Form.
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2) Das Eichhornchen (Scinrus wulgaris L.)

Das Eichhornchen ist ein tagaktiver, baumbewohnender Einzelginger. Nur zur Fort-
pflanzung kommen & & und Q9@ fiir kurze Zcit zusammen. Als sehscharfes Augentier ist cs
normalsichtig bis -+ /> Dioptrien, kann gut akkomodieren, und seine Retina hat cin aus-
gezeichnetes Auflsungsvermdgen (Kanmann 1931). Es nistet auf Biumen in gedediten
Reisernestern und lebt von Friichten, Niissen, jungen Trieben, Insekten und dergleichen. Die
nach ciner Tragzeit von 38 Tagen geborenen Jungen sind typische Nesthocker, die nach
31 Tagen die Augen 6ffnen und erst mit 42 Tagen das Nest verlassen (Ersi-EisesrepT 1951).
Meine Eichhdrnchen stammen von jung aus dem Nest genommenen Tieren ab, die sich
in geriumigen Gehegen liber mehrere Generationen forepflanzten.

3) Der Hamster ( Cricetus cricetus L.)

Hamster sind Bodenbewohner, die cinzeln in Erdbauten hausen, Vegetabilien und ge-
legentlich auch Kleintiere fressen und ihr Revier durch Duftmarken bezeichnen. Revier-
fremde Artgenossen greifen sie an. Nur zur Paarung kommen die Geschlechtspartner zu-
sammen. Danach betreut das @ allein die als Nesthocker geborenen Jungen, die mit 14 Tagen
sethen und mit 3 Wochen bereits ihre ersten Excursionen machen. Die Tiere halten cinen
Winterschlaf, der von kurzen Wachperioden unterbrochen wird, in denen sie von den ein-
getragenen Vorriten zehren (Esr-EmesrerpT 1953 a). Unsere Versuchsticre stammten vom
Neusiedler See und pflanzten sich in Gefangenschaft fort. Zum Vergleich dienten Goldham-
ster (Mesocricetus anratus WATERHOUSE) (vgl. auch DiETERLEN 1959).

4) Das Aguti (Dasyprocta aguti L.)

Soweit bekannt, leben die tagaktiven Bodentiere in buschreichen Wildern Siidamerikas.
Sie graben Erdhshlen, die sie mit Nestmaterial ausstatten, und fressen Vegetabilien, ge-
legentlich auch Fleisch. In Gefangenschaft sind sie gesellig. Die Jungen kommen nach einer
Tragzeit von 3'/: Monaten behaart und sehend zur Welt und konnen unmittelbar nach der
Geburt laufen (Rotu-Korar 1957). Unsere Versuchsticre stammen vom Frankfurter Zoolo-
gischen Garten, dem ich an dieser Stelle fiir die Uberlassung danke. Sie ziichteten in einem
Gemeinschaftskifig regelmiflig das Jahr iiber.

5) Der Iltis ( Putorius putorius L.)

Dieser kleine Vertreter aus der Familie der Marder ist ein Bodenbewohner, der cinzeln
in selbstgegrabenen Erdbauten lebr, selten klettert und seine Nahrung am Boden, mehr
stdbernd als jagend, sucht. Er iiberraschte Miuse, Frosche, briitende Vogel und dergleichen
mechr. In den dunklen Stunden ist cr unterwegs, kurze Aktivititsperioden beobachtet man
aber auch untertags. Die nach ciner Tragzeit von 40—42 Tagen geborenen Jungen sind nacke
und blind. Sie 8ffnen thre Augen mit etwa 4 Wochen (HerTER 1953, GorTuE 1940, LinL-
EsesreLpT 1956 a). Das naturfarbene oder albinotische Frettchen ist die domestizierte Form
des dstlichen Steppeniltis (Putorius eversmanni Less). Wir arbeiteten mit handaufgezogenen
Wildiltissen, die sich in Gefangenschaft fortpflanzten, und mit naturfarbenen Frettchen.

6) Die Wiesel (Mustela ermineus L. und Mustela nivalis L.)

Beide Wiesel sind schr flinke, offenbar gut sehende, cinzelgingerische Riuber, die vor
allem kleinen Nageticren nachstellen. Wir haben von beiden Arten nur wenige Tiere auf-
gezogen. Die Zucht gelang nicht, doch haben Bropmann (1952), Goetie {1950) und Scemipt
(1954) dariiber berichtet. )

1I1. Zur Technik der isolierten Aufzucht?)

Fiir unsere Versuche war es wichtig, Jungtiere frithzeitigz von Eltern und Geschwistern
zu trennen. Wihrend die Aufzucht der Nestfliichter im allgemeinen leicht ist, bereitet sie bei
Nesthockern oft Schwicrigkeiten. Ganz kleine vertragen die artfremde Milch meist schlecht;
auch kiihlen sie sehr leicht aus.

Wir isolierten die Ratten daher im Allgemeinen erst kurz vor oder unmittelbar nach
dem Augendffnen, meist zwischen dem 17. und 19. Tag. Jedes Tier kam in einen Draht-
kiifig ohne jede Einstreu und wurde von oben mit ciner 30-Wartt-Kohlenfadenlampe gewirme.

Y) Frau Anna GuccenserGER danke ich fiir ihre unermiidliche Geduld bei der Auf-
zucht dieser Ticre.
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Alle zwei Std. mit ciner sechsstiindigen Pause in der Nacht bekamen die Jungen aus ciner
Pipette unverdiinnte, ungezuckerte, gewirmte Kondensmilch (Fettgehalt 7,5 %), die mit dem
Vitaminpriparat Prophylaktin-Ultra der Firma Altrogge (Lage) angereichert war. Nach
8—10 Tagen verlingerten wir dic Pausen zwischen den Fiitterungen auf vier Std., und nach
weiteren 4—5 Tagen wurden die Ratten abgestillt.

Vor jeder Fiitterung wurde durch zartes Streichen der Bauch- und Analregion der Jun-
gen mit einem weichen Tuch Harnen und Koten ausgeldst, ebenso bei allen 1m Folgenden
erwihnten Siugern. Ohne diese Vorsorge neigen Tiere zur Verstopfung. Das Fell biirsteten
wir, wuschen es notfalls mit cinem warmen feuchten Lappen und trockneten cs.

Die Eichhornchen trennten wir zwischen dem 29. und 31.Tag von der Mutter. Auch
sic bekamen alle zwei Std. unverdiinnte, ungezuckerte Kondensmilch, zusitzlich cinen diinn-
fliissigen Brei aus geriebenen Haselniissen, Apfeln, Karotten, Bananen, vermische mit Leber-
tran, Vigantol und Prophylaktin-Uletra. Etwa zehn Tage lang wurden sie mit ciner Wiirme-
lampe bestrablt. Nach 10—14 Tagen nahmen die Jungen Milch und Futterbrei von sclbst.

Dic Iltisse isolierten wir um den 31, Tag. Wir fiitterten anfangs alle zwei Std. cine
Mischung aus !/3 Boviserin und 2/s Kuhmilch mit etwas Vigantol und Prophylaktin-Ultra.
Zusitzlich fraflen sic tiglich frische Milz. Nach 8—10 Tagen tranken sic bereits selbstindig
aus Schilchen.

Alle Agutis haben wir unmittelbar nach der Geburt einzeln gesetzt. 2—4 Tage lang
crhielten sie alle 2—3 Std. unverdiinnte warme Kuhmilch aus ciner Pipette. Sie fraflen bereits
vom ersten Tage an Griinfutter, Obst, Riiben und Brot. Dic ersten zehn Tage saflen sie unter
ciner Wirmelampe.

IV. Das Verhalten der Neugeborenen

Schon das Neugeborene zeigt voll leistungsfihige Verhaltensweisen, die
thre Angepafltheit nicht individuellem Lernen verdanken; andere scheinen
noch nutzlos, weil das ausfithrende Organ noch nicht fertig entwickelt ist oder
weil noch eine Orientierungskomponente fehlt. Dort, wo die Bewegung vor
dem ausfithrenden Organ heranreift, wird uns besonders deutlich, daf} sie nicht
durch Versuch und Irrtum gelernt sein kann. Junge Graugdssel packen ebenso
wie erwachsene Grauginse thren Gegner mit dem Schnabel und schlagen mit
dem winzigen Fliigelstummel auf relativ denselben Abstand, auf den der
ausgewachsene Fliigelbug duflerst schmerzhaft trifft, in die Luft. Viele Jung-
sauger kratzen sich anfangs mit dem Hinterbein, ohne die Haut zu beriihren,
so Ratten und Miuse (EisL-EiBEsreLpT 1950 2), Fiichse (TEMBrROCK 1955) und
Mihnenspringer (Haas 1959).

Finige der kindlichen Verhaltensweisen sind frithontogenetische Anpas-
sungen (Kainogenesen), wie etwa der Suchautomatismus und das Sperren.
Sie werden im Laufe der Entwicklung allmihlich abgebaut oder umgewandelr.
So konnen z.B. junge Amseln, die lingst schon gezielt picken, immer noch
sperren. Allein gelassen suchen sie sich selbst Futter; ist die Mutter da, dann
sperrt das Jungtier (HoLzapreL 1939, 1949). Die infantilen Verhaltensweisen
gehen mitunter ganz verloren, z. B. das Nagen bzw. Filtern der Kaulquappen.
Anderes wird nur unterdriickt und tritt unter besonderen Umstinden auch
beim Erwachsenen wieder in Erscheinung; so der Suchautomatismus beim er-
wachsenen Menschen im Insulinschock und bei degenerativen Prozessen des
Zentralnervensystems (PiLrert 1960, 1961; Wieser 1955).

Schliefllich kénnen infantile Verhaltensweisen beim Erwachsenen neuc
Funktionen iibernehmen. Hamster-J treiben ihre @@ unter kindlichen
Rufen des Verlassenseins, und Bartmeisen-0' werben unter kindlichen
Bettelbewegungen mit den Fligeln (Koenic 1951, EisL-EipesreLpT 1956).
Von Huftieren beschreibt BurckrarpT (1958) Vergleichbares.

Sich entwickelnde Bewegungsabliufe muten anfangs oft ungeschidkt an.
Ein neugeborenes Aguti z. B. lauft schon im wohlkoordinierten Kreuzgang,
torkelt aber ein wenig. Jungvdgel hiipfen vor Verlassen des Nestes oft fliigel-
schlagend hoch. Wenig spiter fliegen sie geschickt umher. Ob Lernen oder
Reifungsvorginge fiir diese zunehmende Geschicklichkeit verantwortlich sind,
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entscheidet allein der Versuch. GrouMANN (1939) zog Tauben so auf, daf} sie
nie mit den Fliigeln schlagen konnten. Als die Kontrollgeschwister gut flogen,
lieB Gronmann auch die Versuchstiere frei. Sie flogen ebenso geschickt.

Die neugeborenen Siuger konnen in ihrem Aussehen und Verhalten ent-
weder bereits dem Alttier dhneln (,,Nestfliichter) oder auch sehr in der Ent-
wicklung zuriick sein (,,Nesthocker®). Zwischen beiden Typen gibt ¢s Uber-

gange.
1. Nesthocker (Abb. 1a)

tl

Abb. 1: a) Nesthocker (4 Tage altes Eichhornchen), b) Nestflichter (6 Tage altes Aguti
fressend, rechts daneben Kopf der Mutter)

a) Wanderratte und Hamster

Die Neugeborenen beider Arten ihneln einander sehr. Beide haben Suchautomatismus,
Milchtritr, Saugen, Lokomotions- und Lagekorrekturbewegungen, Lautduflerungen; sic gihnen
und strecken sich. Thr Harnen und Koten 16st dic Mutter anfangs durch Belecken der Anal-
gegend aus. Neugeborene Hamster kauen, lecken und nagen spontan. Im Suchautomatismus
pendelt der Kopf rhythmisch hin und her; sowic dic Schnauze diec Zitze beriihrt, ist dic
Suchbewegung blockiert, das Junge schnappt dic Zitze und saugt (PREcHTL u. ScHLEIDT
1950). Mit dem Augendffnen verschwindetr der Suchautomatismus; wenn aber PrecwrT). (1952)
jungen, gerade schenden Katzen die Augen verklebte, dann erschien er wieder. Viele Nest-
hocker zeigen diese Suchbewegungen, so Ratte, Katze und Mensch, und manche Nestfliichter,
so das Meerschweinchen, schon als Foten.

Milchtritt ist abwechselndes Treten der Vorderbeine gegen das miitterliche Gesiuge zur
Anrcgung des Milchflusses. Beim Pumpsaugen schlielen die Lippen eng um die Zitze; Stempel-
bewegungen der Zunge, Heben und Senken des Mundbodens erzeugen Unterdruck in der
Mundhshle. Beim Lecksaugen melken Hamster und Ratte die Zitze mit der sie umfassenden
Zunge.

Necugeborene Hamster und Ratten kriechen, ohne den Kérper von der Unterlage zu
heben. Die Vorderbeine zichen und schieben abwechselnd oder zugleich; die Hinterbeine
machen nur vercinzelte Schritte, meist bleiben sie seitlich weggespreize. Oft kreist das Neu-
geborene miv Hilfe der Vorderbeine am Ore, bald rechts, bald links herum. Stéft das Junge
an ctwas Festes, so versucht es sich mit allen Vieren darunter zu zwiingen (,,Spaltenappetenz,
Pricuti u. ScuiewoT 1950). Unter der Mutter kriechen sie in Riickenlage, mit Hinden und
Beinen schicbend. Ergreift man cin Junges an einer Hautfalte, dann verfillt es in Tragstarre.

Junge Hamster und Rartten machen die rhythmischen Kratzbewegungen mit dem Hin-
terbein manchmal ohne erkennbaren dufleren Anlaf, immer aber, wenn man sic an der Seite
kitzelr, doch kénnen sic die gereizte Stelle noch nicht beriihren.

Neugeborene Ratten piepsen, wenn sie sich um das Gesiuge dringen und von der Mut-
ter geputzt werden, Sie kreischen bei Schmerz, und, aus dem Nest genommen, rufen sie fiir
uns nicht horbar. Dieser im Uleraschallbereich liegende ,Ruf des Verlassenseins® alarmiert
dic Mutter (vgl. ZiepeLius u. ScHLEIDT 1956). Beim Hamster ist dieser fiir uns gerade noch
als rhythmisches Zischen zu horen,
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b) Eichhérnchen

Neugcborene Eichhdrnchen unterscheiden sich nur in wenigen Punkten von den gerade
besprochenen Arten. Sie kriechen weniger umher und kénnen das auch schlecht, weil ihr
Hinterkorper lange Zeit stark eingerollt bleibt. Kommen sie an eine Tischkante, so halten
sie inne, wohl cine angeborene Sicherung gegen das Abstiirzen. Beriihrt man ein Junges mit
dem Finger zwischen den Vorderbeinen, dann klammert es sich mit beiden Armen fest, fiinf
Tage alte bis zu ciner Minute lang. Diese Klammerreaktion und die Absturzscheu fehlt jungen
Ratten und Hamstern. Aus dem Nest genommen, pfeifen die jungen Eichhérnchen (EisL-
EBEsrELDT 1951).

c) Iitis

Dic Iltisse kommen als blinde Nesthocker zur Welt, sind aber bereits weifl bepelzt
und kdnnen koordiniert kriechen. Sie verfiigen iiber die gleichen Erbkoordinationen wie
junge Hamster (Suchautomatismus, Saugen, Milchtritt usw.) mit nur geringfiigigen artspezi-
fischen Abwandlungen. So sind u.a. der Ruf des Verlassenscins, Schmerzlaut und Kontakt-
laut (Piepsen bei Ratte und Hamster) deutlich verschieden (vgl. Gorrne 1940, Eisi-Eisrs-
FELDT 1956a).

2. Nestfliichter (Abb. 1b)
Aguti

Die Jungen stehen gleich nach der Geburt auf allen Vieren, laufen koordiniert, wenn
auch bisweilen noch torkelnd, kratzen sich mit dem Hinterbein wie die Erwachsenen, putzen
sich mit den Vorderbeinen, schiitteln sich, graben mit abwechselnden Beinen und fressen schon
Griinfutter. Nur die Verhaltensweisen der Paarung, des Kimpfens und Drohens und der
Revierabgrenzung fehlen ihnen noch. Sie laufen sogleich jedem sich entfernenden Objekt
nach, bei kiinstlicher Aufzucht auch dem Pfleger, vor allem nach Gesichts- und Hérreizen.
Im Normalfall lernen sie thre Mutter bald personlich kennen, da fremde @@ sie mit Pfoten-
schligen abwehren. Die Mutter holt ein bedringtes Junges oft zu sich und bedroht jene, dic
es betrommelten. Beim Folgen rufen die Jungen dasselbe prr prr, das die Erwachsenen als
Stimmfiihlungslaut beibehalten haben. Dagegen gcht der feine Piepslaut des Verlassenseins
in der dritten Lebenswoche verloren.

V. Versuche zur Klirung der Herkunft von Angepafitheiten
im Verhalten der Siuger

1. Das Futterhorten

Viele Saugetiere sammeln mehr Nahrung, als sie auf einmal verzehren konnen, und
legen Vorrite an. Bei manchen Arten, z. B. den Hamstern, entwickelten sich als Transport-
behilter die Backentaschen. Morgan (1947) und LowNey (1958) halten das Futterhorten der
Wanderratten fiir angeboren, dagegen glauben BinDra (19482, 1948b) und Marx (1950a,
1950 b, 1951), es sei erlernt, Jener meinte, die Ratte trage Futter ein, um es dort ungestdrt
zu verzehren, und dasselbe tite dann spiter gewohnheitsmiflig auch das satte Tier. Dieser
hilt dhnliches auch bei anderen Nagern, z. B. beim Eichhérnchen, fiir wahrscheinlich.

a) Das Futterverstecken des Eichhdrnchens (Scinrus wunlgaris L.)

BinpraAs Sicherheitshypothese stofit von vorneherein auf Schwierigkeiten,
denn das Eichhdrnchen versteckt den grofiten Teil seiner Vorrite im Boden,
den es bei Gefahr sofort verlifit. Um sicher zu essen, geht es z. B. in eine
stammnahe Astgabel, und auf dem Boden frifit es hochstens auf einem erhshten
Punkte, von dem es Ausschau halten kann; bei Gefahr baumt es sofort auf.
Zudem verstecken vor allem satte Eichhornchen Futter.

Manchmal klemmt es Uberbleibsel auch in Astgabeln fest; es schiebt den
Futterbrocken solange iiber die Unterlage, bis er sich in einer Gabelung oder
Spalte verklemmt, und stoflt thn mit der Schnauze fest. Niisse und Eicheln
vergribt es meist im Boden, an Baumstriinken oder anderen senkrechten
Hindernissen, was das Wiederfinden erleichtert (HepIGER 1945). Es scharrt mit
den Vorderbeinen ein Loch (1), legt darin die Nufl ab (2) und rammt sie mit
kriftigen Stoflen (3) der entblofiten oberen Schneidezihne fest. Dann wischt es
abwechselnd mit den Vorderbeinen loses Erdreich von der Seite iiber das

Loch (4) und prefit es dariiber fest (5) (Abb. 2).
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P— X~ Die Vergrabehandlung

besteht somit aus Schar-
ren, Ablegen, Fest-
stoflen, Zudecken
und Festdricken. Mit-
unter fallen einzelne dieser
Bewegungen aus; wenn sie
jedoch erscheinen, dann im-
mer in der angegebenen
Reihenfolge.

Um einem Eichhornchen
alle Informationen vorzuent-
halten, die es zum Erlernen
einer so vielfidltigen Bewe-
gungsfolge braucht, nahmen
wir § Y9 und 10 JJ vor
dem Augendffnen aus dem
Nest und zogen sie in Einzel-
kifigen, mit nur einem leeren
Holzkistchen als Einrichtung,
bei fliissiger Nahrung auf.
Den 2 bis 21/2 Monaten alten,
vollig zahmen Jungen boten
wir zum ersten Male offene
Haselniisse und 6ffneten die
Kifigtire. Sie nahmen die
Nuf}, drehten sie wiederholt
in den Hinden, fraflen sie
meist auf und bekamen wei-
tere, bis sie satt waren. Dann
lieflen sie den Brocken nicht

Abb. 2: Futterverstecken a) Ablegen, b) und ¢) Zu- einfach fal‘len’ sondern be'
decken (aus dem wiss. Film E 143, EiBL-EiBESFELDT gannen mit der Nuff im
1962) phot. H. Kacuer Maul den Boden abzusuchen.

2 Jd und ein @ taten
dies sogar, ohne ihre erste Nuff zu kosten. Auf ihrer Suche nach einem
Versteck verlieflen manche den Kifig. Stieflen sie gegen eine Ecke oder
Kante, dann versuchten sie, die Nuf} dort abzulegen und festzustofRen.
Oft scharrten sie vorher. In Zimmerecken begannen 2 ' sofort auf dem
festen Boden zu scharren, legten die Nufl ab, stieflen sie mit der Schnauze
fest und machten schliefilich die Zudeck- und Festdriickbewegung, obgleich sie
gar nichts aufgegraben hatten. In der gleichen Situation vollfithrte ein @
die Bewegungen 1—4. Das zeigt, daR wir es hier mit einer sehr star-
ren, ecinsichtslos ablaufenden, angeborenen Handlungsfolge zu tun haben.
Wenn ein unerfahrenes Eichhornchen zum ersten Male in Erdreich vergraben
durfte, dann folgten fast immer alle 5 Einzelhandlungen einander, immer in
der bereits erwihnten Ordnung. Auf festem Boden dagegen blieb es meist bei
Scharren, Ablegen und Schnauzenstoflen.

Von den insgesamt 18 Versuchtstieren zeigten 8 beim ersten Male alle 5
oder wenigstens 4 Einzelhandlungen, davon 3 Tiere, obgleich sie nichts auf-
graben konnten. 7 Eichhdrnchen machten beim ersten Male die Bewegungen
1—3, drei nur die Bewegungen 2 und 3. Sie alle hatten anfangs keine Gelegen-
heit zu graben, sondern scharrten auf festem Boden. Dieselben Tiere zeigten
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schon, als sie erstmals Erde sahen, den vollstaindigen Ablauf. Nur ein @ blieb
auch dort bei den Bewegungen 1—3.

Hatte ecin Eichhornchen seine Nuff abgelegt, ohne sie zuscharren zu
konnen, dann nahm es die Nufl oft wieder auf und versuchte es an anderer
Stelle von neuem.

Beim Vergraben der ersten Nufl in Erde scharrten sie das Loch und leg-
ten die Nufl mit Schnauzenstoflen ab, dann folgten die Bewegungen 4 und 5,
aber wenn eines sich nach dem Feststoffen in Fortlaufintention zur Seite wen-
dete, deckte es(4)am falschen Ort ins Leere, und die Nufl blieb unbedeckt. Bei
diesem Anblick stutzte das Eichhdrnchen oft, lief zuriick, schnupperte an der
Nuff und deckte sie diesmal wirklich zu, manchmal nach Schnauzenstofien.
Oder es nahm die Nuf} sogar wieder auf und versteckte sie nochmals. Dagegen
schoben erfahrene Eichhornchen die Erde immer genau iiber die Nuff. Ubung
scheint die Giite der Orientierung zu verbessern, wobei offenbar das Ver-
schwinden der Nuf} belohnend wirkt (S. 745). Lafit man unerfahrene Eichhorn-
chen mehrmals nacheinander verstecken, dann ,ermiidet” die Handlung: schon
nach zwel bis drei Versuchen scharrt das Tier kiirzer, zuletzt nur ein- bis
zweimal, macht nach dem Feststoffen nur ein bis zwei Zudeckbewegungen und
driickt nicht fest. Weiterhin fillt das Zudecken, danach auch das Scharren aus,
so dafl nur mehr Ablegen und ein sehr fliichtiges Feststoflen iibrigbletben
{leichtes einmaliges Betupfen mit der Schnauze). Ist die Handlung vollig er-
miidet, dann nimmt das Eichhornchen keine weitere Nuff an. Es beschnuppert
sie wohl, stofit aber dann mit der Schnauze ablehnend dagegen (3) und wendet
sich ab. Wenn man ihm die Nufl dennoch ins Maul steckt, 1af}t es sie oft fallen.

Ein Eichhérnchen ermiidet im allgemeinen schneller, wenn es nicht in
Erde vergraben kann. Eines, das keine Niisse mehr hortet, vergribt danach
gebotene Apfelstiicke meist in normalem Ablauf. Offenbar ermiiden nicht die
motorischen Zentren, sondern es handelt sich um Adaptationserscheinungen im
Sinne von PrecHTL (1953), wobei die einzelnen Glieder der Verhaltenskette
in der Reifenfolge ausfallen, in der vermutlich ihre Schwellenwerte abnehmen.

Da also vollig unerfahrene Eichhornchen tber alle 5 Einzelbewegungen
des Vergrabens verfiigen, sind sie nachweislich Erbkoordinationen. Fiir manche
ist die auslosende Reizsituation bekannt. Senkrechte Hindernisse 16sen z. B.
das Scharren aus. Aber auch wenn gar kein Loch gemacht wurde, liuft die
einmal begonnene Vergrabehandlung wie tiblich mit Scharren und Ablegen
weiter, ohne daf} ein Loch sichtbar ist, ja auch das Zudedken und Festdriicken
konnen folgen. Der Ablauf wird offenbar nicht nur uber angeborene Aus-
l6semechanismen durch Auflenreize gesteuert; dariiber hinaus ist die ganze
Bewegungsfolge auch ohne Mithilfe von Auflenreizen erbgeordnet. Doch sind
die Bewegungen bei wirklichem Vergraben ausgiebiger: der Bewegungserfolg
wirkt verstirkend, die Riickmeldungen beeinflussen den Ablauf; in festem
Boden scharrt das Tier linger als in lockerer Erde. In dieser Hinsicht ist der
Ablauf variabel, gegen Stérungen von auflen offen. Vergribt das unerfahrene
Eichhornchen dagegen auf fester Unterlage, dann schnurrt die programmierte
Folge ziigig ab: Auf vier bis fiinf Scharrbewegungen folgen drei bis fiinf
Schnauzenstofle, etwa ebensoviele Zudeckbewegungen und ein- bis zweimaliges
Festdriicken. Dann treffen die Kriterien der Erbkoordination auch fiir den
gesamten Bewegungsablauf zu.

Wiederholungen einzelner Glieder der Kette sind moglich. Dem
Zudecken kann z. B. noch einmal Schnauzenstoflen und neuerliches Zudecken
folgen. Auch kann die Kette an verschiedenen Stellen unterbrochen werden.
Vor allem Erfahrene scharren oft kurz an diesem und jenem Ort, ehe sic
wirklich vergraben, oder sie nehmen die Nuff nach Ablage wieder auf und
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suchen weiter. Manchmal wird eine Handlung tbersprungen, z. B. das Schar-
ren vor dem Ablegen. Wiederholt sah ich auch, daff ein Eichhornchen scharrte,
dann das aufgescharrie Loch wieder zudedkte, ohne die Nufl vorher abzulegen,
und weiter suchte.

b) Das Futterverstecken der Agutis (Dasyprocta aguti L.)

Satte Aguus scharren mit den Vorderbeinen ein Loch, legen den Futter-
brocken ab, schieben mit den Vorderbeinen lose Erde darauf und driidken sie
mit den Pfoten fest. Meine 4 von der Geburt an isoliert aufgezogenen Agutis
hatten in ihren Kistchen ohne Streu nichts, um darin zu graben, erhielten aber
auch feste Nahrung. Als sie im Alter von einem Monat erstmals Gelegenheit
dazu hatten, konnten sie es alle. Schon im Wohnkistchen bemiihten sie sich,
natiirlich vergeblich, die Futterbrocken in einer Ecke zu verscharren. Dann
blickten sie nach einigen Zudeckbewegungen auf das am Boden liegende Stiick,
beschnupperten es und versuchten von neuem, es zuzudecken. Das konnte sich
einige Male wiederholen. Angesichts des immer noch offen daliegenden Brok-
kens kratzten sie sich oft fliichtig die Flanke, eine in unlustgetonten Konflikt-
situationen, z. B. wenn das Futter zu heif§ ist, hiufige Ubersprungbewegung.
Beim erfolglosen Versteckversuch wire entsprechend das Ausbleiben eines
offenbar ,erwarteten” Erfolges unlustbetont. Das verstirkt das Bemiihen des
Tieres, wirklich zu verstecken und hilft, erfolgloses Bemithen abzudressieren.

c) Das Futterhorten der Wanderratte (Ratius norvegicus Berk.)

wurde meist an der domestizierten Wanderratte untersucht, obgleich sic es, wic Smrrn u.
Ross 1953 betonten, im Freien nur selten tut und man sich daher besser an einen ,natiirlichen
Horter® hielte, dessen Uberleben als Art von der Sammelaktivitit abhingt.

Dic sammelnde Ratte ergreift das Futter — auch leicht verderbliche Brocken — mit
dem Maul, trigt es zum Unterschlupf, legt es dort ab und friffic sogleich oder schleppr erst
weiteres herbei. Stapelplitze sind der eigene Bau oder, wenn der zu fern liegt, Dedkungs-
16cher nahe beim Fundort (SteinigEr 1950). Dic Bewegungen des Aufnehmens, Tragens und
Ablegens sind die gleichen wie beim Genist- oder Jungentransport (S. 738).

Morcan (1947) spricht vom angeborenen ,Horte-Instinkt“. Bei Hunger und Kilte
wird mehr gesammelt. Racten, die in der Jugend hungerten, sammeln im Alter stets mehr
als normal aufgewachsene. Das Verhalten wird also durch Erfahrungen deutlich beeinflufic.

BinprA (19484, 1948b) meint, Fressen und Futtersammeln seien gleich motiviert. Die
hungrige Ratte trage cin, weil sic sich am weniger bekannten, meist dedkungslosen Furtter-
platz nicht sicher fiihle. Bedeckte er den Futterplatz und den Laufgang zum Wohnkifig von
oben, dann fraflen die Ratten gleich am Futterplatz; nach Entfernung der Bedeckung, horte-
ten sie wieder (s. a. Hess 1953). Dieses Furttercintragen wird schlieflich zur festen Gewohn-
heit, auch des satten Tieres.

Auch Marx (1950, 1951) hilt das Bediirfnis der Ratte, in Sicherheit zu fressen, fiir das
Motiv zum Horten. Im iibrigen werde das Verhalten zur Génze gelernt. Zunichst wiirden
sich Gewohnheiten ausbilden, wie das Ergreifen von Futter, das durch Stérungen ausgeldste
Umhertragen und das dem Fressen vorangehende Auslassen der Brodken. Die Ratte neige
ferner dazu, heimwiirts zu laufen. Finde sic nun in fremder Umgebung einen Futterbrocken,
dann wiirde Ergreifen, Tragen, Heimlaufen und Ablegen folgen. Har sic dann im Nest
gefressen, wird sic wieder durch ihre Erinnerung an weiteres Furter bewegt, zum Futterplatz
zuriickzukehren. So wiirde das Sammeln zur Gewohnheit, Zur Stitzung seiner Hypothese
fihrt Marx an, dafl Rartten, die nicht vom Eingetragenen fressen durflen, zu sammeln auf-
horten, wihrend die anderen weiter sammelten. Ob durch das Ausbleiben der Belohnung
alterdings cin angeborenes Verhalten unterdriickt wird, oder ob sic ein unspezifisches Ein-
tragen wirklich erst zum Horten macht, ist durch die Versuche nicht entschieden,

Dic Verhaltensweisen des Hortens beobachtet man auch bei Tieren, dic nie cinen festen
Gegenstand tragen durfren und daher nicht iiben konnten (S. 738 u. 741). Lowney (1958) fand,
dafl mir fliissiger Nahrung aufgezogene Ratten cbensogut Futterbrocken eintrugen wie normal
aufgewachsene.

Wir priiften das Horten 7 unerfahrener G'Cf und 12 unerfahrener @9,
die 1soliert mit Pulverfutter in Gitterkifigen aufgezogen wurden, im Alter
von 9 Monaten. Ein Gitterkifig, in dessen Mitte 20 kleine Brotstiickchen
lagen, wurde an der Schmalseite des Wohnkifigs befestigt und die Trenntiire

entfernt. 6 JJ und 9 P9 holten Futterbrocken in den eigenen Kifig, 4 J'C
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und 3 99, die alle etwas scheu waren, besonders ziigig. Die anderen holten
nur anfangs Brotstiickchen zur Schlafstelle und fraflen danach auch am Futter-
platz. Ein zahmes ¢ und 2 zahme Q9 taten das von Anbeginn, wihrend ein
scheues @ {iberhaupt nicht sammelte. Bis auf dieses beschnupperten alle zuerst
den fremden Kifig, setzten Harntropfchen als Duftmarken ab und nahmen
dann erst vom Futter, das sie meist in ihren Wohnkafig trugen. Dort fraflen sie,
bevor sie weiteres holten. Die zahmen Tiere waren innerhalb weniger Minuten
im anderen Kifig heimisch; ihre anfangs deutlich erhohte Schreckbereitschaft
horte auf, sie koteten weniger und blieben dann auch zum Fressen im fremden
Kifg in einer Ecke sitzen. Ein @ zeigte nach dem Eintragen des ersten Futter-
brockens typische Nestbaubewegungen, weitere 4 taten es im Verlauf des
Versuchs.

Die unerfahrenen Ratten fraflen anfangs immer vom eingetragenen Futter,
auch wenn sie kurz vor dem Versuch das gleiche zerrieben bekommen hatten. Der
feste Gegenstand reizte ganz offensichtlich zum Benagen. Nur ein unerfahrenes
Q tat dies nicht. Erfahrene Ratten dagegen tragen ofters den ersten Futter-
brocken ein und gleich darauf den nichsten, ohne vorher zu kosten.

Die Befunde passen zu denen von Binpra und Hess. Die Ratte diirfte
primiar deshalb horten, weil sie in Sicherheit fressen will; auch meine Tiere
horteten nicht mehr, sobald sie im neuen Kifig zuhause waren. Das Ergreifen
und Tragen von Gegenstinden brauchen sie allerdings nicht erst zu lernen,
was auch LownNEy (1958) betont. Das Tier mufl aber einen sicheren Platz
kennen, zu dem es eintragen kann; nur insofern ist Dressur Voraussetzung
fiir das Horten (s. a. Nestbauverhalten S. 733). Smrt und Ross (1953) fanden,
daf Hausmiuse auch ohne vorherige Erfahrung mit festen Futterbrocken oder
anderen Gegenstinden genau so wie erfahrene Futter horteten. Eine eigene,
vom Fressen unabhingige, angeborene Motivation zum Futtersammeln 1af}t
sich nicht nachweisen.

d) Das Futtersammeln des Hamsters ( Cricetus cricetus L.)

Hamster fressen im allgemeinen nicht auflerhalb des Baues, sie tragen
das Futter ein, wozu sie Backentaschen und eigene Verhaltensweisen zu threm
Gebrauch entwickelten (EiBL-EiBESFELDT 1953 a, LOCHBRUNNER 1956).

9 Hamster, die wir vom 7. Tag an isoliert mit fliissiger Nahrung aufge-
zogen hatten, fiillten am 25. Tag bei erstmaliger Darbietung fester Kost ihre
Backentaschen mit Sonnenblumensamen, ohne vorher davon zu kosten, trugen
sie in ihre Schlafecke und entleerten sie dort durch Ausstreifen mit den Vorder-
pfoten, beides mit genau denselben Bewegungen wie erfahrene Tiere. BEvaN
und Gropsky (1958) fanden, dafl Goldhamster, die sie mit Futterkiigelchen
aufzogen, diese besser hamsterten als mit fliissiger Nahrung aufgezogene.
Immerhin konnten es auch die unerfahrenen, so daff der Schlufl, das Hamstern
wiirde gelernt, etwas tibereilt scheint. Uber die doch recht eigenartigen Bewe-
gungen beim Fillen und Entleeren der Backentaschen schreiben diese Autoren
nichts.

e) Vergleichende Bemerkungen zum Futterhorten

Die vergleichende Untersuchung des Futterhortens zeigt, wie gefdhrlich
voreilige Verallgemeinerungen aus der Kenntnis nur einer Art sind. Beim
Futtereintragen der Ratte spielt Lernen eine grofle Rolle, und es wird auch
nur dann gehortet, wenn ein Sicherheitsgefille zwischen Heim und Futter-
platz besteht. Eine Ratte in Frefstimmung ist auch in Hortestimmung. Die
Ansicht, das Horren entwickle sich aus dem Bediirfnis, in Sicherheit zu
fressen, hat viel fiir sich. Allerdings sind die Teilakte: Ergreifen, Tragen,
Ablegen ganz sicher nicht in der Weise gelernt, wie es MaRX vermutet. —
Das Futterhorten des Hamsters hat sich stammesgeschichtlich wohl aus dem Be-
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diirfnis entwickelt, in Sicherheit zu fressen, doch ist die Spezialisierung weiter-
gegangen. Auch der satte unerfahrene Hamster sammelt ihm unbekanntes
Futter, ohne erst davon zu kosten, und er weifl seine Backentaschen in der art-
typischen Weise zu gebrauchen.

Ganz anders liegen die Verhiltnisse beim Eichhdrnchen, das seine Vorrite
weder in seinem Bau noch an anderen Zufluchtsorten versteckt. Vielleicht ist
das Futtervergraben in der Erde eine Reminiszenz an bodenbewohnende
Ahnen. Dann konnte sich das Futterhorten stammesgeschichtlich auch beim
Eichhdrnchen nach der Sicherheitshypothese entwickelt haben. Heute sind je-
doch Fressen und Futterverstecken nach Motivation und Bewegungsablauf
vollig verschieden.

2. Wie sich die Technik des Niissedffnens beim Eichhorndien entwickelt

a) Das Niissesffnen
Erwachsene Eichhdrnchen 6ffnen meist eine Haselnufi, indem sie mitten
iber eine Breitseite von der Basis bis zur Spitze eine Furche nagen und
ebenso oft auch gegentiber, so lange, bis es ihnen gelingt, die Schalenhilften
mit den hebelartig in die Furche eingefiihrten unteren Nagezihnen ausein-
anderzusprengen (Abb. 3, EmsL-EiBesreLDT 1958 a).

955 ¢ SRRRY) by
Abb. 3 a, b: Mit Sprengtechnik gedffnete Haselnufl

al

Junge Eichhdrnchen sind zunichst sehr ungeschickt. Sie nagen viele Fur-
chen kreuz und quer tiber die ganze Nufl (Abb. 4 a, b), bis diese an einer Stelle
durchbricht. Wihrend sie nagen, probieren sie immer wieder, die unteren
Nagezihne hebelnd einzusetzen. Aber die Versuche mifllingen, solange die
Nagefurchen so ungeordnet sind.

Nach und nach nagen sie wenige, nicht mehr regellos angeordnete, son-
dern parallel zur Holzfaser ausgerichtete Furchen, die von der Basis zur
Spitze der Nufl ziehen (c). Schliefllich beherrscht das Tier die erwihnte
Sprengtechnik mit Furche und Gegenfurche. Es entwickeln sich aber
auch andere Techniken. So hatte ich Eichhdrnchen, die nur eine kurze Furche
zur Nufispitze und drei weitere kurze Nagefurchen jeweils etwa im rechten
Winkel dazu nagten, so dafl sie ein viereckiges Stiick aus der Nufl heraus-
brechen konnten (Abb. 5). Diese individuellen Verschiedenheiten weisen
auf das Ausnutzen personlicher Erfahrung hin. Allerdings haben von
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34 Eichhornchen nur 2 die
Lochsprengtechnik ausge-
bildet, und eines von bei-
den ging spiter zur be-
schriebenen Sprengtechnik
iber. Andere davon ab-
weichende Techniken ent-
standen nur  voriiber-
gehend.

Um zu erfahren, ob
vielleicht der bevorzugten
Sprengtechnik eine ange-
borene Disposition zu-
grunde liegt und ein Ler-
nen etwa nur durch Rei-
fung vorgetduscht sein
mag, zogen wir 16 Eich-
hdrnchen in normal struk-
turierter Umgebung so auf,

Abb. 4: a) Sicht auf dic Basis, b) auf die Spitze einer von . . .
cinem unerfahrenen 66 Tage alten & gedffneten 4. Hasel- dafl sie zwar Vl.elerlel..be-
nufl. Zahlreiche Nagespuren haben die Nuf} regellos zer-  NAZCM, aber keine ‘NUSSC
furcht, ¢) 13. und 14. Nufl desselben & mit parallelen oder Fruchtkerne offnen
Nagefurchen konnten. Mit 4—6 Mona-

ten bekamen sie thre erste

Abb. 5 a, b: Lochsprengtechnik erfahrener Eichhdrnchen

Haselnuf und in den folgenden Tagen je eine, bis sie 20—30 Niisse gedfinet
hatten. Sollte die Nuficfinetechnik eine heranreifende Instinkthandlung sein,
dann miifiten erwachsene Tiere bereits die erste Haselnuf3 ohne tberfliissige
Nagespuren geschickt in zwei Hilften sprengen. Das war bei keinem Versuchs-
tier der Fall. Alle nagten Uberflissige Furchen, wenn auch nicht so viele wie
jingere Tiere; dies wohl nur, weil sie wesentlich kriftiger waren und daher
schneller durch die Schale kamen. Manche nagten ein Loch an der Basis der
Nuf}, andere an der Seite oder Spitze, ohne eine Stelle zu bevorzugen. Nur
3 Tieren gelang nach einigen iiberfliissigen Furchen bei ihrer ersten Nufl eine
richtige Sprengturche. Alle Versuchstiere drehten die Nuf§ und versuchten sie
zu sprengen. Die 3 Eichhdrnchen, die gleich beim ersten Mal die beste Spreng-
technik entdeckten, blieben dabei. Andere lernten sie nach 7—20 Niissen.
Zwei Versuchstiere allerdings, die beim ersten Mal durch Nagen eines Loches
an der Basis der Nufl erfolgreich waren, blieben linger bei dieser Technik
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(Abb. 6). Dieser erste Erfolg
mit der an sich weniger ele-
ganten Methode verbaute
thnen  vortibergehend den
Weg zur besten Losung. Sic
lernten dann innerhalb eini-
ger Wochen ebenfalls zu
sprengen, entwickelten jedoch
dabei dic erwihnte Loch-
sprengtcchnik, Eines
der beiden blieb dabei, das
anderc  ging spdter  zur
Sprengtechnik mit Furche und
Gegenfurche Gber.
Abb. 6: Lochnagetechnik Die Lochsprengtechnik
entwickelte sich aus dem
Lochnagen: die Eichhornchen
lernten, mit immer weniger zahlreichen, etwa rechtwinkelig aufeinander
stechenden Furchen ein Stiick aus der Schale zu sprengen. Sie benagten weiterhin
die Basis der Nufl, wechselten aber spiter zur diinneren Spitze (Abb. 7).

Fiir das Lernen der verschiedenen Techniken des Nufiofinens spricht die
abnehmende Zahl iiberflissiger Nagespuren und die immer kiirzere Zeit bis
zum Erfolg: anfangs sind es oft 15—20 Min.; ist einmal eine Techmk ent-
wickelt, dann 2—3. Ein @, das am ersten Tag 15 Min. nagte, brauchte am
zwetten 13, am dritten 9 und an den folgenden Tagen 5, 5,7, 8,5, 5, 4, 6, 3, 2
und 5 Min. '

Abb. 7: Dic aus der Lochnagetechnik Abb. §: Unverschrtc Haselnufl, Man beachte
entwickelte Lochsprengtechnik die scichte Rinne in der Breitscite

Wieso enden aber die meisten Eichhornchen bei der gleichen Spreng-
technik? Offenbar entspricht diese Technik der Struktur der Nuff am besten.
Parallel zur Faser nagt es sich leichter, als quer dazu, und die Spitze ist weniger
hart als die Basis. Den ersten Lernfortschritt sieht man an den parallel zur
Faser verlaufenden Nagefurchen (Abb.4c¢). — An der stirker gewolbten
Schmalseite gleiten die Zihne leichter ab als an der Breitseite mit threr seichten
Furche von der Basis zur Spitze (Abb. 8). Hier finden die unteren Nagezihne
guten Halt, und so vertieft das Eichhornchen die bereits vorhandene Rinne zur
Sprengfurche. Man konnte die Rinne geradezu als Anpassung der Nufl an das
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Eichhornchen auffassen, das ja zweifellos der Hauptverbreiter dieser Pflanzen-
art ist.

Walniisse benagten die Tiere zuerst an verschiedenen Stellen des Wulstes
und bevorzugten allmihlich das weiche Stielende. Sie nagten von da aus-
gehend, der Naht folgend so lange, bis sie die Nuf} in zwei Hilften sprengen
konnten. Auch das wird gelernt; die Scruktur der Nufl bestimmt die Technik.
Ein Eichhornchen, das Haselniisse 6ffnen kann, muf} trotzdem die Technik des
Walntisse-Offnens erst lernen.

Plastikniisse mit eingeschlossenen Naturkernen wurden meist nach nur
fliichtigem Benagen vergraben.

Das Niisseoffnen 1st somit eine Instinkt-Dressurverschrinkung aus den
Erbkoordinationen Nagen und Sprengen und der erlernten Fertig-
keit, die zweckmifigsten Furchen anzulegen, um in moglichst kurzer Zeit zu
sprengen, wobel die Form der Nufl die Art der Technik bestimmt. Noch lau-
fende Untersuchungen zeigen, dafl auch die Technik des Zapfenabschuppens
gelernt wird. Unerfahrene versuchen Fichtenzapfen oft von der Mitte her zu
benagen. Sie merken schnell, dafl man besser von der Basis her Schuppe fiir
Schuppe ablost.

Wihrend Eichhornchen beim Futtervergraben starr handeln, zeigen sie
fiir das Niisseoffnen eine spezifische Lernbegabung. Fiir die vielen verschie-
denen Nufi- und Steinfruchtsorten sind wenige Erbkoordinationen und eine
Lernbegabung sicher auch vorteilhafter als eine angeborene Technik. Beim
Futterverstecken dagegen ist es von selektionistischem Vorteil, wenn das Tier
vom risikobehafteten Versuch- und Irrtumlernen entlastet ist. Es wiirde zu
vieler Lernschritte bediirfen, eine solche Bevorrate-Technik in Selbstdressur
zu erwerben. Das Eichhornchen miifite u. a. erst einmal wihrend einer Not-
zeit erfahren, dafl zufillig Aufbewahrtes vor Hunger schiitzt und dann noch
aus vielerlei Enttiuschungen lernen, daf der Boden das sicherste Versteck fiir
Niisse ist.

Zusatz bei der Korrektur: In gerade laufenden Versuchen bekommen
unerfahrene Eichhornchen entkernte Haselniisse, deren Hilften wieder zusam-
mengeleimt wurden., Zwei Tiere, die ich bereits priifte, dffneten die leeren
Nusse immer wieder und lernten dabei die Sprengtechnik. Der Ablauf bestimm-
ter Bewegungen gentigte in diesem Fall als Dressurbelohnung. Hatten sie nur
eine kleine Offnung gesprengt, dann nagten sie oft noch ein zweites Loch. War
die Nufl dagegen gespalten worden, dann verloren sie das Interesse an den
Schalenhilften.

b) Das Niisseerkennen

Erfahrene wie unerfahrene Eichhornchen sind an jedem festen Korper
interessiert, den sie aufheben und drehen konnen. Holzwiirfel von 2,5 cm
Seitenlinge, Glasniisse, gebrannte Tonkiigelchen, Plastikkugeln, aus Holz ge-
schnitzte Nisse und dergl. untersuchten sie lange und nagten auch daran; ja sie
vergruben selbst Tonkugeln und Glasniisse. Ein zahmes Eichhdrnchen nagte
einmal alle Glasniisse des Christbaums ab und versteckte sie in BlumentSpfen.
Wurmige und taube Niusse offnen sie anfangs immer; spiter lehnen sie sie
nach kurzem Beschnuppern und Drehen ab. Manche erkennen taube Niisse
sogar geruchlich.

3. Das Kampfverhalten

a) Begriffliches

Man kann als Kampfverhalten jede Art der Auseinandersetzung bezeichnen, die eine
Vertreibung oder Vernichtung eines Artgenossen oder Artfremden zur Folge hat. Scorr
(19582a) definiert als ,agonistisches® Verhalten any sort of adapration awbhich is connected
with a contest or conflict between two animals, whether fighting, escaping, or “freezing®
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may be included under this term (S.16). Der Begriff ,Feindverhalten® wirde dem ent-
sprechen. In dieser sehr weiten Fassung umschlieBt er auch innerartliches und zwischenart-
liches Feindverhalten, das man aber besser auseinander hilt, da Tiere mit Artgenossen sehr
oft anders kimpfen als mit Artfremden und auch feindspezifisches Fluchtverhalten zeigen.

Die Oryx-Antilopen verwenden beim innerartlichen Rivalenkampf ihre sibelartigen
Hérner nie als Dolche, sondern fechten turnierartig, die Horner seitlich gegen die des Part-
ners schlagend, bis sie ineinanderfassen; dann drangen sie sich von der Stelle (WALTHER
1958). Wihrend sic also mit Artgenossen unblutige Turniere ausfechten, spieflen sie den
Frefifeind mit gesenktem Kopf. Giraffen kimpfen untereinander mit ihren kurzen Hornern;
Frefifeinde wehren sie durch Hufschlige ab (HEepiGer 1954, BackHaus 1961). Lnsofern ist
es unratsam, innerartliches und zwischenartliches Kampfverhalten ohne weiteres zusammen-
zufassen. ARDREY (1961) meint z.B., der Mensch wire so angriffslustig, weil sein Ahn
Australopithecus ein ,brutales Raubtier® war. Das kénnte zwar im speziellen Fall stimmen,
ist aber nicht logisch aus der riduberischen Lebensweise abzuleiten. Pflanzenfresser sind ja
keineswegs friedlicher. Auch Stiere kimpfen ja heftig miteinander.

Da Beutefang- und Kampfverhalten nach Funktion, Bewegungsablauf und wahrschein-
lich auch Motivation verschieden sind, betrachten wir beide gesondert.

Jeder Tierhalter weifl, dal Tiere der gleichen Art oft miteinander kimpfen, wihrend
sie gegen Artfremde, solange sie nicht als Beute oder Raubfeind auftreten, durchaus verurig-
lich sind. Man kann zu Eichhdrnchen ohne weiteres Spitzhdrnchen (Tupaja) setzen, ohne daf
es zu Raufereien kommt; geselle ich dagegen ein fremdes Eichhdrnchen dazu, dann wird es
sofort von den Ortsansissigen angegriften und verfolgt. Umgekehrt ist es ebenso. Das gilt
auch fiir viele Fische und Voégel. Nur nah verwandte Arten geraten leicht aneinander.
Schwankungen der inneren Kampfbereitschaft fithren mitunter dazu, dal ein Tier z. B.
wenn cs Junge pilegt, weniger selektiv auf Auflenreize anspricht und dann auch Artfremde
angreift (S. 727).

b) Das innerartliche Kampfverhalten und die Aggression

Bei der innerartlichen Auseinandersetzung unterscheiden wir aggressives und defensives
Kimpfen. Aggressiv ist der allein durch die Wahrnehmung eines Artgenossen vor schmerz-
lichem Kontakt ausgeloste Angriff. Defensiv sind die Abwehrhandlungen des Angegriffenen
und schliefilich seine Flucht. Diese Unterscheidung wurde von Scort (1958 b) hervorgehoben,
der aggressives Verhalten ontogenetisch aus dem defensiven ableitet.

Die verheerenden Folgen zweier Weltkriege fithrten zu gesteigertem Interesse an der
innerartlichen Aggression. Lorenz (1943) weist auf die triebhafte Grundlage auch der mensch-
lichen Aggression hin. Sie ist nach seinen Schlufifolgerungen ein echter Instinke mit endogener
Erregungsproduktion, der durch spezifische Schlisselreize aktiviert wird. Demgegeniiber
deuten gewisse Milieutheoretiker aggressives Verhalten als erworbene Antwort (Kuo 1961).
Selbst ScoTT (1958b), der eine genctische Grundlage des Kampfverhaltens durchaus an-
erkennt, glaubr das. Er und Kuvo #uflern zugleich dic Ansicht, dafl aggressives Verhalten
etwas Boses, Unerwiinschtes sei, vor dem man den Menschen bewahren miifite, und beide
befassen sich mit den Moglichkeiten ciner ,Kur®.

ScotTs in Gruppen aufgezogene Miuseminnchen blieben vertriglich, wihrend einzeln
aufwachsende, die er tiglich kurz mit einer fremden Maus zusammensetzte, um den 30. Le-
benstag unvertriglich wurden. Sie waren friedfertig, wenn er sie mit Q9 aufzog, dann tig-
lich am Schwanz hochhob und am Riicken streichelte. In dieser Weise vorbchandelte ver-
trugen sich auch mit fremden 3 3, ebenso junge Welpen, die er hochhob, sobald sie aggressiv
waren, so daf} sie in der Luft zappelten. Er konnte ferner durch kiinstlich herbeigefiihree
Niederlagen eine ranghohe aggressive Maus fiir lingere Zeit in eine rangniedere ohne
aggressive Neigungen verwandeln und umgekehrt eine friedliche rangniedere Maus durch
Erfolge im Kampf angriffslustig machen.

Aggressives Verhalten wird demnach zweifellos von Erfahrungen beeinfluflt. ScorT
meint sogar, es wiirde iiberhaupt gelernt. Die von Artgenossen angegriffene Maus wiirde auf
einen Schmerzreiz zuriickkimpfen. Schmerz sei der primire kampfausldsende Reiz. Die Wahr-
scheinlichkeit, daf eine Maus einer anderen Schmerz zufiige, erhdhe sich bei Begegnung
fremder Tiere. Es gibe keinerlei inneren Anreiz zu kimpfen.

“We can also conclude that there is not such thing as a simple instinct for fighting, in
the sense of an internal driving force which has to be satisfied” (l.c. S.62). “From a more
general viewpoint, the experiments with mice show us that aggression has to be learned.
Defensive fighting can be stimulated by the pain of an attack, but aggression in the strict
sense of an unprovoked attack can only be produced by training” (L. ¢, S. 20).

Das gibt ihm Hoffnung, die negativ bewertete Aggression (,by human standards
hostility and aggression are bad things“) in ihrer Ausbildung zu hindern, indem er z.B.
Kinder in ecinem Milieu aufzieht, dem kampfauslésende Reize fehlen. McNEewL (1959) ant-
wortete darauf in seinem ausgezeichneten Referat , Wieweit man solche Passivitit auf Kosten
der Initiative erkauft, ist eine noch unbeantwortete Frage®:

Z. f. Tierpsydhol. Bd. 20, Heft 6 47
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Kine und GurNeY (1954), deren isoliert aufgezogene Hausmiuse einen gleichgeschlechti-
gen Artgenossen weniger schnell angriffen, als mit ihresgleichen aufgezogene Kontrolltiere,
bieten fiir diese Unterschiede in den Latenzzeiten zwei mogliche Erklirungen an: Die mit den
Geschwistern aufgewachsenen konnten ihre Aggression gelernt haben. Dagegen spricht aller-
dings, daffl man zwischen Geschwistern keinerlei titliche Auseinandersetzungen beobachtet.
Es konnte sich, wenn {iberhaupt, nur um latentes Lernen beim Gedringe ums Futter handeln.
Wahrscheinlicher aber wird die angeborene Aggressivitit bei den unerfahrenen Miusen durch
die Vielheit der neuen Reize zunichst unterdriickt. Sie untersuchen den neuen Artgenossen
eingehend und putzen ihn sogar “...and finally, when they are no longer new to each other,
they fight” (l. c. S.328). Fiir diese Deutung sprechen auch die Versuche von Banks (1962),
dessen unerfahrene Miuse ebenfalls aggressiv waren.

Kuo (1961) bemiiht sich dhnlich wie ScoTT um eine Beseitigung aggressiven Verhaltens,
das er als ,unerwiinschte antisoziale Gewohnheit® auffaflt. Katzen, Hunde und Ratten, die
er von frither Jugend an zusammensperrte, blieben vertriglich und bildeten keine Rang-
ordnung aus. Er meint, aggressives Verhalten sei kein notwendiges Ubel sozialen Lebens,
man brauche nur die Entwicklung solcher Verhaltensweisen zu unterdriicken, um cine friedliche
und ruhige Gesellschaft ohne Streic und soziale Unterdriickung zu erhalten (l. c. S.225).

Tier und Mensch sollen offenbar von Anbeginn ,gut® sein, und wenn sic doch ,bosc
handeln, dann nur auf Grund schlechter Erziehung.

Entbehrt aggressives Handeln wirklich der triebhaften Grundlage? Ist
es nur eine erworbene Antwort ohne arterhaltende Funktion? Aus der nach-
weislichen Beeinfluflbarkeit aggressiven Verhaltens durch Dressur lifit sich
das nicht folgern, wissen wir doch, dafl auch Triebhandlungen z. B. durch
Dressur unterdriickbar sind. Anders wire es, wenn es sich zeigte, dafl Tiere
ohne schmerzliche Erfahrung mit Artgenossen friedlich blieben.

Unsere Fragestellung lautet daher:

1. Reagieren Tiere, die nie mit Artgenossen kimpfen konnten und auch nie
von solchen beschidigt wurden, aggressiv auf das Erscheinen eines gleich-
geschlechtigen Artgenossen?

2. Wenn ja unter welchen Umstinden, und was sind die kampfauslosenden
Reize?

3. Welche funktionellen Einheiten des Kampfverhaltens sind Erbkoordina-
tionen, und was wird dazu gelernt?

Da aggressives Verhalten sogar als krankhafte Entartung angeschen
wurde, untersuchen wir, ob ithm nicht doch eine arterhaltende Funktion inne-
wohnt. Unter den Wirbeltieren ist es sehr verbreitet. Nur Heringe und einige
andere Schwarmfische sowie Lurche kimpfen wahrscheinlich gar nicht. Man
kampfr um Raum und Nahrung, denn der Artgenosse ist bei gleichen Anspriichen
ein Konkurrent. Da jeder fiir sich und seinen Nachwuchs einen lebens-
notwendigen Mindestraum braucht, missen Lebewesen Mechanismen ent-
wickeln, durch die sie den Artgenossen zwingen konnen, Platz zu machen. Lin
Mittel dazu ist die innerartliche Aggressivitit. Es ist dabei im Prinzip gleich,
ob ein Einzeltier ein Revier fiir sich beansprucht und gegen jeden Artgenossen
verteidigt oder ob sich mehrere Artgenossen zu einem sozialen Verband zusam-
menschliefen und ein gemeinsames Revier gegen Rudelfremde verteidigen. Der
Druck auf den Nachbarn verhindert die Uberfiillung eines Lebensraumes. Er
zwingt die Uberzihligen zum Abwandern und zur Erschliefung neuer Lebens-
riume.

Tiere streiten ferner um Geschlechtspartner. Das fithrt zur Fortpflan-
zungsauslese gesunder, kriftiger und wendiger Individuen, die auch besser fiir
die Nachkommenschaft sorgen konnen. Mannliche Galapagos-Seelowen (Zalo-
phus wollebaeki Sivertsen) schwimmen tagsiiber vor der Kiiste auf und ab und
scheuchen Junge ins Seichte zurilick (EisL-EiBesreLpT 1955 a).

Solche Auslesevorteile aggressiven Verhaltens machen seine stammes-
geschichtliche Entwicklung verstindlich. Uber die dem Kampfverhalten zu-
grunde liegenden physiologischen Mechanismen berichteten CorLias (1944)
und McNEiL (1959).
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Bei lernbegabten, geselligen Tieren kommt es zur Ausbildung einer sozialen Rangord-
nung. Sie kidmpfen cinmal reithum, erfahren aus Sieg und Niederlage, wer stirker ist und
richten danach ihr weiteres Verhalten. Sind die Verhiltnisse cinmal stabil, dann weifl jeder
scine Rangstufe, und es geniige ein kurzes Drohen des Ranghohen, um cinen Rangtiefen in
die Schranken zu weisen.

Lorenz (1943) hat zum ersten Mal darauf hingewiesen, dafl turnicrartige Kimpfe
zwischen  Artgenossen kaum je tddlich, ja selten zur ernsthaften Verletzung fiihren.
Die Gegner messen ihre Kriifte, ohne dafl der Schwichere beschidigt wird. Der Selcktions-
druck, der zur Ausbildung solcher Kommentkimpfe fihrt, ist leicht zu verstehen:
Es wirke arterhaltend, wenn der schwichere Nachbar vertrieben und von der Fortpflanzung
zunichst ausgeschlossen wird. Aber cr soll leben bleiben, so dafl er spiter einmal sicgen kann.

Allerdings kimpfen nicht alle Wirbeltiere turnierartig, sondern nur solche, dic den
Artgenossen leicht verletzen kinnen und selbst dann nur, wenn dem Besiegten keine Flucht
mdglich ist. Zwei rivalisierende Hamster oder Wanderratten beifien heftig aufeinander cin.
Der Beschiidigungskampf endet miv der Flucht des Verlierers, der mit wenigen Sitzen enteilt.
Bei anderen Arten endet der Beschidigungskampf mit einer Demutstellung, die den Mord
am Artgenossen hemmt. So bietet der nach kurzem Biflwechsel besiegte Wolf dem Gegner
seine Kehle dar und hemmt damit weitere Angriffe (LorEnz 1943).

Bei manchen Arten wurde der ganze Kommentkampf zum unblutigen
Turnier. Minnliche Meerechsen stiirzen nach einleitendem Drohen aufeinander
los, prallen mit den Schideln zusammen und versuchen sich vom Platz zu
schieben (Abb. 9). Wer aufgibt, legt sich flach vor den Sieger hin und riumt
langsam rickwiirtskriechend das Feld. Der respektiert die Demutsgebirde und
wartet in Drohstellung den Riickzug ab (EiBu-EisesreLpT 1955 b, 1961).
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Abb. 9: Das Turnier der Meerechse a) Kampf, b) Demutstellung des Unterlegenen
(rechts) Zeichnung H. KacHer

Vergleichbare Turniere wurden von Fischen (OFHLERT 1958, WICKLER
1957, Scrapitz 1962, Seitz 1941), Zauneidechsen (Krrzier 1954), Wiisten-
leguanen (CarpeEnTER 1961), Giftschlangen (Smaw 1948, Tuomas 1960),
Hirschen (SiEwerT 1940), Antilopen (WALTHER 1958, 1962) und Schifen
(BruriN 1953) beschrieben.

47
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Diese Turnierkimpfe beweisen die auflerordentliche Bedeutung aggressi-
ven Verhaltens fiir den Bestand vieler Arten, sonst wire es ja dort, wo es
schadigt, ausgelesen worden. Das Vorhandensein eigener Turnierwaffen (z. B.
Schidelpanzerung) und die dazu passenden, artspezifischen Bewegungsabliufe
machen es wahrscheinlich, daf§ es sich hier um erbangepafites Verhalten handelt.

c) Das innerartliche Kampfverhalten der Wanderratte

o) Das Kampfverhalten erfahrener Ratten

Zwischen Mitgliedern eines Rattenrudels gibt es kaum Beschidigungs-
kimpfe (STEiNiGER 1951, EmsL-EmBEsFeLDT 1952). Rudelfremde Artgenossen
werden dagegen verfolgt und gebissen.

Zwei einander fremde, etwa gleich starke Ratten- ' ndhern sich vor-
sichtig mit gestriubtem Fell, leichtem Buckel und die Breitseite zeigend. Sie
umkreisen den Gegner, als wollten sie ihn von hinten fassen; das ithm zuge-
kehrte Hinterbein halten sie stofibereit. Sie drohen durch Reiben der unteren
Schneidezihne an den oberen (Zihnewetzen) und fiepen. Bei hoher Erregung
zittert ihr Schwanz waagerecht, ebenso bei Hausmiusen, die dabei ein rasseln-
des Geriusch erzeugen. Mit formal gleicher Bewegung rasseln die Stachel-
schweine, deren eigens zu Resonanzkorpern umgebildete Schwanzstacheln
dabei aufeinanderschlagen. Die angreifende Ratte schiebt sich mit der Breit-
seite an den Gegner heran und driickt ithn in eine Ecke (Abb. 10 a, b). Sie
meidet plotzliche Bewegungen, die das Abwehrbeiflen des Gegners auslosen

Abb. 10 a, b: Bedringen des Gegners durch den Angreifer (rechts) mit Breitseitsdrohen,
Haarestriuben und Buckeln. ¢, d: mit Pfotenschligen und Treten kimpfende Wander-
ratten; aus dem wiss. Film E 131 u. E 132, Emsr-EisesredT 1957; Aufnahme: K, Prmwwe
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konnten. Soweit ist die Auseinandersetzung unblutig, und sie endet auch hiaufig
damit, dafl der Bedringte mit einem Satz {iber den Angreifer wegspringt und

fliichtet. Er wird nur kurz verfolgt.

Abb. 11: Verschiedene Phasen aus dem Kampf der Wander-
ratten (Zcichnungen von H, Kacher nach Filmaufnahmen)

Zum Beschidi-
gungskampf kommt es,
wenn einer den anderen
mit einem Hinterbein
tritt oder ihn beifit,
meist in die Flanke.
Beide rollen dann zu
einem Kniuel verbissen
auf dem Boden und
treten sich kriftig mit
den Hinterbeinen. Nach
wenigen Sek. trennen
sie sich, und einer flicht.

Greifen  kriftige
Jd  schwichere an,
laufen sie mit gestriub-
tem Fell auf den Geg-
ner zu, richten sich kurz
vor ithm auf den Hin-
terbeinen auf und sprin-
gen ihnsoan, manchmal
zu kurz, als wiren sie
im  Angriff gehemmt.
Das ist wohl eine
mimisch  iibertriebene
Uberfallsdrohung. Der
Uberfallene bietet dem
Gegner die Bauchseite
und hat so alle Viere
und die Zahne abwehr-
bereit.

Oft betrommeln
die Ratten einander
Bauchseite gegen Bauch-
seite und treten den
anderen mit den Hin-
terbeinen (Abb, 10¢, d
und Abb. 11). Auch das
kann zum Biflwechsel
fithren. Lafit der Frem-
de den anderen ohnie
Abwehr heran, dann
wird er oft Uiberstiegen
und durch Harntropf-
chen markiert, was §
auch bei Begegnung mit
fremden 99 tun. Meist
wehrt sich der andere,
und es kommt zum

Kampf.
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Im Freien fliichtet der Verlierer. Das kann er in Gefangenschaft nicht, und
da spezifische Totungshemmungen fehlen, wird er meist sehr schnell umge-
bracht. STEmvicer (1950) weist auf die individuelle Kampftaktik hin: eine
Wanderratte beschlich die Artgenossen und totete sie durch einen in die
Halsseite gezielten Bifi.

f) Das Kampfverhalten unerfahrener Ratten

20 Wanderratten-J' G’ der grauen Wildform und 8 Albinos, alle vom
17. Tag an in Gitterkifigen isoliert, wurden im Alter von sechs Monaten je-
‘weils mit einem Artgenossen gleichen Geschlechtes zusammengesetzt. Es
kimpften 5 unerfahrene Wildratten mit ihresgleichen, 5 weitere mit erfah-
renen Wildratten und die restlichen 5 mit je einer erfahrenen weiflen Ratte.
Bei der ersten Gruppe wurden die beiden unerfahrenen Ratten in je eine
Hilfte des Kifigs eingewdhnt und die Trennscheibe bei Versuchsbeginn ent-
fernt. In den iibrigen Versuchen waren nur die unerfahrenen Tiere im Kifig
zuhause. Meist war einer deutlich der Angreifer, und zwar der Revierinhaber,
wenn nur einer eingewdhnt war. Er niherte sich dem Eindringling mit leicht
gestriubtem Fell, beschnupperte ihn an der Mund- und Analregion, wetzte
die Zihne und schob den anderen mit der Breitseite in eine Ecke. Innerhalb
spitestens 5 Min. biff er den Fremden, der nach kurzem Kampfe fliichtete.

Die oben beschriebenen Bewegungen des Kimpfens und Drohens beobach-
teten wir bei erfahrenen und unerfahrenen Ratten in gleicher Weise. Bei
beiden ist im iibrigen der Kampfablauf recht wechselnd. Sie wurden in gleicher
Weise allein durch das Auftauchen eines Artgenossen zum Angreifen heraus-
gefordert. Nun meint Kuo (1960), der Aggressivitit bei isoliert aufgezogenen
Vogeln sah, dafl solch erzwungenes Einzelgingertum die Ausbildung gesel-
ligen Verhaltens unterdriicke, ohne allerdings zu erldutern, wieso sich Einzel-
gingertum gerade in Aggressivitit duflere. Es waren jedoch auch jene von
unseren Ratten angriffslustig, die mit Geschwistern und Eltern aufwuchsen.
Sie taten zwar ihren Rudelgefahrten nichts, griffen aber jeden Fremden an.

Damit eine Ratte angreift, muf} sie allerdings in einem Gebiet zuhause
sein, was wahrscheinlich einige Untersucher iibersahen. Gewif} ist Revierbesitz
nicht bei allen Tieren Voraussetzung dafiir. Manche tragen ihr Hoheitsgebiet
mit sich herum und greifen an, wo immer ein Artgenosse die ,Individual-
distanz“ (HebiGER 1934) iiberschreitet.

Ein wesentlicher kampfauslésender Reiz ist sicherlich der Geruch, ins-
besondere der des gleichgeschlechtigen Artgenossen bzw. eine Komponente, die
individuell variiert und daher eine Unterscheidung von fremd und bekannt
erméglicht. Durch Gewodhnung an den Individualgeruch wird die Aggression
unter Rudelmitgliedern unterdriickt. Isoliert man eine Ratte einige Tage von
ihrem Rudel, dann wird sie nicht mehr als zugehorig erkannt und bekampft.
Manchmal drohen Ratten durch Zihnewetzen und Haarstriuben, wenn man
thnen mit Fremdduft imprigniertes Nestmaterial vorlegt. Gleiches gilt vom
Hamster, der auch beim Beschnuppern fremder Duftmarken die Zdhne wetzt
(EBL-EiBESFELDT 1953 a).

d) Vergleich mit anderen Siugern und Schluf$folgerungen

Wir beobachteten aggressives Verhalten auch bei anderen isoliert auf-
gezogenen Siugern, so bei Eichhornchen. Handaufgezogene '’ dieser Art
bekimpfen nicht nur ihresgleichen, sondern bisweilen auch den Pfleger, wobei
ein jahreszeitliches Schwanken der Aggression deutlich wird. Solche T T spie-
len zunichst beilgehemmt mit dem Pfleger. Im Vorfriihling greifen sie zu-
nichst meist Fremde und spiter auch den Pfleger an, wobet sie auch in der
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arttypischen Weise (Zuriicklegen der Ohren, Zihnewetzen, Schwanzwedeln)
drohen und heftig beiflen (EiL-EipesreLpT 1951). Man beobachtet im Friih-
jahr oft Wutverhalten ohne erkennbaren Zufleren Anlafl: das ruhig dasitzende
Eichhdrnchen legt plotzlich die Ohren zuriick und wetzt die Nagezihne.

Diese endogen (wohl hormonal) aktivierte Aggressivitit legt sich nach
dem Ende der Paarungszeit. Den Sommer und Winter iiber spielt so cin &
dann wieder beifgehemmt wie zuvor. Der Pfleger ist keinen Angriffen aus-
gesetzt, wenn er dem ' Gelegenheit gibt, mit seinesgleichen zu kdmpfen.

Isoliert aufgezogene Hamster verteidigen ihren Wohnkifig cbenfalls
gegen jeden fremden Artgenossen in der arttypischen Weise (ErBL-E1BESFELDT
1953 a). Ein zahmer, isoliert aufgezogener mannlicher Dachs wurde mit zu-
nehmendem Alter gegen seinen Pfleger aggressiv, obgleich dieser zuvor Eltern-
kumpan war (EmL-EsEsFeLpT 1950 b). BrUckners (1953) isoliert aufgezo-
gene Hiihnerkiiken griffen fremde Artgenossen an.

Lack (1943) hat gezeigt, dal minnliche Rotkehlchen blindlings ein Biischel roter
Federn angreifen. Blaukchlchen reagieren in Ghnlicher Weise auf blaue Federn (PerroneN
1960). TinsERGENs (1952) Stichlinge bekimpften einfachste Attrappen, solange sic nur unten
rot waren. NoBLES u. BRADLEYS (1933) Zaunleguan- & 3 bekimpften ein @ mit blau bemaltem
Baudch, wihrend sic & &, deren blaue Unterseite grau {ibermalt war, anbalzten. Es kdnnen
also unter Umstiinden sehr einfache Schliisselreize das Kimpfen ausldsen.

v. HousT und v. SainT PauL (1960) konnten mit einer verfeinerten Technik der Hirn-
reizung nicht nur dic Bewegungsweisen des Angreifens ausldsen, sondern offensichtlich den
gesamten ageressiven Drang aktivieren, Die zentral gereizten Hithner kimpften nimlich nicht
blindlings darauf los, sondern suchten in echtem Appetenzverhalten nach den ausldsenden
Reizen, dic es auch normalerweise erlauben, die Kampferregung abzureagieren.

Die Beobachtungen und Versuche beweisen, daf} die Aggression ange-
boren ist. Die Bereitschaft anzugreifen und zu kimpfen, wenn bestimmte aus-
I6sende Reize wahrgenommen werden, ist den untersuchten Tieren ebenso
angeboren wie eine Reihe spezifischer Drohgebirden und Kampfesweisen.
Erfahrungen fordern oder unterdriicken aggressives Verhalten zweifellos
(ScorT 1958, Kuo 1960). Im vertrauten Gebiet ist es verstiarkt, Bekanntheit
mit einem Artgenossen kann es dagegen unterdriicken. Das hilft allerdings
nicht bei allen Arten. Hamstergeschwister bleiben nur wenige Wochen ver-
triglich, dann beginnen sie zu raufen, und wenn man sie nicht trennt, brin-
gen sie sich schliefilich um (Ersr-EiBESFELDT 1953 2).

Da die Aggression sich in erster Linie gegen den fremden Artgenossen richtet, kann
Erzichung wohl steuern. Wir wissen aus der Geschichte, daff die sich zusammengehdrig
fithlenden Menschengruppen iiber dic Sippen, Dorf-, Stammes- und Volkszemcinschaften all-
mihlich hinauswuchsen. Das Zusammengehdrigkeitsgefithl beruht auf Erziehung, und es ist
sicherlich moglich, ein Gefiihl der Verbundenheit in allen Menschen zu wecken. Dann kann
sich unsere Aceression auf abstrakte Ziele richten und so als niitzlicher Motor wirken.

Sicher falsch ist dic verbreitete Ansicht, die innerartliche Aggression im Tierreich sei
immer destruktiv und unndtie. Die Turnierkiimpfe (S. 723) beweisen, dafl dic Vernichtung
des Gegners keineswees thr Ziel ist. Wirbeltiere, die thresgleichen regelmifig beim Revier-
oder Rivalenkampf téten, sind uns nicht bekannt, den Menschen ausgenommen, dessen an-
geborene Torungshemmungen von der Waffentechnik tiberrundet wurden (Lorenz 1942).

4. Das Beutefangverhalten von Iltis ( Putorius putorius L.) und Wiesel ( Mustela nivalis L.)

a) Allgemeine Vorbemerkungen
In ciner oft zitierten Arbeit berichtet Kuo (1930) iiber das Beutefangen von Katzen;
20 Tiere hatte er vom Zeitpunke des Abstillens isoliert, 21 blicben bei der Mutter und sahen
ihr beim Beutefangen zu, durften aber keine Beute schlagen, und 18 isolierte Katzen wuchsen
mit einer Rarte auf. Als er den erwachsenen Katzen Ratten anbot, tdteten 9 Katzen der
ersten Gruppe (25 %), 18 der zweiten Gruppe (85 %), und nur 3 der letzten, und zwar nur
Ratten, dic sic nicht kannten. Die mit ihnen aufgezogene Ratte purzten und vertcidigten sic.

Folglich beeinflussen Erfahrungen das Beutefangverhalten einer Katze
entscheidend. Kuo geht jedoch mit seinen Schluffolgerungen zu weit, wenn
er behauptet, das Instinktkonzept hitte sich hiermit als wertlos erwiesen, der
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Korperbau allein erklire, weshalb sich eine Katze wie eine Katze verhalte
und nicht wie ein Affe; man braucht nicht zusitzlich Instinkte anzunehmen, die
auf besonderen Strukturen des Zentralnervensvystems beruhen. “The behavior
of an organism is a passive affair. How an animal or a man will behave in a
given situation depends on how it has been brought up and how it is stimu-
lated” (Kuo, S. 37).

Sicherlich ist das Beutefangen nicht in seiner Ganzheit angeboren, aber
ebensowenig ginzlich erlernt. Wir werden daher wie eingangs ausgefiihrt
(S. 708), nach Erbkoordinationen, angeborenen Auslsemechanismen und
speziellen Lerndispositionen suchen, um so phylogenetisch angepafites von er-
werbangepafitem Verhalten zu unterscheiden. Wir untersuchten dazu Tltisse
und Wiesel.

b) Das Beutefangen des Iltis

Jeder erwachsene Tltis packt wehrhafte
Beute gezielt im Nacken oder Hinterhaupt
(Ergreifen). Fliichter sic, dann wird sic ver-
folgt und auch an ciner anderen Kdrperstelle
ergriffen. Aber gleich nach dem Zubif ver-
bessert der Tltis seinen Griff. Hat er sie am
Nacken (Abb.12), dann schiiteelt er sic kriftig
(Totschiitreln) und wirft sic oft nach
dem Zubif auf den Riicken (Umwerfen).
Er totet die Beute durch rasch wiederholte
Bisse in die gleiche Stelle, ohne dabei ganz
auszulassen, so daf die Zihne schnell tiefer
dringen (Nachbeiflen) (Gorrsr 1940,
Herrer 1953, WisTeHUBE 1960, EinL-Eises-
FELDT 1956 a, b).

Junge Tltisse oder Wiesel fassen ihre
Beute nicht im Nacken. Tm Alter von drei
Abb. 12: Tltis totet eine Ratte durch Nacken-  Monaten jedoch kénnen sie es. Nach GoETHz
bif (aus dem wiss. Film E 106, EisL-Empes-  (1940), Herter (1953) und WisTeHusE
FELDT 1956). Aufnahme H. SIELMANN (1960) reift das Beutefangverhalten in seiner

Ganzheit heran. Auch der Nackenbif} soll an-
geboren sein.

In den vergangenen Jahren zogen wir insgesamt 67 Iltisse beiderlei Geschlechts so auf,
daf} sie bis zur Priifung keine lebende Beute bekamen. Wohl aber fraflen sie Fleisch zur mit
Vitaminen angereicherten Milch, 26 dieser Iltisse isolierten wir kurz vor dem Augenéffnen
im Alter von vier Wochen von Eltern und Geschwistern; 9 wuchsen ohne Beisein der Mutter
mit ihren Geschwistern auf und 32 mit ihrer Mutter, die jedoch nichts in Gegenwart der
Jungen téten durfte.

_ s

6 Tiere der ersten Gruppe bekamen als erste Beute im Alter von 5—6
Monaten, 15 im Alter von 10 Monaten lebende Ratten, und 5 Iltisse erhielten
mit zwei Jahren lebende Hithnerkiiken. Die Iltisse beschniiffelten und be-
tatzten die ruhig sitzende Ratte. Manche beleckten sie auch und bissen vor-
sichtig hinein. Erst wenn die Ratte sich bewegte und vor allem, wenn sie da-
vonlief, griffen sie an, dagegen flohen sie vor einer heranlaufenden Ratte. Dic
flichende Beute packten sie an der nichsten Stelle, wie Schwanz, Schulter,
Bauch oder Hinterbein und verbesserten nicht nach Art der Erfahrenen ihren
Griff, sondern schiittelten die Ratte, wenn sie sich durch Bisse und Drohlaute
wehrte, und lieflen sie wieder los. Wehrte sich die Ratte nicht, dann wurde sie
so wie gepackt davongetragen. In unserem Film sieht man z. B., wie ein Iltis
cine unversehrte Ratte am Schwanz davontrigt (EisL-EiBESFELDT 1956 b). Auf-
fillig ist die oft beobachtete Beifhemmung unerfahrener Iltisse, die ihre Beute
mitunter so packten, daf} sie nicht weiter beschidigt wurde. Dabei muckerten
viele, eine Lautduflerung der sozialen Kontaktbereitschaft (S.731). Offenbar
l6ste die Ratte bei den isolierten Tieren manchmal auch soziales Verhalten aus.
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Zum Teil erklirt sich die Beilhemmung wohl auch als Furcht. Die Iltisse er-
schraken leicht, wenn eine Ratte kreischte, und prallten dann zuriick. Sich weh-
rende Ratten versuchten sie durch schnelles Trommeln und Scharren mit den
Vorderbeinen zur Flucht zu bewegen. So scharren sie auch auf anderen Beute-
tieren, in die sie aus irgendeinem Grund nicht beiflen mogen, z. B. an Froschen
oder Kreuzottern.

Hatten die unerfahrenen Iltisse fest zugebissen, dann schiittelten sie die
Ratten ganz so wie erfahrene, warfen sie auf den Riicken, und auch das ty-
pische Nachbeiflen folgte. F G und QQ verhielten sich darin gleich.

Das Verhalten der Ratte bestimmte weitgehend den Verlauf der Jagd.
Fliichtete sie, dann konnte der Iltis sie leichter fassen und abwiirgen. Stellte
sie sich dagegen in eine Kifigecke, dann gelang ithm das nur schwer.

Die Iltisse lernten im allgemeinen schnell, da} die Ratte wehrlos war,
wenn sie im Nacken gepackt wurde, und sie kamen so auf die Technik des
Nackenbisses. Aber nicht alle lernten gleich gut. Die 6 im Alter von fiinf
Monaten gepriiften Iltisse waren erfolgreicher als jene, die erst mit zehn Mona-
ten ihre erste Beute bekamen. Alle 6 der ersten Gruppe griffen die erste Ratte
an, und 5 tdteten sie. Ein @ wurde von der Ratte in die Nase gebissen und
mied sie daraufhin mit allen Anzeichen der Furcht. Nach drei Tagen totete
es auch die bis dahin im Kifig geduldete Ratte und war von da ab ein guter
Jiger. Um die Orientierung des Totungsbisses nach dem Nacken des Opfers
zu erlernen, muflte ein Tltis 4—6 Ratten toten, je eine an aufeinanderfolgen-
den Tagen. Einer lernte es schon beim erstenmal. Er tdtete die erste Beute
nach nur drei Angriffen innerhalb von 20 Sek. durch Nackenbif.

Die 15 zehn Monate alten Iltisse waren weniger erfolgreich. Nur 9 grif-
fen die Ratte wirklich an; 4 zeigten Intentionen dazu, lieflen aber von ihr ab,
als sie sich wehrte, oder begannen mit ihr zu spielen. Einer spielte von An-
beginn mit der Beute, und einer wich ihr aus.

Von den 9 heftig angreifenden Iltissen tdteten nur 4 die Ratte. Die iibri-
gen wurden durch deren Abwehrkreischen und zwei durch Bisse erfolgreich ab-
gewiesen, wobei sie muckerten oder durch Fauchen drohten. Wir liefen die
iiberlebenden Ratten bei den Iltissen. Sie bezogen nach wenigen Tagen deren
Wohnkiste und bald fraflen die ungleichen Partner vertriglich. Schlieflich
spielten sie miteinander und siuberten sich gegenseitig.

Jene Tltisse, die erst mit zwei Jabren kleine Hithnerkiiken bekamen, beschnupperten sie
nur, obgleich sic vorher wiederholt mit toten Kiiken gefiittert worden waren. Erst als sich
die Hiihnchen bewegten, griffen 3 Iltisse an und tdteten sic mit wenigen Bissen und von da
ab jedes weitere, ohne cine besondere Technik zu entwidkeln. Ein Nackenbiff war bei dieser
wehrlosen Beute auch nicht erforderlich.

Dic anderen beiden Iltisse beschnupperten und beleckten die Kiiken und muckerten
dabei. Als sie davonliefen, trugen sic sic ins Wohnkistchen, wo wir sic nach 5 Std. noch
unversehrt herausholten. Auch an den folgenden Tagen taten die hungrigen Tlisse den Hithn-
chen nichts. Am 4. Versuchstage lieen wir sic iiber Nache im Kifig Am anderen Morgen
hatte ein Tleis sein Hithnchen getdtet und teilweise verzehrt. Von da ab tétete er zugesetzte
Kiiken, anfangs nur wenn er hungrig war, spiter regelmiflic. Der andere brachte scin Kiiken
in der folzenden Nacht um. Keiner der fiinf zweijihrigen Iltisse tStete eine zugesetzte weifle
Ratte. Sic duldeten sie im gleichen Nest und forderten sie muckernd zu Spiclbalgercien auf,
was dic Ratten schliefflich auch zuliefen.

Jenc 9 Tltisse, die mit ihren Geschwistern, und jene 32, die auch mit ihrer
Mutter aufwuchsen, aber nie lebende Beute bekommen hatten, waren geschick-
ter als ihre isoliert aufgewachsenen Artgenossen. Sie mufiten zwar ebenfalls
dazulernen, kamen aber schneller zum Ziel. Sie alle griffen die erste Ratte,
ohne zu muckern, heftig an und — mit Ausnahme der 3 Iltisse, die von ihr
gebissen wurden — téteten sie die erste Beute in durchschnittlich 99 Sek. Von
jenen obenerwihnten 21 isoliert aufgezogenen Iltissen, die Ratten bekamen,
griffen nur 15 heftig an, und nur 9 von diesen toteten sie nach durchschnittlich
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236 Sek. — Wegen des schnellen Bewegungsablaufes konnten wir den Ort des
ersten Zubisses nur bei 18 der mit Geschwistern aufgezogenen und 13 der iso-
liert aufgewachsenen Iltissen feststellen. Von ersteren fafiten 7 die Ratte im
Nacken, 7 in der Riickenmitte und 4 am Korperende, von letzteren dagegen
nur einer am Kopf, 5 in der Riickenmitte und 7 am Kéorperende, das bei den
fliichtenden Ratten auch leichter zu fassen ist. Dafl die mit Geschwistern
aufgezogenen von vornherein die Nackenregion der Beute zu ergreifen
versuchen, diirfte daraus hervorgehen. Offenbar haben die Tiere beim Spie-
len mit dem Artgenossen Erfahrungen gesammelt, die ihnen beim spiteren
Beutefangen zugute kommen.

Die Bewegungen des Beutefangens: Beiflen, Umwerfen der Beute, Tot-
schiitteln und Nachbeiflen sind den Iltissen als Erbkoordinationen gegeben.
Aber ihre Aufeinanderfolge regelt sich iiber Auflenreize, wobei der Ablauf
ciner Erbkoordination die auslésende Reizsituation dndert und damit das
nichste Verhaltensglied aktiviert. Ein Weiterlaufen der einmal aktivierten
Kette bet Ausbleiben eines Reizes, wie wir es beim furtterversteckenden Eich-
hérnchen beobachten, sieht man hier nicht. — Nie hat einer nach verfehltem
Zuschnappen ins Leere totgeschiittelt. — Auch kann der Iltis situationsgemif},
etwa mit dem Fressen beginnen, ohne vorher zu schiitteln.

Der unerfahrene Tltis verfolgt Fliehendes angeborenermaflen und lernt
erst spiter auch Ruhendes als Beute zu erkennen. Die Orientierung des T6-
tungsbisses lernt er nur dann, wenn die Beute wehrhaft ist. Ahnlich wie beim
Niissesffnen (S. 719) die Struktur der Nuf§ das Lernen des Eichhdrnchens leitet,
wird hier die Aktivitit des Iltisses vom Verhalten der Beute gelenkt. Er wird
Fliichtendes anfangs fast immer irgendwo am Riicken oder Ende zu fassen be-
kommen, braucht “ich aber nur die Korperlingsachse der Ratte entlang zu
beiflen, um leicht zu tSten. Beiflt er zu weit hinten, lduft er Gefahr, sclbst
gebissen zu werden.

Dafl Iltisse im Spiel mit Artgenossen Erfahrungen sammeln, die spiter
beim Beutefangen niitzen, hat WisTenuse (1960) nicht beachtet. Aus Ver-
suchen mit 5 splelerfwhrenen Tltissen, die Miduse durch Nackenbifl tSteten,
schlof sie, der Nackenbif} sei angeboren Von zwet isoliert *mfge?ogenen
Tieren totete allerdings nur einer so geschickt. Hitte sie auflerdem mit wehr-
haften Rartten experimentiert, hitte sie sicher auch gesehen, dafl selbst die
Spielerfahrenen noch manches dazulernen miissen.

Das schlechtere Lernen dlterer Tltisse erklirt sich vielleicht aus deren
starkerem Bediirfnis nach einem sozialen Kumpan, wozu pafit, daff sie bereits
bei der ersten Begegnung muckerten, beiflgehemmt waren und bisweilen auch
zum Spiel auffordernd umhersprangen.

c) Das Beutefangen eines unerfahrenen Mauswiesels

Die Wiesel sind Augentiere und gewandte Jiger (ScHmipT 1954). Immer
wieder bauen sie Minnchen und schauen in die Runde, was jagende Iltisse
nur selten tun. Erfahrene Wiesel t6ten Miuse und Ratten durch Nackenbifl.
Mauswiesel springen dazu grofleren Nagern auf den Riicken und klammern
sich mit Armen und Beinen fest (Abb. 13 a). Vier zusammen aufgezogene
grofle Wiesel téteten mit drei Monaten ihre erste Ratte durch gezielten Nak-
kenbifl. Zu spit kamen wir bei Iltissen darauf, daf} sie im Spiel dazulernen.
Ich habe seither keine Wiesel bekommen. Wohl aber iiberlieff mir das Ehepaar
Dr. W. IsstL ein Mauswiesel- 9 das sie vom Siuglingsalter aufgezogen hatten
und das noch keine Beute getotet hatte. Wir filmten es, als es mit sechs Mona-
ten seine erste Maus totete (EwsL-EiBESFELDT 1956 c). Es packte sie sogleich
im Nacken und trug sie in eine Ecke; dort entkam die Beute. Im Laufe der
Verfolgung wurde sie am Korperende, danach in der Riickenmitte, am Kdrper-
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ende, am Nacken, in der
Riickenmitte und noch zwei-
mal am Korperende gepackt
(b). Dabei wurde das Wiesel
zuletzt gebissen, lief los, griff
nach dem Nacken der Maus
und bif} sie tot.
ﬁﬂ/‘:‘\“\ Die unmittelbar danach
AT YN gebotene zweite und dritte
RN Maus totete es zielsicher durch
‘ Nackenbifl, die vierte erst

i

/ N beim zweiten Ansprung, nach
. o~ S ~ . . . v .
- Fehlgriff in die Korpermitte.

Ay Pt R T e N\ Y, Nach  siebenwdchiger
. : Pause packte das gleiche

Abb. 13: a) Mauswiesel tétet eine Maus durch Nacken- Wlesel. cine zucrst g_CbOtenc
bif (oben), b) unerfahrenes Tier beifit Maus in den  Ratte in der Riickenmitte und
Riicken (Zeichnungen von H. Kacher nach Aufnahmen gleich danach 1m Nacken.
aus dem wiss. Film E 133, EisL-EisesFeLpT 1956 ) Eine zweite totete es durch

Nackenbifi.
Das Mauswiescl war zwar von Anbeginn geschickter als die Iltisse, mufite
aber cbenfalls das bessere Zielen erlernen.

5. Das Paarungsverhalten

a) Versuche an Nagern

Uber die Ontogenese des Paarungsverhaltens der Wanderratte berichteten u.a. Beacnh
(1942a, 1942b, 1947), StonE (1922, 1926), Kacan u. Beacu (1953) und Larsson (1956,
1959). Das & folst dem @ und reitet von hinten her auf. Mit den Vorderbeinen
umklammert und reibe es deren Lenden. Das @ antwortet durch lordotisches Durchkriimmen
des Riickens und Hochheben des Schwanzes. Das tun auch isoliert aufgezogene, wenn man
tiber ihren Riicken streicht (BEacn 1947, SToNE 1926). Auch unsere 51 @@, die ich vor dem
Nestbautest (8. 735) verpaarte, verhiclten sich so.

Ein durchaus normales Paarungsverhalten beobachter man auch bei einzeln aufgezoge-
nen & & (Beacn 1942a, 1958, Kacan u. Bracu 1953). Sie laufen sogleich auf briinstige
Weibchen zu, rciten auf, und meist gelingt dic Paarung. Larssons (1959) erfahrene Ratten
cjakulierten in ciner Std. &fter als unerfahrene, die linger bis zum Wiedererwachen der
Paarungsbercitschaft brauchten. Nach BeacH (1942) ritten 3 seiner 15 unecrfahrenen Ratten
anfangs nicht von der richtizen Scite auf. Offenbar wird bei der Orientierung dazu gelernt.

Jene 28 Ratten- & &, die wir kimpfen liefen (S. 726), verpaarten wir danach nut briin-
stigen @@, Dic & 8 waren sofort sprungbereit, und diec meisten paarten sich erfolgreich.
Nur 5 ritten falsch orientiert auf, lernten aber schnell das richtige Verhalten. Falsch orien-
tiertes Aufreiten beobachteten wir auch an unerfahrenen Hamster- 8 8 (EisL-EsesreLpT
1953 a) und VarLensTeN, Riss u. Younc (1955) bei Mcerschweinchen, die im iibrigen das art-
spezifische Paarungsverhalten zeigen. Von 17 cinzeln aufgewachsenen intromitticrre und
cjakulierte allerdings nur c¢ins, wihrend von 19 erfahrenen 16 erfolgreich waren.

Beachs (1942 b) Ratten begatteten nie Meerschweinchen, Jungkaninchen oder nichtbriin-
stige Ratten-Q%. Das versuchten sic nur, wenn man sie zuvor mit briinstigen 99 zusammen-
geserze hatte. Uncerfahrene Meerschweinchen- 3 & reiten dagegen auf nichtbriinstige Weibchen
auf und lernen erst aus deren abweisendem Verhalten, solche zu meiden (LoutTtiT 1929 3,
1929b). DieTerLENs (1959) isoliert aufgezogene Goldhamster zeigten ein arttypisches Ge-
schlechtsverhalten.

b) Das Paarungsverhalten der Iltisse

Erwachsene Hus- 7S packen ein briinstiges @ nach kurzem Beschnuppern
ohne weiteres Zeremoniell im Nacken und schleppen es zum nichsten Unter-
schlupf. Dabei mudkern beide, eine von GogTHE (1940) beschriebene Lautiufie-
rung der sozialen Kontaktbereitschaft. Sie liuft willig mit, wehrt sich aber,
wenn er einmal eine andere Kérperstelle packt. Daraufhin verbessert er den
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Griff. Sie kann ihn zum Nackenbif§ einladen, indem sie sich mit gesenktem
Kopf vor ihm aufstellt. Wihrend der bis zu etwa 90 Min. dauernden Vereini-
gung hdlt er die Fihe im Nacken fest (Abb. 14); weitere Einzelheiten bei
EmBL-EiBESFELDT (1956 a).

Abb. 14 a, b: Der Nackenbif des 1ltisriiden
bei der Paarung

9 zur Zeit des Augenofinens isolierte und 3 mit Geschwistern aufgezogene
J J beschnupperten mit 10 bis 11 Monaten sogleich das briinstige @ muckernd
und packten es. Die drei mit Geschwistern aufgewachsenen ' ergriffen ziel-
sicher den Nacken. Von den isoliert aufgezogenen waren dagegen nur drei so
geschickt, Die anderen packten das @ meist iiber der Schwanzwurzel, was Ab-
wehr ausldste. Dann griffen sie neuerlich zu und nach wenigen Versuchen hielten
sie ihr @ richtig. Nur ein bereits zwei Jahre alter versagte ganz. Er hielt das sich
wehrende @ weiterhin falsch und schiittelte es zuletzt heftig. Er lernte es nie.

Wir hatten beobachtet, dafl spielende Iltisse einander oft im Nacken
packen, was den Spielpartner immobilisiert. Solche Erfahrung kénnte den
d J spiter zugute kommen und die groflere Geschicklichkeit der drei Spiel-
erfahrenen erklaren. Wir isolierten weitere 7 ', nachdem wir sie bis zwei
Monate nach dem Augendffnen mit den Geschwistern spielen lieflen. Sie
alle ergriffen im folgenden Friihjahr einbriinstiges @ ohne zu z6gern im Nacken.

5 1soliert aufgezogene @9, die nicht mit Geschwistern gespielt hatten, lie-
fen, wenn briinstig, muckernd zum eingesetzten Riiden, wehrten sich aber
heftiger als erfahrene es tun, wenn er sie falsch packte. Mit solchen Q9
hatten unerfahrene " groflere Schwierigkeiten. Erfahrene Riiden packten
sie dagegen fest im Nacken, und dann horte die Gegenwehr auf.

Ahnlich wie beim Beutefangen stehen dem Iltis die Bewegungen des Paa-
rungsverhaltens als Werkzeuge zur Verfigung, und er erkennt auch ange-
borenermaflen die ausldsende Reizsituation. Nur die Orientierung des Nak-
kenbisses mufl er lernen. Das geschieht normalerweise im Spiel. Fiir den Fall,
daf ein Riide das versiumte, kann er, gewissermaflen als doppelte Sicherung,
bei der ersten Paarung das richtige Verhalten nachlernen. Auch Rhesus-Affen
lernen erfolgbringendes Aufreiten im Spiel (Harrow 1962).
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6. Das Duftmarkieren des Aguti

Viele Sduger grenzen ihr Revier durch Duftmarken ab. Marder und
Dachs markieren bestimmte Gelindepunkte mit dem Sekret ithrer Analdriisen,
Hamster mit thren Flankendrisen (EisL-EiBEsreLpT 1950 b, 1953 2, GOETHE
1938, Frank 1940). Ratten und Hausmiuse harnen tropfenweise beim Umher-
laufen und legen so Duftspuren. Galagos harnen in die Handflichen und ver-
reiben das auf die Fufisohlen (EiBL-EiseEsreLDT 19502, 1953 b). An den Duft-
marken orientiert sich das Tier, und sie helfen ithm, Revierfremde abzuweisen
(HebpiGer 1949).

Mein allein aufgezogener Dachs markierte mit 4 Monaten in der arttypi-
schen Weise, ebenso 8 isoliert aufgewachsene 0 des europiischen Hamsters.
4 von der Geburt an isolierte Aguti-J' duftmarkierten mit vier Wochen. Sie
driickten ihre Analregion fest gegen die Unterlage und hinterlieffen deutliche
Sekretspuren.

Die gleichen Agutis zeigten auch mit 2Monaten das Harnspritzen:
Sie erhoben sich auf die Hinterbeine, liefen dem Pfleger einige Schritte ent-
gegen und bespritzten ithn gezielt mit Harn bei voller Erektion. Die kompli-
zierte Verhaltensweise wird sicher nicht durch Selbstdressur erworben. Sie war
bei allen Tieren von einem Tag auf den anderen da, ist also sicher eine Erb-
koordination. Sie dient normalerweise dazu, das @ zu markieren. Setzte man sie
zu 1hresgleichen, so duftmarkierten sie den Pfleger bald nicht mehr und ritten
auch nicht mehr auf seine Hand auf.

7. Das Nestbauverhalten
Nestbauverhalten der Wanderratte

a) Erfahrene Tiere:

Die Wanderratte griibt im einfachsten Falle einen schrig in den Boden fiihrenden Gang
mit erweiterter Endkammer. Mit den Vorderbeinen abwechselnd, scharrt sie Erde vor der
Schnauze unter den Bauch (Scharren), tritt mit den Hinterbeinen iber den sich ansam-
melnden Erdhaufen und schiebt ithn mit kriftigen Fufistéfien nach hinten (Auswerfen).
Ist der Gang tiefer, dann macht sie kehrt und schiebt die Erde abwechselnd mit den Vorder-
beinen stoflend vor sich her aus dem Gang (Schieben). Dabei erscheint ihr Kopf im Bau-
cingang und sichert, was LoHRL (1938) auch bei der Waldmaus beobachtete.

Ist der Bau gegraben, dann holt die Ratte wirmeisolierende Stoffe mit den Zihnen
heim und verbaut sic im Wohnkessel. Schlafnester werden nach KoLLER (1955) von beiden
Geschlechtern angelegt, wenn es kalt ist (KinpER 1927), Brutnester nur von trichtigen Q9
auch bei Wiirme (Wiesner u. SuHearD 1933, KorLer 1955). Hausmiuse verbrauchen dabei
ctwa drei-viermal so viel Genist wic zum Schlafnest. Progesteron steigert die Nestbauakeivitit
(Korrer 1955); nach dem Werfen férdert dic Anwesenheit der Jungen. Beniest-NoiroT
(1962) brachte jungfriuliche Miuse durch Unterschieben Neugeborener zum Nestbauen.

Halme packt die Ratte mit den Nagezihnen und hebt sie auf (Ergreifen). Fest-
gewachsene nagt sic ab. Meist trigt sie sie gebiindelt zum Nest (Eintragen) und legt sie
dort ab (Ablegen), vor allem, wenn sic bereits einiges zusammengetragen hat, Durch ab-
wechselndes Stoffen mit den Vorderbeinen, dhnlich dem Hinausschicben von Erde heim Gra-
ben, und mit der Schnauze schiebt sie dic Neststoffe auf einen Haufen. Verstreut Licgendes
wiigt sie herbei. Oft scharrt sie es zum Nestplatz.

Mitten im Haufen drehe sie sich wiederholt auf der Stelle im Kreis (Ausmulden),
scharrt das Genist mit den Pfoten zur Seite und driickt es schlieRlich mit den Vorderbeinen
stoffend fest (Tapezicren). So entsteht ein ringformiger Nestwall. Uber diesen hinweg-
greifend hole die Ratte auflerhalb Liegendes mit dem Maul herbei (Zuriicklegen)
(Abb. 15a). Sic kann cs auch mit einem oder beiden Vorderbeinen, mit einer dem Scharren
ihnlichen, doch langsameren Bewegung cinholen (b). Das Abgelegte stofit sic mit Vorder-
beinen und Schnauze fest.

Grobes Genise hile sic mit beiden Hinden vors Maul und spaltet es mit den Nage-
zihnen (Zersplcifen) (Abb. 16). So werden selbst Holzstiicke zu Holzwolle verarbeitet
(EipL-EisesreLpy 1958 b). Bei kaltem Wetter zieht die Rarte Streifen aus dem Nestwall und
deckt sich damit zu. Durch hiufige Wiederholung wird die zunichst lose Decke dichter und
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Abb. 15: a) Zuriicklegen der nestbauenden Ratte, b) ,Einholen der nestbauenden Ratte (aus
dem wiss. Film B 757, EisL-EiBESFELDT 1958 b)

Abb. 16 a, b: ,Zerspleiflen® von Strohhalmen (aus dem wiss, Film B 757, Eisc-Eises-
FELDT 1958 b)

durch Feststopfen von Streifenenden und durch Tapezieren verflochten. Jede dieser eben
beschricbenen Verhaltensweisen ist aus kleineren funktionellen Einheiten zusammengesetzt:
das Zerspleiffien z. B. aus Hochheben und Festhalten mit der Hand, Beiflen in den Halm,
ruckartiges Hochreilen des Kopfes und Fallenlassen (s. Erorterung S. 744).

Dic Bewegungskoordinationen des Grabens und Eintragens folgen cinander in einer
relativ strengen Ordnung. Scharren, Ausmulden, Einholen, Zurlicklegen, Tapezieren und Zer-
spleiflen kénnen sich dagegen in bunter Folge ablosen. Hartes Stroh zerspleifit die Ratte bald
nach dem Eintragen, was sinnvoll ist, denn dann erst li8¢ sich der Stoff gut verbauen. Weiche
Papierstreifen trigt sie dagegen gleich in groferer Zahl ein, und alle dic Einzelbewegungen
Jaufen ohne ersichtliche Ordnung ab, und erst gegen Schlufl wird zersplissen und eine weiche
Mulde gebildet. Von den Bewegungen der Schlafnest-Herstellung sind nur das Zuriicklegen,
Einholen und Ausmulden bei gleichzeitigem Tapezieren typische Nestbaubewegungen. Dic
iibrigen Verhaltensweisen, z. B. die des Grabens, dienen auch anderen Funktionen.

Vergleichende Beobachtungen zeigen, dafl andere Nager formal sehr dhn-
liche und z.T. wahrscheinlich homologe Bewegungsweisen besitzen (EisL-
EesreLpT 1958 2). Es miissen auflerdem verschiedene Voraussetzungen er-
fiille sein, damit iiberhaupt ein Nest gebaut wird: Eine Ratte oder Hausmaus
muf} die Umgebung vorher erkundet haben und einen festen Schlafplatz oder
eine gut gedeckte Stelle als Unterschlupf kennen.

Nach BeacH (1939), Kinper (1927), Lesronp (1937a, 1937b) und
SturMaN-HuLBE und STonE (1929) bauen auch einzeln aufgezogene Ratten



Angeborenes und Erworbenes im Verhalten ciniger Siuger 735

ein Nest; das Verhalten scheint angeboren. Allerdings hatten die Versuchstiere
Gelegenheit durch Umgang mit festen Gegenstinden das Nestbauen zu er-
lernen. Die Ratten von Riess (1954), denen die Moglichkeit dazu genommen
war, bauten nicht.

b) Nestbauverhalten unerfahrener Ratten

Riess (1954} isolierte Ratten vom 21. Tag an und zog sic in Gitrerkifigen mit Pulver-
futter so auf, daf sic keinerlei Gelegenheit hatten, mit festen Gegenstiinden umzugehen.
Dann sctzte er sic paarweise in cinen Testkiifig, von dessen Seiten Papierstreifen herabhingen.
Keine baute dort ein Nest. Wohl aber trugen sie das Papier ziellos umher und verstreuten
es tiber den ganzen Boden. Rigss folgert, dafl Rarten das Nestbauen erst lernen miifiten. Wie
LenrMAN (1953) ausfiihre, wiirden sie zunichst rein zufillig die verschiedensten Gegenstinde
zu ihrem Schlafplatz schleppen, dabei die Erfahrung sammeln, was Wirme isoliert und was
nicht, und erst auf Grund dieser Lefahrung ein Nest bauen.

Sicher hat Riess seine Frage, ob das Nestbauen angeboren oder erlernt ist, zu cinfach
gestelle und aus seinen Befunden zu weite Schliisse gezogen.

Wir trennten 12—21 Tage alte Albino-Ratten von ihrer Mutter und
zogen sie in beheizten Gitterkifigen, wie Ritss, ohne jedes Nestmaterial auf.
Sic bekamen anfangs Milch aus einer Pipette, spater nur Pulverfutter in cinem
Glas, dessen Offnung kein gleichzeitiges Scharren mit beiden Beinen erlaubte.
Wasser tranken sie aus einem Glasrohr. Da Ratten bei Mangel an Genist hiu-
fig thren cigenen Schwanz eintragen, amputierten wir ihn. Aber im Gegen-

> ' satz zu Riess priften wir
die Tiere schlicflich in
ihrem vertrauten Kifig.
Bei 17—20° C im Raum
boten wir thnen Krepp-
papierstreifen oder Stroh-
halme in einer an der Ki-
figwand  befestigten  so
schmalen Raufe, dafi sie
ithr wohl Papier entnch-
men, nicht aber darin
bauen konnten (Abb. 17).
Ratten, denen wir Nest-
material — wie Rigss —

in einer fremden Umge-
Abb. 17: Unerfahrenes Rattenweibchen zieht Nestmaterial bung boten, bauten lange
aus der Raufe (aus dem wiss. Film B 757, EiL-Ei1BESFELDT
1958 b)

nicht, sondern erkundeten.
Selbst hochtrichtige, er-
fahrene @9 liefen im fremden Kifig lange ziellos umher, ehe sie sich fur einen
Nestplatz entschieden und zu bauen begannen.

Wir untersuchten den Schlafnestbau von 94 jungfriulichen und 3 trich-
tigen, nestbauunerfahrenen Q9 und den Brutnestbau von 49 unerfahrenen 99
unmittelbar nach dem Werfen. Sie waren beim Versuch meist 2—3 Monate alt.

Von den 94 jungfriulichen Q@ hatten 39 im Kifig weiter nichts als
das Trink- und das Furterglas. Von ihnen bauten 9 sogleich und 4
innerhalb der ersten Stunden nach dem Einsetzen der Raufe. 20 Ratten liefen
zuerst ziellos mit den Papierstreifen umher und verstreuten sie, bauten aber
innerhalb von 5 Stunden. 6 Q9 schiief8lich hatten auch am nichsten Morgen
noch kein Nest. Es sah so aus, als hitten die Ratten in dem unstrukturierten
Kifig Schwierigkeiten, sich fiir einen bestimmten Nestplatz zu entscheiden.
Beobachtungen an den Vortagen zeigten, dafl von den 39 Tieren nur 13 cinen
festen Schlafplatz hatten, die anderen wechselten ihn. Alle 9 Ratten, die gleich
zu bauen begannen, gehdrten zur ersten Gruppe.
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Um den Tieren die Nestplatzwahl zu erleichtern, teilten wir eine Ecke
des Versuchskifigs durch eine senkrechte, 10 cm hohe und 15 cm lange Blech-
platte ab. Von den 55 in einem solchen Kifig gepriiften Ratten bauten 45 in
der ersten Stunde hinter der Blechplatte, und zwar auch solche, die dort nicht
zu schlafen pflegten. 9 Ratten bauten innerhalb der ersten 5 Stunden in einer
anderen Edke, und eine baute nicht.

Von den insgesamt 94 virginellen Q9 bauten also 87 ein Nest; 58 be-
gannen damit innerhalb der ersten Stunde nach dem Einsetzen der Raufe.

Das folgende Protokoll mag den Ablauf des Nestbauens eines uner-
fahrenen Rattenweibchen zeigen.

Q@ Nr.7/1959, geb. 1. April 1959, isoliert am 17. April, gepriift am 28. Sept. 1959.
16.00 Uhr  Raufe mit Nestmaterial an die Kifigwand; Ratte beschnuppert sie
01 Zieht einen Streifen heraus, 1aflt ihn fallen und liuft weg.

02 Zicht und benagt herabhingende Streifen und springt danach im Kifig umher.
Zieht wieder am Streifen und macht eine Zuriicklegebewegung tber die Schul-
ter, obgleich der Streifen noch in der Raufe hingt; 15t los.

03 Zieht einen Streifen heraus, trigt thn zum Schlafplatz hinter das Blech und
holt ziigig zwei weitere dorthin. Zieht noch einen Streifen heraus und lifit ihn
fallen.

04 Zieht an einem Streifen, lauft weg, kommt aber gleich wieder und zieht noch
dreimal vergeblich.

05 Zieht Streifen aus der Raufe und legt ihn am Nestplatz ab, zieht drei weitere

heraus, trigt sie aber nicht ein, sondern scharrt sie mit den Vorderbeinen unter
den Bauch, Drei weitere Streifen trigt sie einzeln ein und scharrt auf jedem

kurz.
09 Zieht 2 Streifen heraus, lifit sie fallen, scharrt kurz darauf und liuft weg.
11 Scharrt auf einem herabhingenden Streifen. Schiebt, mit Kopf und Vorder-

beinen stoflend, vor dem Nestplatz liegende Streifen hinter das Blech. Trigt
ein; Zuriicklegen und Einholen vom Nest aus. Zieht Streifen aus der Raufe.

15 Friflt, kratzt sich, liuft umher. Der halbe Kifigboden ist mit Papierstreifen
bedeckt.

19 Kratzt sich, liuft umher.

20 Trinkt, kratzt sich, scharrt in den herumliegenden Streifen, Zuriicklegen, Schar-
ren, Zuriicklegen (alles auflerhalb des Nestes).

24 Zieht Streifen aus der Raufe, Scharren, Zuriicklegen. Zicht an herabhingendem

Streifen, Zuriicklegen, Ziehen, Zuriicklegen, Scharren, Zuriicklegen; zernagt
einen Streifen; Ziehen, springt im Kifig umher; zieht an einem Streifen,

liuft weg.

29 Kratzt sich wiederholt; springt im Kifig umher, beschnuppert Verschiedenes
und d6st kurz,

31 Scharrt mit einem Vorderbein Nestmaterial zur Seite, legt zuriick, scharrt. Zicht

Streifen aus der Raufe, nagt an einem Streifen, springt im Kifig umher. Zieht
an einem Streifen, trigt ihn in eine Ecke (aber nicht in die Nestecke).

32 Kratzt sich, frifie.

35 Kratzt und purzt sich, lduft umher, kratzt sich.

37 Scharrt im verstreuten Nestmaterial, liuft umher.

38 Springt umher, zieht an einem Streifen, scharrt mit einem Vorderfuf}, zieht,

springt hinter das Blech, liuft umher. Scharrt im Nestmaterial und triigt einen
Streifen ein. Zuriicklegen am Nestplatz, Nagen, Ausmulden, Einholen, Zuriick-
legen, Nagen, Einholen, Zuriicklegen, Zurlicklegen, Zerspleiflen.

42 Einholen, Zuriicklegen, Ausmulden, Scharren; zieht einen Nestmaterialstreifen
unter ihrem Bauch hervor und legt ihn neben sich ab; Ausmulden.
45 Putzt sich im Nest. Hat fast alle herumliegenden Papierstreifen eingeholt, zer-

spleift. Liuft weg, kratzt sich. Kehrt ins Nest zuriick, Ausmulden, Zerspleiflen.
Zieht Material unter dem Bauch hervor und legt es zuriick. Kratzt und putzt
sich, zerspleiflt, Ausmulden, Einholen, Zerspleiflen.

50 Zerspleifit, holt dann ziigig vor dem Nest liegende Streifen ein, Ausmulden.
Kratzt und purtzt sich, zerspleifit. Die Hilfte des Materials ist im Nest.

54 Putzt sich 12 Minuten lang und dést kurz.
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17.08 Verlifle das Nest. Kratzt und streckt sich, Kehrt zweimal kurz ins Nest zurlick
und lduft wieder weg. Wiceder ins Nest; Zuriicklegen, Zerspleifien, Zuriicklegen,
Einholen, Zuriicklegen, Ausmulden. Trigt lose umherlicgende Streifen ein.
17.15 Zicht Streifen aus der Raufe und triigt ihn ein. Liuft weg, kratzt sich, Da
bereits ein Nest gebaut ist und keine losen Streifen herumliegen, wird die
Beobachtung abgebrochen.
~ Wie ersichtlich begann die Ratte rasch mit dem Nestbau. Bereits in der
dritten Min. trug sie ein und scharrte schon in der 5. Min. auf dem Eingctra-
genen. Anfangs zog sie mehr aus der Raufe, als sie verbaute, und machte die
Bewegungen des Zuriicklegens und Scharrens auch auflerhalb des Nestplatzes.
Sie sprang auch viel umher, aber trotz allem lief der Vorgang auch bei dem
unerfahrenen Tier recht ziigig ab. In der bunten Aufeinanderfolge der Be-
wegungen ist cine Ordnung insofern erkennbar, als anfangs mehr emngetragen
wird und die Ratte nur kurz im Nest bleibt. Von der dritten Viertelstunde
an sieht man sie im Nest linger ausmulden und zerspleifien.

Alle unerfahrenen Ratten, die ein Nest bauten, taten das mit den ein-
gangs beschriebenen Bewegungen. Sie beschnupperten und benagten zunichst
die Raufe, fanden dabei die Streifen, zogen einen heraus, benagten ihn oder
trugen ihn ein. Manche beschiftigten sich dann lange mit dem Streifen und zernag-
ten ihn, andere holten gleich den nichsten oder sie balgten sich mit dem Strei-
fen wic spielende Jungratten.

Man gewann nicht den Eindrudk, als handelten die Tiere zielstrebig. Viel-
mehr liefen Verhaltensweisen des Nestbauens auch dann ab, wenn sie in
diesem Stadium noch keinen Sinn hatten. So driidkten manche einen eben ein-
getragenen Streifen mit der Schnauze irgendwo gegen die Gitterwand, lieflen
ihn los und machten kurz die Tapezierbewegung in die Luft, als der Papier-
streifen lingst zu Boden gefallen war. Solches Abdichten des Kifigs geht erst
dann, wenn mehr Neststoff herbeigeschafft worden ist. Andere scharrten lange
auf dem ersten cingetragenen Streifen, ein Verhalten, das erst beim Mulden-
bauen niitzt. Oft wurde das eben Zusammengetragene durch falsch angewen-
detes Scharren verstreut und mufite von neuem ecingesammelt werden. Da die
Ratte aber immer neues Material herbeischafft und die Nestbaubewegungen
dauernd wiederholt, entsteht zuletzt doch ein Nest (Abb. 18).

Unerfahrene trugen mitunter sogar ins Leere cin, z. B. wenn sic vergeblich an einem
in der Raufe festgeklemmten Streifen gezogen hatten. Dann liefen sie schliefilich ohne diesen
mit crhobenem Kopf zum
Nestplatz, als trigen sie
wirklich etwas.

Dic  erfahrungslosen
@9 nahmen awuch 10 em
lange Trinkstrohhalme zum
Bauen, und zersplcifiten sic
schnell zu feinen TFasern
(Abb. 19). Aber das socben
Zersplissene lieBen sic gleich
wieder fallen, unbekiimmert
ob ¢s wirklich gespalten oder
nur angesprengt war. Da sie
¢s aber stindig wiederhol-
ten, wurde doch alles fein
zerfasert.

3 unerfahrene @9 ver-
paarten wir und filmten ihr
Nestbauen  wihrend  der
Schwangerschaft. Nicheerich-
tige $Q hdren im wirmen-
den Lampenlicht zu bauen
Abb. 18: Erstes Schlafnest einer unerfahrenen Ratte im Ver auf, wihrend trichtige sich
suchskifig dadurch kaum stéren lassen.
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Alie dreil bauten, zwei mit
Papierstreifen, cines mit
Stroh. Zwei konnten sich
anfangs nicht fiir einen be-
summten Nestplatz  ent-
scheiden. Eines lief zuerst
zum Schlafplatz und legte
den Streifen davor ab. Den
nichsten legte sie in die
Ecke gegeniiber, wo sie
blieb. Das andere @ holte
das Stroh zuerst in die der
Raufe  zunichst liegende
Kifigecke a, wechselte aber
nach kurzem Bauen zum
alten Schlafplatz b. Danach
trug sie kurze Zeit wicder
nach a ecin und brachte

schliefflich alles nach b.

Abb. 19: Aus zerfaserten Strohhalmen gebautes Nest 49 unerfahrenen Q9
boten wir erstmals Nist-
stoff, unmittelbar nachdem

wir thr Jungeeintragen gepriift hatten (S. 740). Alle bauten ziigig, und die meisten deckten

spater ihre Jungen auch zu, che sie sie fiir tinger verliefen. Nach dem Werfen ist der Nestbau-
trieb besonders stark, und Ratten, dic nichts anderes finden, tragen dann oft den eigenen

Schwanz ein.

10 der in Gitterkifigen aufgewachsenen Ratten boten wir erstmals lockeres Erdreich,
nachdem wir ihr Nestbauen untersucht hatten, Alle gruben mit den typischen Bewegungen.

Versuche mit isoliert aufgezogenen Ratten der Wildform brachen wir ab. Sie wurden
zu schredkhaft und saflen nach dem Einbringen der Raufe oft tagelang verstdrt in einer Ecke.
Von 17 Ticren bauten nur 5 innerhalb ciniger Std. ein Nest. Als ich den nichtbauenden
kleine Blechgewdlibe bot, bauten nur weitere drei darunter, obgleich auch die anderen unter
diesc Deckung fliichteten.

Wie unsere Versuche zeigen, ist der Umgang mit festen Gegenstinden
keineswegs eine Voraussetzung fiir die Entwicklung des Nestbauens der Ratte.
Sie braucht nur cinen Nestplatz an den sie sich gewShnt hat oder dessen Be-
schaffenheit sich dazu eignet; sie mufl wissen, wohin sie gerichtet eintragen
soll; das hat Rigss (1954) offenbar iibersehen.

Das Eintragen selbst ist eine erbangepafite Verhaltenstolge. Die
Teilakte Ergeifen, Festhalten, Nachhauselaufen und Ablegen werden nicht
erst durch Lernen in eine Ordnung gebracht und laufen, einmal ausgeldst,
manchmal auch ohne weitere Mithilte von Auflenreizen weiter. Natiirlich aber
ist das Wegziel erlernt. Jedes Einfahren einer Wegdressur zu einer Bewegungs-
gestalt ist ja ein Verschrinken angeborenener Lokomotionsweisen und Taxien
mit erlernten Richtmarken. Macht man das Weglernen unmdglich, wie Rikss
es tat, dann tragen die Ratten das Genist ziellos umher.

Die Nestbaubewegungen aber sind angeborene einzelne Erbkoordi-
nationen, denn sie sind ja auch dem voll verfiigbar, der keinerlei Gelegenheit
zum Uben hatte. Nur ihre Ablauffolge ist nicht streng festgelegt. Bel uner-
fahrenen Ratten erscheinen die Bewegungen unabhiangiger von einander als
bei den Erfahrenen, die ziigiger bauten und die Folge der einzelnen Bewe-
gungen den jeweiligen Anforderungen des Baufortganges besser anpafiten,
wiederum als Ergebnis individuellen Lernens. Es wird dabei nicht das Wie,
sondern das Wann und Wo gelernt: Die Bewegungen selbst bleiben unver-
andert. Kann das Verhalten im Sinne der Angepalitheit seine Funktion er-
fillen, dann wirkt dieses Passen andressierend (vgl. S. 714/15). Als Beispiel fiir
solche Instinkt-Dressur-Verschrankungen wiahlte Lorenz (1937, S.295) das
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Nestbauverhalten von Kolkraben und Dohlen: thre Nestbaubewegungen sind
angeboren, aber das Nestmaterial miissen sie ausprobieren. Durch Versuch und
Irrtum lernen sie, nur das zu nehmen, was sich in der Nestunterlage gut ver-
hake. Nur dann lauft das ,Einzittern® richtig ab und endet, sowie das Ast-
stiick fest ist, vermutlich unter dem Empfinden einer Befriedigung.

So scharrt auch eine unerfahrene Ratte nur kurz auf dem Gitterboden
oder tapeziert nur kurz ins Leere, dagegen ,ins Reine®, wenn wirklich etwas
zum Scharren oder Tapezieren da ist. Der Bewegungserfolg wird wahrgenom-
men. Das geniigt, um eine Ordnung der Bewegungstolge anzulernen. Eine an-
geborene Ordnung der Ablauffolge ist nur angedeutet. Wice erwihnt iiber-
wiegt anfangs das Eintragen, dann das Tapezieren, Ausmulden, Einholen und
Zuriicklegen und zuletzt das Zerspleifien. Aber es kann auch anderes ablaufen,
wenn wir z. B. Stroh bieten. Dieser Mangel einer strengen Ordnung bedeutet
einen Gewinn an individueller Anpassungsfihigkeit. Daher konnen Ratten
unter den verschiedensten Bedingungen nisten.

¢) Das Biindeln des Eichhdrnchens

Die meisten Nestbaubewegungen des Eichhornchens dhneln denen anderer
Nager weitgehend (EmsL-EisrsreLpr 1958 a), bis auf das dem Baumleben an-
gepafite Biindeln: Das kleine Biindel Genist hindert nicht beim Klettern. Es
wird mit dem Maul aufgenommen,
die Vorderbeine stopfen nach. Das
Eichhdrnchen hebt die Hinde bis
tiber die Augen und streift am
Nestmaterial herab. Unten ergrei-
fen sie es und driicken es gegen den
zufassenden Mund. Loses wird ab-
gestreift und Wegstehendes herab-
gezogen, es entsteht ein rundes Biin-
del (Abb. 20), Beim Abstreifen
driicken dic Arme ein- bis zweimal
fest dagegen. DasBiindeln setzt sich
also aus vier miteinander ver-
schmolzenen Bewegungen zusam-
men: Abstreifen, Heran-
dricken, Nachstopfen
und Zufassen mit den Zihnen.
Einzelne dieser Bewegungen sicht
man auch bei anderen Nagern, Ab-
streifen und Nachstopfen z. B. bei
Rételmiusen.

7 99 und 9 Jd, dic von
ihrem 30. Tag an isoliert in Girter-
kiafigen aufwuchsen und dort nur
flissige und breiige Nahrung be-
kamen, biindelten erstmalig im
Alter von drei Monaten gebotene
Niststoffe. Sic versuchten sic zuerst zu verschleppen. Als sie sich verhedderten,
biindelten sie sie, was zu lernen sie keine Gelegenheit gehabt hatten. Die Erb-
koordination Biindeln wird offenbar ausgeldst, wenn im Maul Getragenes beim
Laufen und Klettern hindert. Erfahrene warten das erst gar nicht ab, sondern
biindeln gleich beim Aufnehmen.

Abb. 20: Eichhérnchen mit Niststoffbiindel

g
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8. Das Jungebergen und Jungeverlagern
der Wanderratte

Auflerhalb des Nestes liegende Nest-
hockerjunge werden cingetragen. Artspezi-
fische ,Rufe des Verlassenseins® alarmieren
dic Mutter. Junge Wanderratten, Hamster
und Miuse fiepen fiir uns kaum hérbar, Feld-,
Wald- und Hausmiuse bis hinauf zu 80 kHz.
Eichhdrnchen pfeifen laut, und 1ltisse maun-
zen dhnlich jungen Katzen. ’

Wanderratten und Eichhornchen ver-
lagern ihre Jungen in ein Reservenest, wenn
man sie am Nestort stort.

Zum Transport packt die Rattenmurtter
das Junge mit den Nagezihnen an der nichst-
besten Korperstelle und trige es ins Nest
(Abb. 21) (Causey u. WaTers 1936). Katzen
und lIltisse ergreifen ihre Jungen dagegen im
Nacken oder am Kopfe (LEvmausen 1956).
Das so getragene Junge halt still; nur, wenn
es z. B. an cinem Fufle oder an der Schnauze
gehalten wird, strampelt und piepst cs. Die
Mutter Lifit dann oft los und greift besser zu.

Ein stummes Junges wird nur zufillig
gefunden. Uber weitere das Eintragen aus-
losende Schlusselreize vgl. Bracn und Jaywes
(1956). Sclbst artfremde Junge werden, so-
lange sic saugen, mitunter adopriert. Manche
Ratten tragen aber nur ihre eigenen Jungen
ein, andere wieder nur solche im Alter des
cigenen Wurfes (WiesNer u. SHEARD 1933).
Junge der ersten beiden Lebenswochen 18sen
woh! durch ihre Rufe und den typischen Sdug-
lingsgeruch das Eintragen besser aus als dltere
(ErsL-EIBESFELDT 1958 a).

Unmittelbar nach dem Werfen sind dic
Q@ besonders eintragebereit. Manchmal tra-
gen sie sogar erwachsene Ratten ein (WigsNER
u. SHeEarD 1933). Nach cin bis zwei Tagen
nehmen die meisten nur mehr kleine Junge
an. Der Bergetricb erlischt, wenn die Brur 21
bis 26 Tage alt ist. Man kann thn reakrivie-
ren, wenn man kleine Jungtiere unterlegt.

Nach MunN (1950) ist das Jun-
geeintragen angeboren. Ratten, die
Rigess (1954) mit Pulverfutter aufzog
(S. 735), sammelten aber ihre Jungen
nicht richtig an einem Ort, wenn er sie
mit den Kleinen in einen Priifkifhg
setzte. RI1ESs meint, sie miifiten das
wohl ebenso wie das Nestbauen, durch
Umgang mit festen Gegenstinden,
lernen.

Abb. 21: Unerfahrene Rattenmutter beim
Jungentransport (aus dem wiss. Film E 312,
EiBL-E1BESFELDT 1960)

Wie beim Nestbauen (S. 737) lag aber auch hier die Vermutung nahe, dafi
nur der Mangel einer Ortsbindung ein gerichtetes Eintragen unmdoglich machte.
In der Tat trugen auch erfahrene Miitter ihre Jungen in fremder Umgebung

ziellos umher.

49 nach der Rigss’schen Methode aufgezogene @9 (S. 735) wurden mit
zwei Monaten verpaart. Sie warfen in der durch eine Blechplatte abgeteilten
Schlafecke des Aufzuchtkifigs. Unmittelbar danach legten wir ihnen einige
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der Jungen vor. 37 QQ trugen sie ohne Zogern ein. Sie suchten auch in der
typischen Weise dort nach, wo sie das Junge gefunden hatten, nachdem sic
es geborgen hatten. 12 QQ trugen nicht ein. Bei den meisten (8) waren die Jun-
gen stark ausgekiihlt und fiepten nicht. Die gleichen 99, die beim Jungeein-
tragen versagten, bauten bel erster Gelegenheit ein Nest.

Beim Jungeeintragen zeigten erfahrene und unerfahrene Miutter nur ge-
ringfiigige Unterschiede. Unerfahrene beschnupperten das Junge etwas langer
und packten es dann weniger fest, so dafi sie die Kleinen anfangs oft verloren.
Manche versuchten auch riickwirts laufend das Junge wie ein Stiick Genist ein-
zuscharren.

Nur 4 QQ bemiihten sich, ihre Jungen bei Stérung zu verlagern: als ich
den Kifigschicber hochzog, packten sie eines und liefen damit suchend im
Kifg umher, Zuletzt kehrten sie wieder in die Schlafecke zuriick. Die an-
deren Ratten waren sehr zahm und zeigten wohl deshalb kein solches Ver-
halten.

Im Bewegungsablauf gleichen sich Nestmaterial- und Jungeeintragen.
In beiden Fillen wird der Heimweg gelernt. Auch sind Nestbau- und Junge-
berge-Stimmung sicherlich von einem ibergeordneten Brutpflegetrieb ab-
hidngig, wic ihr gemeinsames Fluktuieren im Brutpflegezyklus zeigt. Sie sind
aber nicht identisch, denn eine Ratte zieht einmal Nestmaterial, ein anderes
Mal die Jungen vor. Miitter suchen im allgemeinen erst die Jungen aus einem
Haufen Genist und bergen sie. Ist es sehr kalt, dann kdnnen sie aber im Wahl-
versuch auch Neststoffe vorziehen.

VI. Das Spiel

Wer vom Spiclen spricht, denkt an cine zweckfreie, lustvolle Betdtigung. Sich spie-
lerisch balgende Kinder oder Kitzchen sind nicht darauf aus, sich ernstlich zu verletzen, und
junge Katzen haschen unermiidlich nach cinem Wollkniuel, als wiire es richtige Beute. Spiel
und Ernst sind bereits bei oberflichlicher Betrachtung echte Gegensitze. Zwar verwender das
spiclende Tier oft die gleichen angeborenen oder erlernten Verhaltensweisen wie im Ernstfall,
doch ohne dabei deren spezifische arterhaltende Funktionen auszuiiben. Immerhin iibt und
lernt das spiclende Tier fiir das spitere Leben. Es spiclen daher vor allem Jungtiere, seltener
erwachsene Siuger. Rételmiuse (Clethrionomys glareolus Schreber), Feldmiuse (Microtus
arvalis Pallas) oder Hausmiuse (Mus musculus L.) z.B. spielen iiberhaupt nicht, wohl aber
Wanderratten (Rattus norvegicus Berk.), Eichhdrnchen (Sciurus vulgaris 1.), Murmeltiere
{(Marmota marmota L.) und Biber (Castor fiber L.), ferner die meisten Raubtiere, vicle
Hufticre und Affen (GerLACH 1962). Ticre, die als typische Neugierwesen viel lernen, qplclcn
auch viel. Tm Spiele sammelt das Tier erahrungcn und wir erwihnten bereits, daf} es
dabei manches erlernt, was thm spiter niitzt (vgl. Paarungsverhalten des 1ltis S. 732).

Von den anderen Wirbeltiergruppen kennen wir nur vereinzelte Beispicle sicheren Spie-
lens. SAuER (1956) beschreibt, dafl sich Dorngrasmiicken damit vergniigten, Steinchen auf
cinc Blechplatte fallen zu lassen. Sie wiederholten das viele Male tiglich. EiBL-ErsgsreLpT
und SreimanN (1962) sahen einen zahmen Spechtfink seine Mchlwiirmer in Spalten seines
Kifigs verstecken, um sie dann mit einem im Schnabel gehaltenen Astchen herauszustochern.
Hatte er sie mit Hilfe dieses Werkzeuges wicder crbeutet, dann versteckte er sie sogleich
von neuem. Auch das zweckfreie ,Dichten® des Singvogels nannten W. Craig, K. Lorenz
u. a. ein echtes Spiel. Nur wenige Beispiele gibt es bisher bei Fischen und wohl gar keine
bei Amphibien oder Reptilien, deren Verhalten ja viel starrer und durch eine Fiille hoch-
spezifischer Erbkoordinationen festgelegt ist.

Groos (1899, 3. A. 1930) beschricb einige Kennzeichen des Spicles und unterschied
Bewegungsspiele, Kampfspicle, Jagdspiele und dergl. Bairy (1945) hob hervor, dafl ecin
Tier nur dann spiclt, wenn es nicht unter der Spannung elementarer Triebe (Hunger, Ge-
schlechtstrieb u. dergl.) steht. EisL-EiseseeLoT (1950b, 1951) fand weitere Merkmale: Wih-
rend im Ernstfalle, ctwa beim wirklichen Jagen oder Kimpfen, die Bewegungen cinander
in eciner bestimmten Reihe folgen und keine von ihnen fehlt, mangelr es im Spiele dieser
Ordnung. Die Bewegungen erscheinen oft einzeln fiir sich, wie abvehangt von den ihnen
normalerweise vorgesetzten Stellen. Die ]:mzclbcwcgun;,cn sind daher dem Ticre frei
verfiigbar, andere Vcrlnltcnswciscn, z.B. oft das Drohvethalten, fehlen. Das ist woh!l im
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Sinne der TinsErGEN’schen Instinkthierarchie (TuvBerceN 1952) dahingehend zu deuten, daff
im Spiele nicht der ganze Instinkt in seiner hierarchischen Ordnung aktiviert wird. Vielmehr
kommen einzelne Bewegungen tieferer Integrationsstufen unabhingig voneinander und von
den ihnen normalerweise vorgesetzten, funktionell iibergeordneten Stellen in Gang. Dem-
entsprechend fehle auch die als subjcktives Korrelat cinen autochthon akrtivierten Instinke
begleitende affektive Erregung des Tieres: cin kampfspiclendes Tier geriit nicht wirklich in
»Wut“s). Es zeigt bei seinen spielerischen Raufereien starke Hemmungen, den Partner wirklich
fest zu beiflen. Bei den Fluchtspiclen wird der Unterschied zum Ernst ebenfalls deutlich, Bei
ernstgemeinter Flucht strebt das Tier bestimmten Fluchtzielen zu, und ist es geborgen, dann
verliflt es nur zdgernd die Deckung. Bei Fluchtspiclen dagegen wechseln Verfolger und Ver-
folgter oft unvermittelt, was beim Anklingen crnster Fluchtstimmung unmdglich wire. Aus
diesem Grunde kann ein spielendes Tier sein Spicl auch jederzeit unterbrechen oder cin ganz
anders geartetes beginnen. Es kann sogar Bewegungen verschiedener Funktionskreise, die sich
im Ernstfalle gegenscitig ausschlicflen, frei kombinicren. Schliefilich ist spielerisches Tun
schwerer ermiidbar als eine Ernsthandlung. Daf} aus Spiel auch Ernst werden kann, erdreerten
wir an anderer Stelle (1950). Mevyer-HorzarreL (1956), dic unser Wissen vom tierischen
Spiel kiirzlich zusammenfafice, schlof sich ebenso wie INnELDER (1955) dieser Auffassung an.

Uber die Ursachen des Spielens weiff man wenig. Sicher liegt ihm eine
erhGhte lokomotorische Aktivitdt, ein spontaner aligemeiner Bewegungsdrang,
zugrunde (ASCHOFF 1962). Erhéhte Aktivitdt allein ist jedoch noch nicht Spie-
len. Alles Spielen ist mehr oder weniger ein Experimentieren mit dem eigenen
K&rper, mit den zur Verfiigung stehenden Erbkoordinationen oder mit den
Dingen der Umwelt,

Als Antrieb dient cine erhshte mororische Aktivitit. Aber erst durch das Hinzutreten
der Neugicr entsteht Spielen. Mit dem Begriff Neugier beschreiben wir die Tatsache, daf}
viele Sduger von sich aus neue Situationen aufsuchen und crkunden. Sie wurde als Hauptmotor
selbstindigen Lernens entwickelt. Befriedigung der Neugier wirkt bei Dressuren belohnend
(ButLer 1961, Myers und MriLer 1961). Hartow und Coop. (1950) fanden, daff Affen eine
Aufgabe lernen, wenn die
Belohnung allein darin be-
stecht, mit Gegenstinden zu
manipulicren. Er nimmt
cinen cigenen “manipulation
drive” an. Mvyers und
MiLLer (1961), deren Rat-
ten cinen Hebel zu driicken
lernten, wenn sie zur Beloh-
nung in cinen fremden Raum
durften, sprechen von “ex-
ploration drive”. Abwechs-
lung  wird von hdheren
Siugern deutlich der er-
midenden Einténigkeit vor-
gezogen. Eine ausfiihrliche
Erbrterung  bei  WiNscH-
MANN (1963).

Das spielende Tier er-
forscht im Umgange mit
den  Gegenstinden  sciner
Umwelt die Eigenschaften
Abb. 22: Sich spielerisch balgende Jungiltisse verschiedener  Dinge  und

%) Durch punktférmige clekerische Reizung im Stammhirn des Huhnes konnten
v. Houst und v. Saint Paur (1960) Verhaltensweisen verschiedenen Integrationsniveaus
aktivieren. Sie erhielten z. B. von einem Ort ,reines Gackern®, und dabei blicb es, auch
wenn sie linger oder stirker reizten. Dabei schien das Huhn affektiv vollig unbeteilige, es
verhielt sich wic cine ,,Gackermaschine®.

War dagegen der ganze Fluchtdrang aktiviert, dann folgte dem Gackern bei lingerer
Reizeinwirkung unruhiges Umhergehen, zielende Bewegungen mit dem Kopfe und zuletzt
Abflug. In solchen Fillen war das Tier als Ganzes affcktiv beteiligt. Man hatte unbedingt
den Eindruck, es fiirchte sich wirklich, ja aus den Beschreibungen und Filmen der genannten
Autoren geht hervor, dafl das hirngercizte Huhn nicht vorhandene Feinde fixiert, ihr Niher-
kommen verfolge und dann zur Scite hiipft, als halluziniere es.
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entdeckt dabei auch sein cigenes Bewegungskdnnen. So, wie es mit den Gegenstinden umgcht,
cerprobt es dic ihm zur Verfiigung stehenden Erbkoordinationen in immer neuer Kombination
und crwirbt Geschick im Einsatze der ihm angeborenen Fihigkeiten. Den Eichhdrnchen
ist z. B. das Fluchtverhalten vor Raubvégeln sicher angeboren. Seitlich laufend, fliczen sic
so um den Baumstamm, dafl sie thn zwischen sich und den Raubfeind bringen. Junge Eich-
hérnchen werden es stundenlang nicht satr und steigern sich in immer hohere Geschwindig-
keiten. Altere Wickelkinder Iachen herzlich, so oft man sein Gesicht vor ihnen versteckt und
plétzlich wieder auftauchen lifit. Dabei reagieren sie immer schneller.

Junge Iltissc erwerben im Kampfspiel Geschick im Verfolgen des anderen; sic lernen,
Wege abzuschneiden und schlieflich auch, wie ein Artgenosse reagiert (S. 732) (Abb. 22).

Manche Siuger erfinden im Spiel sogar neue Bewegungskoordinationen, z. B. mein
zahmer Dachs das Vorwirtsrollen. Zuletzt konnte er einen Wiesenhang in ganzen Purzel-
baumserien hinunterrollen. Er lernte auch auf blanken Eisflichen zu schlittern. Auf beides kam
cr zufillig; bemerkenswert ist jedoch, dafl er solche Entdeckungen auferiff und dic neue
Erfindung bis zur Fertigkeit wicderholte. In cinem Disney-Film kann man Fischotter cinen
verschneiten Abhang hinauflaufen und herunterschlictern sehen. ScunemERs (1942) Zwergsee-
biren lernten Anlauf nehmen und auf dem frisch gespritzten Gehegeboden zu schlitrern. Bis
vor kurzem noch hiclt man solche Erfindungen im motorischen Bereich fiir ctwas typisch
Menschliches.

VII. Erérterung

Lorenz (1952, 1954) und Lorenz und TinerGEN (1938) bezeichnen als
Erbkoordination formkonstante Bewegungen, die fiir systematische Einheiten
so kennzeichnend sind wie korperliche Merkmale und ebensowenig wic jene
durch individuelles Lernen erworben werden. Das Verhalten kann, wie Fehl-
leistungen zeigen, ohne Einsicht in den arterhaltenden Sinn der Titigkeit ab-
laufen, und schlieBlich soll nach der urspriinglichen Fassung des Begriffes die
Koordination rein zentral, ohne Mithilfe von Rezeptoren erfolgen. Lorenz
entwickelte diese Hypothese auf Grund der fast immer zu beobachtenden
Spontaneitiit der Erbkoordination und des Nachweises afferenzunabhiingiger
Bewegungskoordinationen durch v. Howst (1935, 1936). ,Aus allen diesen
Griinden erscheint es zuldssig, die Annahme zur Arbeitshypothese zu erheben,
dafl die Instinkthandlung in der Koordination ihrer Einzelbewegungen von
allen Rezeptoren unabhidngig und durch sie nicht beeinfluflbar sci.®
(Lorenz und TiNBERGEN 1938, S. 6), wobet die Genannten allerdings zusitz-
lich bemerken, dafl dieses Schema vielleicht etwas vergrobert sei. 1952 be-
tont Lorenz, daf} Afferenzen, speziell propriozeptorische Vorginge, beim Zu-
standekommen und bei der Koordination von Instinktbewegungen offensicht-
lich eine ,.geringe Rolle“ spielen. Die Mitwirkung von Afferenzen wird also
nicht per definitionem ausgeschlossen, sondern nur fiir gering erachtet. Das ist
auch wiederholt nachgewiesen worden, es sei nur an das Schwimmen der fast
vollig desafferentierten Krote erinnert (Gray 1950).

In manchen Fillen erblich koordinierten Verhaltens spielen jedoch Affe-
renzen eine groflere Rolle, z. B. beim Gurren der Taube. Wiirde man den Be-
griff Erbkoordination nur auf rein zentral, ohne Mithilfe von Afferenzen koor-
dinierte Verhaltensweisen beschrinken, dann verlore er an praktischer Verwend-
barkeit,da erstnach einer schwierigen Operation festgestellt werden kénnte, ob
ein Verhalten eine Erbkoordination ist. Erbkoordination und v. Houst’scher Au-
tomatismus wiren indiesem Falledasselbe. M. E.sollte man denBegriff nichtnur
auf die véllig afferenzunabhingig koordinierten angeborenen Bewegungen be-
schranken, sondern alle jenen angeborenen funktionellen Einheiten des Ver-
haltens mit einbeziehen, die, einmal durch den Auflenreiz in Gang gesetzt oder
leer angelaufen, ohne weitere Mithilfe von Auflenreizen geordnet weiter-
gehen, gleich ob Proprioceptoren nach angeborenem Plan bei der Koordination
mitwirken oder nicht. Meist wird beides der Fall sein.

Kommt dagegen eine geordnete Bewegungsfolge dadurch zustande, dafl
ein durch einen Auflenreiz ausgelostes Verhalten eine Anderung der dufleren
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ausldsenden Reizsituation herbeifiihre, die ein neues Verhalten in Gang bringt
und so fort, dann haben wir eine Kette von Erbkoordinationen vor uns. Ein
Falke, der eine Ente aus einer fliegenden Schar jagen will, sprengt z. B. durch
Scheinangriffe ein Opfer von der Schar; ist ihm das gegliickt, dann 18st die
einzelne Ente den wirklichen Angriff aus, und hat er die Beute geschlagen, so
werden wieder in einer Folge die Handlungen des Rupfens und Kropfens aus-
gelost, wobei die Reizsituation durch die vorangehende Handlung des Raubers
geschaffen wird (TINBERGEN 1952).

Bei Ausbleiben eines auslosenden Reizes reifit die Kette ab. Eine Erbkoor-
dination dagegen lauft, einmal ausgelost, unabhingig von Auflenreizen weiter,
wie Lorenz und TiNBERGEN (1938) bei der Eirollbewegung der Graugans
nachwiesen.

Unsere Versuche zeigen, dafl die Grofle der erbkoordinierten Einheiten
bei Siugern sehr wechselt. Im allgemeinen handelt es sich um kiirzere Bewe-
gungsfolgen, wie Zerspleifien, Scharren, Zurticklegen und Tapezieren im Nest-
bauverhalten der Ratte, oder Sprengen und Nagen beim Eichhornchen.

Manchmal gibt es jedoch auch sehr komplizierte Erbkoordinationen. Beim
futterversteckenden Eichhérnchen folgen Scharren, Ablegen, Schnauzenstofien,
Zudecken und Festdriicken in einer festen Ordnung und zwar nicht nur, weil
jeder Bewegungsablauf die auslosende Reizsituation indert und damit neues
Verhalten aktiviert. Auch, wenn das unerfahrene Tier nichts aufgegraben hat,
legt es die Nuf§ ab, dedst nach Schnauzenstofien das nicht vorhandene Loch zu
und driicke Nichtaufgegrabenes fest. Das dem Ablegen folgende Feststofien
konnte zwar durch einen Auflenreiz (abgelegte Nuf}) ausgelost werden. Aller-
dings erfolgt das Schnauzenstofien situationsgemifl; normalerweise 10st eine
offen daliegende Nufl Aufheben aus. Es diirfte die ganze Folge nach einem
inneren erblichen Koordinationssystem ablaufen und damit eine Erbkoordi-
nation sein, wobei Auflenreize auf den Ablauf einwirken konnen (S.714). Es
mufd nicht immer die ganze Folge ablaufen, aber dafl sie es auch ohne weitere
Mithilfe von Auflenreizen kann, beweist ihre innere Koordination.

TINBERGEN (1952) versuchte, den Begriff der Erbkoordination auf ein be-
stimmtes Integrationsniveau zu beschriinken. Er definiert sie als »starr ererbte,
wohlorganisierte letzte Einheiten des Instinktverhaltens® (S.181) und fiihrt
Kratzen und Zittern (zwei Nestbaubewegungen der Vogel) als Beispiele an.
Genau besehen, ist aber jede dieser Bewegungen wieder aus vielen Teilakten
zusammengesetzt. Wir konnen oft mehrere Integrationsniveaus erblich koor-
dinierten Verhaltens feststellen, und es scheint mir nicht moglich, den Begriff
nur Verhaltensweisen einer bestimmten Stufe vorzubehalten. Wo sollte man
denn auch die Grenze ziehen? Einatmen und Ausatmen ist ein erblich koordi-
niertes Verhalten mit lebenswichtiger Hauptfunktion; im Vogelgesang, im
Schniiffeln der Siuger, in unserem Lachen und Weinen und den angeborenen
Grundlauten unserer Sprachen, beim Saugen, Schlucken, Niesen usw. usw. ist es
in andere, recht verschieden hohe weitere Erbkoordinationen eingepafit. Beim
»Spiiren“ sucht eine Ratte den Boden mit gesenkter Schnauze links-rechtspen-
delnd und schniiffelnd ab. Im Gleichtakt mit dem Schniiffeln schlagen die
Schnurrhaare vor und zuriick. Solange das wohlgeordnete Zusammenspiel der
Bewegungen eines Integrationsniveaus nicht gelernt oder durch Auflenreize
koordiniert wird, diirfen wir von Erbkoordination sprechen.

Eine Erbkoordination kann allerdings Teilakte enthalten, die auf einem
niederen Niveau gelernt wurden. PrecHTL und Knovr (1958) zeigten, dafl
beim Menschen die Lage im Uterus und die damit verbundene unterschiedliche
Bewegungsfreiheit des Embryos das spatere Verhalten in Grenzen mitbeein-

flufie.
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Kinder, die sich in Kopflage entwickelten, zeigen gleich gute Beuge- wie
Streckreflexe. Kratzt man sie an der Fufisohle, dann ziehen sie die Beine an.
Nach Steifllage [ost der gleiche Reiz paradoxerweise Streckung aus, und Streck-
bewegungen lberwiegen auch im spontanen Bewegungsinventar des Siug-
lings. Da in der Muskulatur und dem ZNS dieser Siuglinge keine anato-
mischen Unterschiede zu den in Kopflage geborenen bestehen, mufy Gewaoh-
nung fiir dieses unterschiedliche Verhalten verantwortlich sein. Offenbar haben
die proprioceptiven Afferenzen einen Einfluf} auf die Entwicklung des spina-
len Systems. Das hat nun auch Nachwirkungen auf die spitere Motorik. Noch
im zweiten Lebensjahre iiberstreckten Steifigeborene die Knie beim Gehen
und knidkten leicht in den Hiiften ein.

Eine Erbkoordination ist primir stets erbangepafit, d. h. sie ist auf eine
bestimmte Umweltsituation zurechtgeformt, sie erfiillt eine bestimmte Funk-
tion, selbst wenn das Tier erst lernen mufl, worauf seine Erbkoordination
paflt, wie z. B. die Ratte das Tapezieren (S. 737). Zur Erbangepafitheit gehort
auch die angeborene Kenntnis dariiber, wann ein Verhalten pafit.

Eine Erbkoordination kann im Laufe der Stammesgeschichte ihre An-
gepafitheit verlieren. Solche rudimentiren Erbkoordinationen sind z. B. die
Balancierbewegungen stummelschwiinziger Affen (KruMBieGeL 1941, weitere
Beispiele bei WickLer 1961). Auch kann ein Funktionswechsel stattfinden,
indem eine Bewegung z. B. eine neue Funktion als Ausdrucksbewegung iiber-
nimmt (Beispiele bet Eisr-Eisesrsipt 1957). Findet ein solcher Funktions-
wechsel in der Ontogenese statt, dann haben wir den seltenen Fall einer er-
werbangepafiten Erbkoordination. Bei Zootieren werden Erbkoordinationen
wie Scharren oder Lecken zur Bettelgebarde (WINKELSTRATER 1960).

Werden Erbkoordinationen durch Lernen zu héheren funktionellen Ein-
heiten zusammengefafit, dann sprechen wir von Erwerbkoordinationen. Ist
solch ein Lernen in der Entwicklung des Tieres fest eingeplant, d. h. als stam-
mesgeschichtlich erworbene Anpassung in seiner Organisation durch angeborene
Auslosemechanismen so festgelegt, dafl Lernen selbst auf verschiedenem Wege
zu einem Ziele fuhrt, dann sollte man es erbangepafite Erwerbkoordination
nennen. Eine solche ist das Nestbauen der Ratte in seiner Gesamtheit. Allein
im Eintragen steckt an vorgesehener Stelle viel Gelerntes (S. 738). Schimpansen
drohen, indem sie gegen hohle Biaume, Blechtiiren und dergl. schlagen. Dic
Methode, Larm zu erzeugen, wechselt. Die einen trommeln mit den Hinden,
andere mit einem Hinterbein. Da es alle tun, kann man wohl annehmen, dafl
nicht die Bewegungenangeboren sind, wohl aber dieBereitschaft,durch Lirmen
zu drohen. Auch manche Vogelgesinge sind erbangepafite Erwerbmotorik
(Trorrr 1954). In allen diesen Fillen liegt eine angeborene Lerndisposition
vor. Es mufd sich ein rezeptorischer Apparat als stammesgeschichtliche Anpas-
sung entwickelt haben, der dem Tier mitteilt, wann ein Verhalten seine bio-
logische Funktion erfiillt. Das ,,Soll“ ist gewissermaflen in einer angeborencn
Schablone festgelegt, gegen die das Tier sein Verhalten priift.

Vergribt ein Eichhérnchen oder Aguti erfolglos, so sieht man es danach
den noch offen daliegenden Brocken betrachten und noch einmal zuscharren,
oder es versucht es an ganz anderer Stelle von neuem. So lernen die Tiere, die
Erde richtig orientiert iiber den Vorrat zu schieben, wie auch, wo man gut
vergribt. Die Tdtigkeit zielt offenbar darauf hin, die auslésende Reizsituation
zu dndern. Gelingt das nicht, dann bleibt der Trieb unbefriedigt (S. 714). Der
Bewegungserfolg wird in jeder Phase wahrgenommen und wirkt auf das Ver-
halten zuriick. Ein Eichhrnchen vergrabe zwar auch auf fester Unterlage, doch
flichtiger als in Erde. Ahnlich nimmt die nestbauende Ratte das ,Passen® der
Bewegung wahr. Das gilt auch fiir das Niisseéffnen der Eichhrnchen: Was nicht
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zum Sprengen fiihrt, wirkt abdressierend. Selbstdressur mit Hilfe von Straf-
reizen beobachten wir bei Jungiltissen, die den Nackenbif} erlernen (S. 729).

Schliefllich gibt es Verhaltensweisen, die sowohl ihre Angepafitheit, wie
auch ihre Koordination individuellem Lernen verdanken. In England erfanden
die Meisen auf der Basis ithrer Erbkoordinationen individuell verschiedene
Bewiltigungsweisen zum Offnen von Milchflaschen (FisHer und HinpE 1949).
Zootiere lenken mitunter durch erfundene Bewegungen die Aufmerksamkeit
der Besucher auf sich. Ein Bdr im Berner Birengraben safl auf dem Boden,
wiegte sich und hielt sich mit seinen Tatzen an den Zehen fest. Dabei leckte
er in die Luft. Ein anderer im gleichen Gehege stand und drehte sich im Kreise
(WINKELSTRATER 1960),

Die verschiedenen Moglichkeiten der Herkunft von Angepafitheit und
Koordination sind in folgender Ubersicht zusammengestellt.

erbangepaflc

erwerbangepafit

erbkoordiniert

Sprengen, Zerspleifien, Ver-
steckhandlung  des Eich-
hérnchens

angeborene Bettelbewegun-
gen von Zootieren wic z. B.
Lecken

erwerbkoordiniert

Nestbauen der Ratte, Ge-
sang des Buchfinken

erfundene  Bettelbewegun-
gen von Zootieren, Fla-
schendffnen von Meisen

Erbkoordinationen sind stets die Bausteine des Verhaltens. Auch die Er-
werbmotorik ist aus ihnen aufgebaut. Je kleiner die angeborenen Einheiten,
je niedriger also das Integrationsniveau, auf dem Lernen eintreten kann, desto
individuell anpassungsfihiger erscheint das Tier. Es scheint, als bestiinde vor
allem bei den Sdugern die stammesgeschichtliche Tendenz, angeborenes Ver-
halten in immer kleinere, voneinander unabhingige Einheiten zu zerbrechen.
aus denen durch Lernen neue funktionelle Bewegungskoordinationen auf-
gebaut werden konnen. Je kleiner die angeborenen Elemente, um so freier
kann das Lebewesen iiber seine Bewegungen verfiigen. Wir nennen das dann
Willkiirmotorik (LorEnz 1961).

Dieses Freiwerden ist an der Handmotorik bei Nagern und Primaten
gut zu verfolgen. Hausmiuse beherrschen nur einige solche Erbkoordinationen:
Sie scharren mit den Hinden, putzen durch streichende Bewegungen den
Kopf und halten auch einen Futterbrocken, kdnnen ihn jedoch nicht mit den
Hinden aufheben. Was in Spalten liegt, scharren sie nur heraus, ohne es zu
ergreifen. Das tun sie nur mit dem Maul.

Erwas freier ist die Wanderratte, die zwar ebenfalls meist mit dem
Maule greift, aber auch die Hinde benutzt. Und Ratten spielen bereits, was
Hausmiuse nicht tun. Dem noch verspielteren Eichhdrnchen macht es tiber-
haupt keine Schwierigkeiten, etwas mit den Hinden zu ergreifen. So greifen
sie von vornherein nach etwas weiter entfernten Gegenstanden, und bekommen
sie etwas nicht mit einer FHand, versuchen sie es mit der anderen. Eine zahme
Biberratte (Myocastor coypus) griff mit der Hand nach Futter, zog an be-
gehrten Dingen, und als sie einmal bei dem ihr wiederholt verbotenen
Blumenfressen {iberrascht wurde, raffte sie schnell noch eine Handvoll zu-
sammen und verschwand im Bau (EiBL-EiBesreLpT 1952 b). Als besonderer
Motor selbstindigen Lernens hat sich im Laufe der Stammesgeschichte dasSpiel
als neuer Verhaltenstypus entwickelt. Neugier und erhdhte motorische Aktivi-
tit veranlassen das Jungtier mit seinen Erbkoordinationen zu experimentieren,
sie zu erproben und zu neuen Koordinationen zusammenzufiigen. So lernt
ein Tier im Spiele mancherlei, was ithm spiter niitzt (S. 732).
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Zusammenfassung

Durch Aufzucht unter Erfahrungsentzug kann man im Verhalten der
Sduger stammesgeschichtliche Anpassungen im motorischen wie im rezepto-
rischen Bereich nachweisen. Erbkoordinationen sind jene formkonstanten,
phylogenetisch angepafiten Bewegungsfolgen, die, einmal ausgeldst, ohne wei-
tere Mithilfe von Auflenreizen ablaufen. Sie konnen allein zentral oder zu-
satzlich durch innere Sinnesreize koordiniert werden; ihr wohlgeordnetes Zu-
sammenspiel st nicht erlernt.

Es gibt Erbkoordinationen verschiedenen Integrationsniveaus, und Er-
werbkoordinationen kénnen nach angeborenem Koordinationsplan in sie ein-
gefligt sein (S. 744). Im allgemeinen sind bei Sdugern nur kleine Einheiten, wie
Scharren, Zerspleifien, Sprengen, erblich koordintert. Durch Lernen werden
sie zu grofleren zusammengefafit. Je kleiner die angeborenen Einheiten, desto
individuell anpassungsfahiger ist das Tier.

Besondere angeborene Dressurmechanismen bewirken, dafi das Tier zur
gegebenen Zeit auch Richtiges (im Sinne der Arterhaltung) lernt, sei es diec An-
wendung ciner Etbkoordination, eine Orientierungskomponente oder ein
Handlungsablauf. Aufler einem angeborenen Konuen liefl sich auch ein an-
geborenes Erkennen biologisch bedeutsamer Situationen nachweisen: Erb-
koordinationen werden anfianglich durch einfache Schliisselreize ausgeldst; die
Selektivitit des Ansprechens indert sich durch Lernen.

Bereits das Neugeborene verfiligt iiber eine Reihe erbangepafiter Ver-
haltensweisen, z. T. friihontogenetische Anpassungen, wie etwa Suchauto-
matismus und Milchtrite, die im Laufe der Jugendentwicklung von anderen
heranreifenden Verhaltensweisen abgeldst werden. Bei Nestfliichtern sind auch
einige Verhaltensweisen des Erwachsenen bereits zum Zeitpunkt der Geburt
voll ausgereift, so die Laufkoordination, das Sich-Kratzen, Sich-Schiitteln
u. a. m.

Das Futterhorten untersuchten wir bei Eichhornchen, Aguti, Wanderratte
und Hamster. Auch unerfahrene Eichhérnchen vergraben Niisse bei erster Ge-
legenheit mit immer den gleichen Bewegungen im Boden. Die Folge
Scharren, Ablegen der Nuf}, Feststoflen mit der Schnauze, Zudecken und
Festdriicken lauft oft auch dann ab, wenn das Tier gar nicht auf-
graben konnte, etwa weil es in einer Zimmerecke verscharrte, wo Zudecken
und Festdriicken vollig sinnlos waren. Die Ordnung des Bewegungsablaufes
1st demnach offensichtlich nicht erlernt, sondern angeboren. Die Orientierung
der Zuscharrbewegung auf die Nufl wird aber durch Lernen verbessert. Oft
sieht man, dafl ein unerfahrenes Tier ein Loch gribt, aber am falschen Orte
zuscharrt. Dann 16st der Anblick der weiterhin offen daliegenden Nuf§ neuer-
liches Zudecken aus. Erst, wenn die Nuf} unsichtbar ist, scheint das Tier be-
friedigt. Auch Agutis versuchen Futterbrocken auf festem Boden zu verschar-
ren; gelingt es nicht, folgen Ubersprungbewegungen. Die Wanderratte hortet
nur dann, wenn sie sich am Frefiplatz nicht sicher fithlt. Dem Hamster ist das
Horten angeboren.

Eichhdrnchen erwerben durch Selbstdressur individuell verschiedene Tech-
niken des Niisseoffnens auf der Basis der Erbkoordinationen Nagen und
Sprengen. Unerfahrene legen viel zu viele regellos ungeordnete Nagefurchen
auf die Oberfliche der Haselnufl; spiter sprengen die meisten mit arbeits-
sparender Technik ithre Nufl in zwei Halften. Dafl fast alle nahezu das
Gleiche lernen, wird durch die Struktur der Nuf bestimmt. Individuelle Ab-
weichungen kommen vor.
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Unerfahrene Eichhornchen sind neugierig auf alles, was sie in den Hin-
den halten und drehen kénnen. Sie lernen Niisse kennen und unterscheiden
spater taube von vollen,

Die innerartliche Aggression hat sich als Mittel der Artverbreitung und
der geschlechtlichen Auslese bei vielen Wirbeltieren entwickelt. Die grofie
arterhaltende Bedeutung wird durch die Existenz von Turnierkimpfen be-
legt. Die Theorie, derzufolge sich aggressives Verhalten nur auf Grund
schlechter Erfahrungen mit Artgenossen entwickelt, ist nicht zutreffend. Wohl
wird die Aggression durch Lernen beeinfluflt, doch greifen auch unerfahrene
Ratten und Hausmiuse einen in thr Revier gesetzten Artgenossen an. Viele
Verhaltensweisen des Drohens und Kimpfens sind Erbkoordinationen. Jahres-
zeitliche Schwankungen der Aggressivitat beobachtet man u. a. beim Eichhorn-
chen, das je nach seiner inneren Handlungsbereitschaft die gleiche Reizsituation
verschieden beantwortet. Das spricht fiir die von Lorenz (1943) betonte
Triebnatur der Aggression.

Unerfahrene Iltisse verfolgen eine fliichtende Ratte bei erster Begegnung
und versuchen sie zu beifien. Totschiitteln, Umwerfen der Beute, Beiflen und
Nachbeiflen sind Erbkoordinationen. Wihrend jedoch erfahrene Tiere wehr-
hafte Beute im Nacken fassen, miissen unerfahrene die Orientierung des T6-
tungsbisses nach dem Nacken des Opfers erst lernen. Spielerfahrungen helfen
dabei. Auflerdem lernt ein Iltis auch eine ruhende oder entgegenlaufende
Ratte — der er vorher auswich — als Beute zu erkennen.

Unerfahrene Iltisriiden packen alsbald die erste briinstige Fihe, der sie
begegnen, und versuchen sich zu paaren, was jedoch mifilingt, wenn sie sie nicht
nach Art erfahrener Riiden im Nacken packen. Diese Orientierung des Griffes
nach dem Nacken miissen sie, normalerweise beim Spiel mit Geschwistern,
lernen.

Unerfahrene Ratten, die nie mit festen Gegenstinden iiben konnten,
bauen Nester, wenn man sie zur Priifung in threm Wohnkifig beldflt, wo sie
einen festen Schlafplatz haben. Sonst kdnnen sie nicht gerichtet eintragen.

Die meisten Nestbaubewegungen sind Erbkoordinationen, doch wird ihre
zweckmiflige Ablauffolge zum Teil gelernt. Unerfahrene Tiere machen sie
oft zur unrechten Zeit und am falschen Ort. Sie merken den Erfolg ihrer
Titigkeit, und das ,Passen der Bewegung wirkt andressierend. Auch uner-
fahrene Ratten-Q% tragen thre Jungen ein.

Sehr vieles lernt ein Sduger im Spiele. Durch einen noch nicht niher er-
forschten Vorgang aktiviert das spielende Tier Erbkoordinationen und auch
Teilakte von solchen einzeln, jede fiir sich. Die Bewegungen erscheinen dann
nicht in so strenger Reihenfolge wie im Ernstfall, und es fehlen auch die im
Normalgeschehen iiblichen Erregungsiuflerungen gleich, als kidmen die Ver-
haltensweisen unabhingig von den ithnen sonst vorgesetzten Stellen in Gang.
Das erst macht es dem Tier moglich, seine Erbkoordinationen in verschiedener
Weise miteinander zu verkniipfen und immer neue Anwendungsweisen aus-
zuprobieren.

Summary

By rearing with experience deprivation it is possible to demonstrate even
in mammals phylogenetic adaptations of behaviour. These adaptations can be
found both on the motor and the receptor sides. Fixed motor pat-
terns or innate coordinations (Erbkoordination) are form-constant movements
which, once released, continue in an orderly way without further help from ex-
ternal stimuli. Their coordination is either purely central or with the help of
internal sensory information, and needs not to be learned at this level of
integration.
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Fixed motor patterns exist at different levels of integration. Component
acts may even be learned. In this case the component is an acquired coordi-
nation (Erwerbkoordination) built into the innate coordination acoording to
a genetically fixed scheme. In mammals generally, only small units, such as
digging (Scharren), splitting (Zerspleifien), cracking (Sprengen) and so on are
mmtcly coordinated. By learning, they are combined into larger functional
units. The smaller the innate units are, the more individually adaptable is
the animal (innate = phylogenetically adapted).

Special innate training mechanisms insure that in due course the animal
learns a correct response. This can be an application of an innate coordina-
tion, an orientation or a temporal sequence. Besides innate motor abilities,
innate recognition of biologically important situations could be demonstrated.
Here the innate coordination is at first released by very simple sign stimuli,
and the selectivity of the reaction improves rapidly through learning.

The newborn mammal already shows a series of mnnately adapted be-
havior patterns, some of which are infantile adaptations, such as sucking, search
automatism, and treading against the mother’s breast. They are subsequently
replaced by other behaviour patterns that mature during development. In pre-
cocious spec1es some behaviour patterns of the adult are already fully develop-
ed at birth, e.g. the coordination of locomotion, scratching, shaking etc.

We have investigated food storing in squirrels, agoutis, Norway rats, and
hamsters. Even inexperienced squirrels bury a nut at the first opportunity
with an innate motor pattern. The sequence of digging, depositing the nut,
pushing it down with the snout, covering it over, and tamping, often runs off
even when the animal is unable to dig up = 1nyth1ng, e.g. in a corner of a room,
and thus when the covering-over and tamping cannot fullfill their function.
The sequence rests on an internal innate organization the animal performing
without insight. The orientation of the covering-over movement to the nut
is improved by learning. Inexperienced animals that dug a hole, often per-
formed the covering-over in the wrong place, so that the nut was not covered
by earth. Then the sight of the uncovered nut released covering-over again.
The animal only seems satisfied when the nut is invisible. Agoutis behave in a
similar way. They, too, attempt to bury food morsels even on a solid floor,
and when this fails, they show displacement activities.

In a similar way innate teaching mechanisms are responsible for the
development of the species specific song of the chaffinch. TrHorre (1954)
demonstrated that in this species a simple song of a certain length and certain
number of syllables i1s innate. They all learn the typical articulation into
three song strophes from conspecifics, whom they always single out for imi-
tation, even when they have many other songs to choose from.

Chimpanzees threaten by beating on hollow trees, sheets of metal and the
like. The method of producing noise varies. Some drum with their hands,
others beat with their hind legs against the resonating object. Since all chim-
panzees drum, the impulse to threaten by making noise seems innate, although
the movement is not. The method is acquired by trial and error learning, the
behaviour being checked against a template. Such teaching mechanisms are im-
portant phylogenetic adaptations.

Rats feed on familiar ground only. They bring food to their home,
when they do not feel safe. In the hamster phylogenetic adaptations for
hoarding occur in behaviour and morphology as well.

Through selftraining squirrels develop individually different techniques
of nut opening, on the basis of the innate movements gnawing and cracking.
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Inexperienced animals gnaw up the surface of the nut with many superfluous
furrows; later they restrict themselves to a few furrows and generally crack the
nut in two halves. The structure of the nut leads most animals to learn the
same technique, though individual variation occurs.

Inexperienced squirrels are primarily interested in objects they can hold
and turn in their hands. They learn to recognize nuts and to distinguish
empty from full ones.

Intraspecific aggression has been evolved in many vertebrates as a means
of spacing out and sexual selection. The high selective value is evidenced by
the existence of ceremonial fights. The theory that aggressive behavior is only
developed as a result of negative experiences with conspecifics could not
be confirmed. Inexperienced rats or mice attack a conspecific placed in their
territory. Some behavior patterns of threat and fighting appear in the same
form in inexperienced and in experienced animals, and are innate coordi-
nations. In squirrels seasonal fluctuations of aggressivity can be observed;
they respond differently to the same stimulus situation, according to their
motivational state. This indicates the drive nature of aggression, emphasized
by Lorenz (1943).

Inexperienced polecats pursue a fleeing rat on the first encounter and
try to bite it. The movements of shaking, turning over the prey and sinking
the teeth are innate coordinations. While experienced animalsgrasp formidable
prey in the nape of the neck, so that it cannot defend itself, inexperienced
animals have to learn the proper orientation of the killing bite toward the
nape of the prey. Polecats being able to play with litter-mates performed
better than 1solated ones without such experience. Polecats further learn
to recognize a motionless or an approaching rat as prey.

Inexperienced male polecats are immediately interested in females in
heat. They seize them and attempt to copulate, but generally fail, as they
do not grasp the female in the nape as do experienced ones. The orientation of
the bite in the nape must be learned. Normally they learn this during play
with their siblings.

Rats, deprived of any opportunity to manipulate solid objects, build
nests, contrary to the assumpuon of Riess, provided that the animals are
tested in their living cage where they have a fixed sleeping place. They have a
number of innate coordinations for nest-building, but their proper use and the
most effective sequence is learned. Inexperienced animals often perform nest-
building movements at the wrong time or in the wrong place. They get feed-
backs from their activities and the ,fitting® of a movement acts as reward.
This freedom from a rigid pattern enables the animals to nest in very different
sites.

Mammals learn a great deal in play. By a process which has not yet been
studied more cosely, the playing animal can activate innate coordinations
individually. The movements then need not appear strictly in the sequence
observed when the animal “means business”

It appears as if the behaviour patterns are activated independently from
the systems to which they are normally subordinated. It is this freedom which
allows the animal to experiment with its innate coordinations and to combine
them in ever-new ways. Many mammals invent new movement patterns in
play.
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