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L. Einleitung

Schon frith hat die Verhaltensforschung ihr Augenmerk auf
den Zusammenhang zwischen Okologie und Verhalten der Wirbel-
tiere gerichtet (O. KoENIc 1952). So vielversprechend der Anfang
war, haben sich die beiden Arbeitsrichtungen in den letzten Jahren
kaum weiter genidhert. Umfassende feldzoologische Untersuchun-
gen haben in den letzten Jahren bedeutende Erweiterungen der
Kenntnisse zur Okologie von Vertebraten, namentlich Végeln,
gebracht. Auch in der Ethologie werden laufend neue Ergebnisse
zum Verstdndnis des Verhaltens derselben Tiergruppe bekannt-
gegeben. Obwohl beide Forschungsrichtungen eng verkniipft
sind, werden die Ergebnisse der, jeweils einer der Disziplinen ver-
pflichteten Arbeiten meist nur in der Diskussion mit Befunden
der Nachbargebiete in Beziehung gesetzt. Untersuchungen, die
gezielt Beziehungen zwischen Verhalten und Okologie der Wirbel-
tiere iiber (durchaus notwendige) Beschreibung hinaus aufzudecken
versuchen, sind selten, wie ein Blick in zusammenfassende Arbeiten
(KLorrer 1968; E1Br-EIBESFELDT 1967, p. 271-—358) lehrt.

Zwar wurde in der Ethologie von jeher danach getrachtet,
Tiere unter Freilandbedingungen zu untersuchen (z. B. LORENZ
1931, L. KoEnie 1951, 1960), aber meist wohl nur unter dem
Aspekte, alle die Triebhandlungen beobachten zu koénnen, die
»allen gesunden freilebenden Tieren der betreffenden Arten eigen
sind“ (LoreEnz 1931). Auch muBte von jeher Freilandarbeit
betrieben werden, um die Einpassung und die AngepaBtheit von
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Verhaltensweisen studieren zu koénnen. Insofern war gerade die
Ethologie schon immer ¢kologisch orientiert (vgl. WICKLER 1959,
1961). In der Regel geht man bei ethologischen Untersuchungen
davon aus, daB die Okologie einer Tierart deren Verhalten erklirbar
macht. Seltener sind Arbeiten, die den umgekehrten Weg beschrei-
ten und Gkologische Phénomene ethologisch zu begriinden suchen.
Eine dem Sachverhalt gerecht werdende Konzeption von Analyse
und Darstellung ©ko-ethologischer Probleme scheint noch zu
fehlen. Ein Teilaspekt dieser Forschungsrichtung soll nun
herausgegriffen werden, da es darauf ankam, Ansétze zu weiterem
Arbeiten aufzuzeigen. An Hand der Besprechung des dynamischen
Vorgangs der Anpassung soll gezeigt werden, welche wesentlichen
Beitrige die Verhaltensforschung — und nur diese — fiir die
Okologie der Wirbeltiere liefern kann.

II. Nische und Gilde

Wihrend im deutschsprachigen Schrifttum der Begriff der
Nische (ELToN 1926) kaum gebraucht, Begriffe dhnlichen Inhalts
jedoch verwendet werden (KUHNELT 1965: Planstelle; SCHWERDT-
FEGER 1963: Monotop), hat er im amerikanischen feldzoologischen
wirbeltierkundlichen Schrifttum weite Verbreitung gefunden.
Durch HutcuinsonN (1957 ; s. a. MACFADYEN, 1957) neu formuliert,
gewann er zusehends an Bedeutung und dadurch angeregte Arbei-
ten (z. B. SELANDER 1966, RooT 1967) bieten sich als Grundlage
fiir eine ethologische Interpretation an. Die Planstelle (KUHNELT
1965) ist als Position in der Nahrungskette definiert. Da aber in
vielen Biozénosen, in denen mehrere Arten einer einheitlichen
Gruppe vorkommen, sich besonders kleinere Arten wenig beziig-
lich der Nahrungszusammensetzung unterscheiden kénnen, soll
dieser Begriff hier wegen der ethologischen Problemstellung
nicht verwendet werden. Der Monotop (SCHWERDTFEGER 1963)
ist derjenige Ausschnitt eines Biotops, in dem sich die Lebens-
funktionen einer Art abspielen. Dieser Terminus ist fiir die Be-
schreibung der Autdkologie einer Art sehr niitzlich, ist aber zu
stark an den Biotopbegriff gebunden, was bei einer vom Tier
ausgehenden ethologischen Interpretation stéren kann. Bei
HurcHIiNsON (1957) nimmt die Nische einen vieldimensionalen
Raum ein. Jeder Faktor, der die Existenz einer Art bestimmt,
stellt eine eigene Dimension dar. Dieser Raum kann sowohl durch
quantitative Anderungen der Faktoren als auch durch die Ver-
dnderung ihrer Zahl in seiner Gréfle beeinflult werden. Damit
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ist auch ein Weg vorgezeichnet, die Nische quantitativ zu be-
schreiben. Da die Definition dieses Nischenbegriffes auch die
Anspriiche, die eine Tierart an die Umwelt stellt, beriicksichtigt,
sind die Schwierigkeiten, die sich aus der Annahme von ,,leeren‘
Nischen und beim Vorkommen einer Art in mehreren Biotopen
und geographischen Regionen ergeben, weitgehend umgangen
und in ein neues Licht geriickt. Er scheint auch fiir die Verhaltens-
forschung brauchbar, wenn er auch im Deutschen durch einen
weniger vorstellungsbelasteten Begriff ersetzt werden sollte. Eine
fiir verhaltenskundliche Problemstellung zugeschnittene Definition
wird im Abschnitt V gegeben.

Einen weiteren Schritt tat RootT (1967) mit der Formulierung
des ,,Guild“-Konzepts. Eine Gilde (vgl. ,,Genossenschaft®,
ScHIMPER 1903) wird von RooT (1967) als eine Gruppe von Arten,
welche die gleiche Klasse von Hilfsquellen (resources) der Um-
gebung in &hnlicher Weise ausniitzt, definiert. Durch diesen
Begriff werden Arten, ohne Riicksicht auf verwandtschaftliche
Beziehungen, mit deutlich iiberlappten Nischenanspriichen zu-
sammengefallt. Die Abgrenzung einer Gilde ist etwas willkiirlich;
am besten kann dieser Begriff mit dem Gattungsbegriff der Taxo-
nomie verglichen werden. Weiters ist wesentlich, dall eine Art
mehreren Gilden angehdren kann. Eine Kohlmeise gehért im
Winter zum Beispiel der Gilde der Rindenhacker an, im Sommer
jener der Blattklauber. Zu ersterer Gilde gehéren etwa auch Klein-
specht und Kleiber, wihrend Grasmiicken in die zweite gehoren.
Zudem gehort die Kohlmeise in die Gilde der Hohlenbriiter. ITm
Bereich der Gilde tritt dann auch Konkurrenz zwischen den
Mitgliedern auf. Unter Beriicksichtigung des Aktionsprinzips
(O. KoeN1G 1952) ergdbe sich ein interessantes Feld vergleichender
Arbeitsweise. Nun tauchen mit diesen Begriffen neue Probleme
fiir die Verhaltensforschung auf: Wodurch wird die GréBe der
Nische bestimmt (sieche Kroprer 1968) und warum &dndern sich
NischengroBe und Nischenausnutzung in ,,opportunistischer*
(Root 1967) Weise. Im Folgenden soll versucht werden, in einer
kurzen, subjektiv ausgewéhlten Ubersicht von ethologischer Seite
her in die ©kologischen Ergebnisse passende Vorstellungen zu
entwickeln.

I1. Die Plastizitit des Verhaltens

O. KoeENic (1952) machte mit seinem Begriff des Aktions-
prinzips auf die Tatsache aufmerksam, daB verwandtschaftliche
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Gruppen iiber ein gewisses Verhaltensrepertoire verfiigen, das in
den einzelnen Arten als Aktionssystem (JENNINGS 1906) seine
spezielle Form findet. Einfach ausgedriickt bedeutet dies, daf3 eine
Art wohl genetisch iiber viele Verhaltensanlagen verfiigen kann
(Fraxk 1969), aber tatsichlich nur einen bestimmten Teil der-
selben zeigt. Der Evolution stehen also viele Bausteine zur Ver-
filgung, die eine Vielzahl von Kombinationen ermdéglichen, wie
einfache Rechnungen der Kombinatorik zeigen. Die Frage, die zu
stellen ware, lautet: Wie ist es moglich, neue Kombinationen
zu schaffen, ohne bei Neukombination (Artbildung) auch genetisch
Elemente zu verlieren. Das gleiche Problem tritt uns entgegen,
wenn wir die Anpassung der Lebewesen in der Phylogenie ver-
lassen und uns der Anpassung des Individuums zuwenden. Auch
hier sehen wir die Erscheinung der Kombination von vielen Bau-
steinen als Weg zur Anpassung (vgl. O. Koenia 1962, p. 122).

Bei der Untersuchung des Beutefangverhaltens verschiedener
Katzenarten stellte LEvHAUSEN (1965) die Bedeutung der soge-
nannten ,relativen Stimmungshierarchie’ bei hoheren Sdugern
heraus. Eine dhnliche Organisation des Verhaltens konnte auch
bei Spechten gefunden werden (WINKLER, in Vorb.). Die Bedeu-
tung dieser Ergebnisse liegt in der Tatsache, daf die Beziehungen
der Instinkte untereinander nicht in einem starren Hierarchie-
schema (TINBERGEN 1952) festgelegt sind, sondern daBl die Moti-
vationsstdrke und Motivierbarkeit der Einzelelemente des Wir-
kungsgefiiges (HoLsT und SaiNT-PaurL 1960) eine entscheidende
Rolle fiir den Aufbau eines plastischen Systems spielen. Welche
Einfliissse auf einen Instinkt wirken konnen, verdeutlicht Abb. 1.
Die Einginge bestimmen die jeweilige Hohe der einem Instinkt
zugeordneten Bereitschaft (HEILIGENBERG 1963, 1964), die dann
auch fiir die Bedeutung desselben im Wirkungsgefiige entscheidend
ist. Die Bereitschaft entspricht dem ,,Drang‘ HorsTts (1960) und
ist eine bestimmte, abstrahierte Eigenschaft eines Instinkts. Im
dargestellten Schema ist die spezifische Erregungsproduktion
(siehe S.114) als Eingang dargestellt! Wihrend die absolute
GroBe der Eingiange fiir Haufigkeit und Ausprigung der zuge-
ordneten Bewegungen verantwortlich ist, wird das Zustandekom-
men der Bewegungen hauptsichlich von der relativen Stirke der
Motivation im Vergleich zu den iibrigen Elementen beeinfluflt
(HEILIGENBERG 1964).

Bei erster grober Analyse dieser Verhiltnisse beim Blutspecht
(Dendrocopos syriacus) kann mit den Ergebnissen eine Vielfalt
okologischer Befunde gedeutet werden. An Hand eines Beispiels
sei dies kurz dargestellt:
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Abb. 1. Ein- und Ausgangsbeziehungen bei einem Instinkte.
A. AuBere Einfliisse. B. Eingéinge von anderen Instanzen. C. Hormone. D. Spezi-
fische Erregungsproduktion. E. Ausgangsimpulse. F. Blockierung motorischer
Impulse mit zugehoriger Steuerung.

Das Hacken ist eine fiir Spechte charakteristische Bewegung.
Dabei wird der kriftige Schnabel als Mei3el eingesetzt, um Bohr-
ginge holzbewohnender Insektenlarven freizulegen. Dies wird mit
weit ausholenden, gezielten Schligen in bestimmter zeitlicher
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Ordnung bewerkstelligh. Hacken tritt schon bei nackten Nest-
lingen auf und wird lebenslang beibehalten, auch wenn es bei
Aufzucht in Gefangenschaft kaum zum Erfolg (hier Nahrungs-
erwerb) fithrt. Durch diese stark spezifische Erregungsproduktion
(LorENnz 1937), wird Hacken selbst ,,erstrebtes Ziel* vieler Hand-
lungsketten (vgl. WINkRLER 1968). Eine Instinkthandlung mit
geringerer spezifischer Erregungsproduktion ist das Fliegen, das
in einem kurzen Abschnitt der Jugendentwicklung spontan aufzu-
treten scheint, spiter aber fast nur als Appetenzverhalten (vgl.
E1sL-E1BESFELDT 1967, p. 57f.) vorkommt. Gerdt ein Specht in
Hackstimmung, so wird in den meisten Féllen durch Fliegen oder
Klettern ein entsprechender Ort aufgesucht, d. h. Fliegen gerit
in den Dienst des Hackens. Die starke Eigenmotivation steht u. a.
auch damit im Einklang, daB Hacken in ziemlich regelméifigen
Abstédnden auftritt und somit eine Unterbrechung anderer Téatig-
keiten bewirken kann, auch wenn diese gerade der Nahrungs-
suche gewidmet sind und mehr Erfolgsaussichten hitten. Bei
geringem Nahrungsbedarf und ausreichendem Angebot wie zum
Beispiel im Kifig, ist das Bild der Haufigkeiten der Nahrungssuch-
techniken weitgehend von den ,,charakteristischen® Bewegungen
Hacken und Stochern gezeichnet. Fressen ist mit diesen Bewegungen
locker verbunden: Sto8t der Specht beim Hacken auf ein Nah-
rungsobjekt, so fiihren die von diesem ausgehenden Reize zum
Fressen, ohne dafl das Tier hungrig zu sein braucht. Steigt nimlich
die betreffende Bereitschaft, wird eine entsprechende Nahrungs-
quelle angeflogen und die Nahrungsaufnahme erfolgt, und gleich
darauf kann eine Nahrungssuchbewegung durchgefiihrt werden.
Dies auch wenn es in experimenteller Situation die letzte ,,Beute‘
gar nicht mehr schlucken konnte,

So gesehen wirken die ,,Nahrungs“‘-Suchbewegungen oft
»,sinnlos*‘. Ganz anders verhilt sich das System des Nahrungssuch-
verhaltens bei starkem Druck von innen bzw. aullen. Neue Tech-
niken, die physisch auch sehr anstrengend sein konnen, treten auf’;
ergiebige Nahrungsquellen werden intensiver ausgenutzt und dazu
passende Techniken hiufiger ausgeiibt. Die Héufigkeiten aller
Nahrungssuchbewegungen steigen; ihr Auftreten wird von der
Bedeutung fiir die Erlangung eines Beuteobjektes gekennzeichnet.
Im Extremfall wird fiir kurze Zeit eine Technik fast allein aus-
gefithrt; nur Hacken durchbricht dank seiner Dominanz manchmal
die Abfolge und wirkt dann prompt auch ,sinnlos“. Mit anderen
Worten: Die ,,Relative Stimmungshierarchie wird durch den
Umweltdruck in eine Absolute (LEYHAUSEN 1965) iibergefiihrt
bzw. nahert sich wenigstens diesem Zustand. Ein weiterer Unter-
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schied sei hier nur kurz vermerkt, nidmlich die Erscheinung, daB
im ersten Fall angeborene Informationen, im zweiten erworbene
die groflere Rolle zu spielen scheinen. Unterschiede zwischen den
beobachteten Spechtarten im Nahrungserwerb sind somit bei
Tieren mit geringerem Nahrungs- oder Futterbedarf gréBer als
bei solchen mit hohem. Die Grenzen bestimmter Techniken werden
von den strukturellen Determinanten (KLOPFER 1968), wie Schna-
bel- und Beinbau, gesetzt.

Die tatsdchlich mogliche Leistung morphologischer Strukturen
wird nur im Falle extremer Situationen oder in anderen Funk-
tionskreisen offenbar. Thre Wirksamkeit bestimmt aber die Effi-
zienz in Zeiten hohen Nahrungsbedarfes und nimmt damit auch
Einflul auf die Héufigkeit der dazugehdrigen Bewegungen. Der
Mittelspecht stochert wihrend des ganzen Jahres weitaus haufiger
als er hackt. Gilt es, harte Maiskorner im Winter aufzuhacken,
gelingt ihm dies aber sehr gut. Wie leistungsfihig der Schnabel ist,
zeigt sich, wenn der Mittelspecht in gesundes Holz seine Nisthchle
schlagt. Hacken wird bei der Nahrungssuche aber nur hiufiger
eingesetzt, wenn Nahrungsknappheit herrscht und der Nahrungs-
bedarf nicht zu hoch ist. Bei geringerem Angebot und geringem
Bedarf stochert er fast ausschlieBlich. Der Blutspecht verhilt sich
ahnlich, nur daB er in der letzteren Situation sehr viel hacken und
nur wenig stochern wird. Sind Angebot und Bedarf an Nahrung
grof, wird die Nahrungsquelle ausgenutzt und diejenigen Tech-
niken verwendet, die am héufigsten zum Nahrungserwerb fiihren.
Dabei kénnten sehr viele Nahrungsquellen von beiden Arten
genutzt werden; nur wenige Nahrungsquellen werden nur der
einen Art im benctigtem MafBe erschlieBbar sein. Fiir jede Situation
steht also eine bestimmte ,,Antwort‘‘ des Tieres bereit. Die beob-
achteten Verdnderungen im Nahrungserwerb sind eine Folge
unmittelbarer Anpassung und nicht allgemeiner saisonaler Um-
stellungen. Denn bei dem von mir diesbeziiglich genauer unter-
suchten Blutspecht konnten die im Freiland beobachteten Verhalt-
nisse jederzeit im Kifig unter entsprechenden Bedingungen repro-
duziert werden. Die auch von RooT (1967) beobachtete Veriander-
lichkeit der NischengroBe (vgl. S. 110) enthidlt damit auch etho-
logische Probleme in Fiille.

Besondere Bedeutung kommt der Eigenmotivation der
einzelnen Bewegungsweisen zu. Der Vorteil starker spezifischer
Erregungsproduktion liegt u. a. darin, daB hier eine Grundlage
fiir Lernvorgéinge besteht. Durch diesen Antrieb konnen einerseits
neue Nahrungsquellen erschlossen und neue Ortlichkeiten in
Erfahrung gebracht, anderseits Techniken verfeinert werden;
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dies unabhingig davon, ob die Erfahrung im Momente ihres
Erwerbes fir den Lebensunterhalt von Bedeutung ist (vgl.
Hixnpe 1953). Weiters wird die einzelne Bereitschaft (siehe S. 112)
daran gehindert, durch Nichtgebrauch zu versiegen (HEILIGENBERG
1963, 1964). Wesentlich ist auch die mit der spezifischen Erregungs-
produktlon verkniipfte periodische Anderung des Zustandes einer
Bereitschaft (s. 0.), die sich u. a. durch wechselnde Auslésbarkeit
kundtut (HEILIGENBERG 1963, 1964, ScHLEIDT 1964a, WEVER
1964). Die Wirkung der Periodizitit der Bereitschaften fiir die
Dynamik des Gesamtsystems und damit fiir okologische Bezie-
hungen ist evident. Die Erfahrung jedes Tierkenners lehrt, daf
okologisch bedeutsame Bewegungsweisen fast immer, besonders
aber in der Jugend hohe eigene Erregungsproduktion aufweisen
und, oft durch Lernen verstiarkt, ein ,,typisches (vgl. LEYHAUSEN
1965) Bild des Verhaltens einer bestimmten Art ergeben. Diese
Tatsache kann immer wieder beobachtet werden. Gerade hier
tritt die Spontaneitit im Verhalten oft in Leerlaufreaktionen
zutage. Dies nur, wenn die Umweltelemente, die eigentlich zu den
einzelnen Bewegungen gehéren, fehlen. Im Freiland ist dieser
Charakterzug angeborenen Verhaltens schwer festzustellen, so
daB dort das Verhalten nur als Antwort auf eine Umweltgegebenheit
erscheint. Das Sandbaden bei Springméiusen (HACKINGER in
0. Koenia 1962), das Totschlagen bei Bienenfressern (L. KoENia
1951), das Flugjagen bei Staren (Lorenz 1937) und Schniiffeln
von Ratten (WELKER 1964), sind nur wenige Beispiele von vielen
(vgl. auch E1BL-E1BESFELDT 1967, p. 67). Rohrsinger lassen unab-
hédngig von Alter und augenbhckhchem Sattigungsgrad alle
Beuteerwerbshandlungen ablaufen, fangen spielerisch Wasser-
tropfen; das ,,In-Verstecke-Hineinscha,uen" des Mariskenséngers
gehort wahrscheinlich auch dazu (LeisLEr mdl., eigene Beob.).
Rothalsginse gehen im Tiergarten auf dem Eise grasrupfend zum
Futterplatz (LeisLEr mdl.). Hrusser (1969) weist darauf hin,
daf , Taxisbewegungen‘ spontan auftreten konnen. HINDE (1953)
macht bei vielen Nahrungssuchtechniken von Meisen wahrschein-
lich, daf sie Endhandlungen mit entsprechendem Appetenz-
verhalten darstellen konnen. Dies gilt fiir das Rindenschilen,
Blatterumdrehen, RindenabreiBen und Hacken. Der Autor dis-
kutiert auch die Gkologische Bedeutung dieser Verhaltensmuster,
bleibt aber gedanklich im TINBERGEN’schen Hierarchieschema.
Zusammenfassend sei festgestellt, daB bestimmte Instinkt-
bewegungen durch spezifische Erregungsproduktion andere Eigen-
schaften bekommen und dadurch selbst ,,Endhandlung* werden
konnen. Vergleichen wir die Titigkeit eines Spechtes oder der
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anderen erwihnten Arten mit den Kriterien, die E1BL-EIBESFELDT
(1967, p. 243) fiir das Spiel angibt, finden wir keine wesentlichen
Unterschiede! Man kann daraus sehen, dal Tiere mit entsprechen-
der ,,0kologischer Funktion‘“ (O.KoENiG 1957) lebensldnglich
spieldhnliche Verhaltensabldufe aufweisen kénnen. Die Notwendig-
keit, eine allgemeine Spielbereitschaft (MEYER-HOLZAPFEL 1956)
anzunehmen, besteht nicht. Jede Bewegung, die mit spezifischer
Erregungsproduktion ausgestattet und nicht fest in ein Hierarchie-
schema eingespannt ist, kann dazu befdhigt sein, spielerisch iiber-
trieben zu werden.

Welche Bedeutung etwa Lernvorgédnge und welche 6kolo-
gischen Konsequenzen sie haben, ist oft nur vom Lernproblem
allein her untersucht (RABINOWITSCH 1968, IMMELMANN 1969).

Ein Beispiel, das auch KroPreR (1968) erwéhnt, sei heraus-
gegriffen: KEAR (1962) stellte an wildgefangenen, kornerfressenden
Singvigeln fest, dal die Futterbevorzugung durch die Leichtigkeit
der Handhabung der Futterkoérner bestimmt wird. Die Bevor-
zugung bestimmter Kornergrolen gehe auf Lernvorginge, bei
denen die morphologische Struktur des Schnabels die entscheidende
Rolle spiele, zuriick. Die Bedeutung der Lernantriebe und die
Tatsache, dafl Kornerfresser sehr starre Bewegungsweisen zum
Offnen der Korner besitzen (ZiSWILER 1965), werden von der
Autorin nicht beachtet.

Wie Lernvorginge auf das skizzierte Gefiige im Verhalten
einwirken, ist wenig bekannt.

Ein weiterer Fragenkomplex ergibt sich daraus, dal Appetenz-
verhalten eine wichtige Rolle bei der Biotopwahl spielen kann
(Root 1967, SALE 1969).

Fiir das Nischenkonzept bedeuten diese Feststellungen, daf3
die Anspriiche einer Tierart nicht allein von der Umwelt und
einigen wenigen Trieben in Verbindung mit morphologischen
Strukturen bestimmt werden. Denn bereits auf der Ebene ein-
facher Bewegungen bestehen dauernde Anspriiche, die entschei-
dend Einfluf} auf Zahl und GroBe der Dimensionen einer Nische
nehmen, ohne daf eine unmittelbare duBlere Notwendigkeit ge-
geben wire (vgl. KLoPFERs Beispiel von Katzenvogel und Towhee,
1968, S. 23f.). Eine Menge von Fragen ergeben sich aus den oben
erwihnten Vorstellungen. (Eine Ubersicht weiterer Ansatzpunkte
gewinnt man bei KropreEr 1968.) Denn all die angefiithrten Ver-
haltensweisen kann man als Appetenzverhalten bezeichnen.
Appetenzverhalten ist nicht dadurch charakterisiert, dafl es eigene
,,Appetenzverhaltensweisen‘* gibt, sondern dadurch, daf ein
bestimmter Satz von Verhaltensweisen in einer bestimmten Situa-
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tion auftritt; durch eine dieser Verhaltensweisen wird ein neuer
Zustand des Tieres erreicht. Das Verhalten wirkt fiir den Beob-
achter zweckgerichtet, wobei der Zweck auch nur darin liegen
kann, eine bestimmte Verhaltensweise ablaufen zu lassen. Damit
es zu dieser Verhaltensweise kommt, miissen die iibrigen Verhal-
tensweisen in einem Zeitmuster geordnet sein. Eine Reihenfolge
von Bewegungen zeigt sich, an deren Ende die ,,erstrebte’ Hand-
lung steht. Diesem Zeitmuster muB ein Mechanismus entsprechen,
der es bewerkstelligt.

IV. Die Bedeutung des Wirkungsgefiiges

Seit der Aufstellung des Schemas der Instinkthierarchie durch
TINBERGEN (1952) haben kaum Versuche stattgefunden, diese
Hierarchie genauer zu untersuchen, wie schon HEILIGENBERG
1964 betonte. Der Autor selbst stellte allerdings auf Grund seiner
eingehenden Analysen an einem Fisch (Pelmatochromis subocellatus)
ein genaues Wirkungsgefiige auf. Die starke Vermaschung, die
sich dabei zeigte, weist auf die Unzweckméfigkeit der TINBERGEN-
schen Vorstellungen hin. ScHLEIDT (1964b) unternahm als erster
den Versuch, die genauen Kopplungsfunktionen zweier Instinkt-
bewegungen zu finden und in einem Wirkungsgefiige darzustellen.
Von physiologischer Seite her untersuchten HorsT und SAINT-PAUL
(1960) die Beziehungen zwischen den Dringen (siehe S.112).
Untersuchungen von Zeitmustern nahmen u. a. NELSON (1964)
und DErLius (1969) vor, dieser leider an ziemlich ungeeignetem
Beobachtungsmaterial. Die Erstellung von Wirkungsgefiigen wird
kaum betrieben. Wie wichtig dies wire und welche Bedeutung
das Wirkungsgefiige fiir den Vorgang der Anpassung hat, sollen
theoretische Uberlegungen zeigen.

In kybernetischer Terminologie (HASSENSTEIN 1966, FLECHT-
NER 1969, Kraus 1969) kann man Tier und Umwelt als multi-
stabile Systeme auffassen, die miteinander in Beziehung stehen.
Dabei treten bestimmte Teilsysteme des einen mit bestimmten
Teilsystemen des anderen multistabilen Systems in feste Beziehung.
Da sich Tier und Umwelt ja fortlaufend dndern, wechseln auch
die Beziehungen zwischen diesen beiden Systemen. Fiir diese
Erscheinung wurden in der Biologie von BERTALANFFY (1932) die
Begriffe Fliefigleichgewicht und Dynamisches Gleichgewicht ver-
wendet. HEsse (1924) sprach als Okologe von der Epharmonie
zwischen Lebewesen und Umwelt. Multistabile Systeme konnen
sich anpassen und den Grad ihrer Anpassung laufend verbessern.
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Wesentlichen Anteil an den FEigenschaften derartiger Systeme
haben Kopplungen, die zwischen den Teilsystemen bestehen. Sie
bestimmen die Struktur (vgl. HEILIGENBERG 1963, 1964, 1969;
ScHLEIDT 1964) eines Systems.

Die kybernetische Theorie der Adaptation besagt, daB die-
jenigen Systeme die hochste Form der Adaptationsfihigkeit be-
sitzen, die in der Lage sind, zeitweilig ihre innere Struktur zu
verdndern. Stufen- und Teilfunktionen ermdglichen bei einer
gegeniiber der Umwelt geringeren Kompliziertheit (Vielfalt ver-
schiedener Elemente) eine groBle Zahl stabiler (vgl. HorsT 1939)
Verhaltenszustinde. Betrachten wir ein einfaches Schema (Abb. 2)

Abb. 2. Aufbau eines einfachen Verhaltensmusters. GroBer rechteckiger Kasten

stellt iibergeordnete Instanz fiur einfache Verhaltensweisen (kleine rechteckige

Kisten) dar; dazwischen sind die Kopplungsfunktionen und ihr Verlauf ein-
gezeichnet. Weiteres siehe Text.

das fiir eine starre Bewegungsfolge kennzeichnend sein konnte
und in weiterer Folge zwei Zustdnde eines Systems, das zu vielen
Bewegungskombinationen fihig ist (Abb. 3a, b), so finden wir,
bei gleicher Zahl der Elemente, durchaus verschiedene Eigen-
schaften. Das erste System wire im grofen und ganzen nur zu
einem starren Bewegungsablauf fihig, dessen Reihenfolge durch
Schwellen (im Sinne der Kybernetik Teilfunktionen) gesteuert
ist. Hohe Adaptationsfihigkeit weist das zweite System auf, das
durch neue Eigenschaften (z. B. der Moglichkeit der Selbsterregung)
und zahlreiche Verianderliche Kopplungen hohe Kompliziertheit
und Komplexitit erlangt.
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Eigentliche Anpassung wird dadurch erreicht, dafl sich ein
anpassendes System nur mit bestimmten, fest an Teilsysteme
der Umwelt gekoppelten Teilsystemen mit der AuBenwelt aus-
einandersetzt. Nur so kann Anpassung verniinftig erzielt werden,
da bei gréBerer Anzahl von Elementen sonst nur in astronomischen
Zeiten ein stabiler Zustand erreicht werden kénnte.

Im ersten Zustand des in Abb. 3 dargestellten Systems kann
eine Vielzahl von Kombinationen der Elemente (a, b, ¢) auftreten.
Die Haufigkeit einer Verhaltensweise wird einerseits von der
Hohe ihrer Erregungsproduktion bestimmt. Die nicht speziell
ausgefithrten Kopplungsfunktionen zwischen den Elementen (a,
b, ¢) beeinflussen die sonst zufillige Reihenfolge; dadurch wird
anderseits auch die Hiufigkeitsverteilung bestimmt. Solche
Reihen kénnten z. B. ababcce oder acbbecb lauten. Im zweiten
Zustand moge eine bestimmte Umweltsituation aufgetreten sein.
Das iibergeordnete Zentrum steuert nun die Reihenfolge. Der-
artige Anderungen des Verhaltens sind nur dann méglich, wenn
Kopplungen zeitweise aufgelost werden. Eine zweite Moglichkeit
bestiinde auch darin, die Kopplungsfunktion zu &ndern. Dies
ist wahrscheinlich in gewissen Grenzen auch der Fall (man kénnte
ja die Aufhebung der Kopplung von vornherein als Anderung
der Kopplungsfunktion auffassen). Im Falle des starren Bewegungs-
ablaufes (Abb. 2) miiten die Umweltgegebenheiten so sein, daf
sie dieser Reihenfolge entsprechen. Viele Balzhandlungen sind so
geartet. Eine solche starre Folge kann durchaus angepafBt sein,
wenn von dieser Starrheit eine Signalwirkung ausgeht. Das zweite
System (Abb. 3) hat viele Kombinationsméglichkeiten. Durch
Lernprozesse werden bestimmte erfolgreiche Kombinationen fest-
gehalten und dann auch entsprechend eingesetzt. Im iibrigen soll
bemerkt werden, dal die Verbindung eines Teilsystems mit der
Umwelt einem Funktionskreis im Sinne von Umxxtrrn (1921)
entspricht. Anpassungsfidhigkeit entsteht demnach nicht durch
Reduktion von Instinktbewegungen und Zunahme von Lernen,
sondern durch Beibehaltung ihrer Zahl (oder einer Zunahme)
plus einer Erweiterung durch erlernte Bewegungen, durch mehr
Unterschiede in ihren Eigenschaften und durch Steigerung der
angeborenen mit zusétzlich erworbenen veridnderlichen Kopplungen
(s. a. LEYHAUSEN 1954). Kopplungen sind ja schlieflich die reelle
Grundlage fiir die Einsetzbarkeit der Bausteine (vgl. O. KoENia
1962, S. 124). Fihrt man das Computer-Beispiel bei LEYHAUSEN
(1965) weiter aus, mufl man bedenken, daBl Unterprogramme erst
zu solchen werden, wenn sie iiber Namen verfiigen, d. h. das
Hauptprogramm iiber Kopplungen zugreifen kann. Kopplungen
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Abb. 3. Aufbau eines komplizierten Verhaltensmusters. Schraffur kennzeichnet

autonome Erregungsproduktion. Strichlierte Pfeile symbolisieren geringe Stirke

der Kopplungen. In A ist das System im Zustande ,,Relativer Hierarchie*, in B

im Zustande ,,Absoluter Hierarchie‘‘. Der Verlauf der Kopplungsfunktionen ist
nicht dargestellt. Siehe auch Abb. 2 und Text.

werden allerdings nur dann verdnderlich sein, wenn diese Ver-
dnderbarkeit von Nutzen ist. Es kann durchaus Fille geben, wo
bestimmte Reihenfolgen notwendig sind (Balz) und gegen allzu
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grofle Umstellungen geschiitzt werden miissen. In solchen Fillen
kénnen aber auch bestimmte Interaktionen mit der Umwelt eine
Reihenfolge determinieren und eine innere Koppelung vortduschen.

V. Schlu3betrachtung

Wie an wenigen Beispielen gezeigt wurde, ist ein grofler Teil
der Beziehungen zwischen Okologie und Verhalten der Tiere nur
einer ganzheitlichen Analyse zugéinglich. Wiirden wir nur die
Einpassung einzelner Verhaltensweisen in einzelne Umwelt-
komplexe betrachten, konnte, wie uns theoretische Uberlegungen
zeigten, eine Vielzahl von Phinomenen keiner kausalen Analyse
zugefiithrt werden. Beachtet man aber noch zusitzlich die Organi-
sation des Verhaltens (Wirkungsgefiige, Struktur), so werden
Anpassung und Evolution des Verhaltens in ein neues Licht
geriickt. Fiir bestimmte Umweltsituationen hat das Tier bestimmte
Gruppen von Verhaltensweisen bereit. Je mehr solcher Verhaltens-
sdtze bereitliegen, desto mehr Umweltsituationen werden bewdltigt.
Anpassungsfiahige Tiere haben die Moglichkeit, ihre Struktur
,entarten® zu lassen und anderseits durch viele Wechselbeziehun-
gen zu neuen Kombinationen zu gelangen (vgl. GWINNER 1964).
Durch angeborene Kopplungen und spezifische Erregungsproduk-
tion hat das Tier einen festen Satz von Instinkten und damit
Anspriichen, die eine minimale Nischengrofie bedingen; steht eine
,-optimale’ Umwelt zur Verfiigung, verhindern diese eine Erwei-
terung der Nischengroéfle. Diese Dinge wiren bei rein 6kologischer
Fragestellung und Betrachtungsweise nicht zu verstehen.

Ein Tier pafit sich nicht einfach an die Umwelt an, deren
Storeinfliisse es zu kompensieren trachtet. Im Tier selbst ent-
stehen Stérungen, die zu neuen Gleichgewichtszustinden fiihren,
falls die Umwelt die Moglichkeit dazu bietet. Man kann dies
geradezu so auffassen, dafl das Tier Fragen an die Umwelt stellt.
Bietet die Umwelt Moglichkeiten fiir das Tier, zu einem Gleich-
gewichtszustand zu kommen (siehe S. 118), ist die Frage beant-
wortet. Gelingt eine solche Antwort nicht, wird das Tier solange die
Umwelt absuchen, wenn es in seiner Moglichkeit steht, bis die Ant-
wort gegeben ist (falls auch die Frage noch aktuell ist). Das ist ein
wichtiger Bestandteil der Biotopwahl einer Tierart. Wesentlich ist
nun, daf diese ,,Storungen, die zu Fragen fiihren, von denjenigen
Instinkthandlungen ausgehen, die stiéndig in regelmiBiger Folge
(siehe S.116) auftreten, und somit einen wesentlichen Teil des
Aktionssystems darstellen. Ich méchte die Nische daher fiir ver-
haltenskundliche Fragestellungen folgendermaflen definieren:
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Die Nische ist jene Menge (hier im Sinne der Mengenlehre
als Ganzheit aufgefalit) von Umweltelementen, die dem Aktions-
system einer Art ein Gleichgewicht erméglicht. Wie vorher diskutiert
wurde, sind die Elemente durch die Anspriiche der Art gegeben.
Die Nische kann Teilsystem der verschiedensten Umweltsysteme
sein und ist raum-zeitlich geordnet.

Die Anpassungsfihigkeit des Nervensystems machte schon
BETHE (1931; BETHE & FiscHER 1931) zum Gegenstand seiner
Untersuchungen. Er sprach von gleitenden Kopplungen, die z. B.
die Anpassung einer Hand an verschieden geformte Objekte
bewerkstelligen. HoLst & MITTELSTAEDT (1950) fithrten genaue
Untersuchungen zu diesem Thema durch. Ahnliche Phénomene
werden in dieser Arbeit besprochen, wobei aber zu beriicksichtigen
ist, daB ein anderes Integrationsniveau im Nervensystem betrachtet
wurde. BETHE sprach den Satz aus, dafl nichts im Nervensystem
geschehen konne, das nicht Auswirkungen auf das ganze System
hitte. Diesen SchluB, wenn vielleicht auch mit kleinen Einschrin-
kungen, mufl man auch auf Grund der angefiithrten Gegebenheiten
ziehen. Im Gegensatz zu BETHE aber soll festgestellt werden, daB
dieser Grundsatz nicht im Widerspruch zur Zentrenlehre steht.
Es muB nur streng beachtet werden, dafl Kopplung und Leitungs-
bahn zwei verschiedene Dinge sind. Zwar setzen Kopplungen
irgendwelche Leitungen voraus, doch ist ihre Wirksamkeit nicht
aus einem einfachen Schaltwerk heraus zu erkldren. Ein Vergleich
soll das Gesagte verdeutlichen. Gegeben sei ein stédtisches Telephon-
netz. Die Leitungen sind prinzipiell so gelegt, daB jeder Telephon-
besitzer mit jedem anderen Teilnehmer sprechen kénnte. Kopp-
lung zwischen zwei Teilnehmern liegt aber erst dann vor, wenn
der eine gewdhlt hat und beide ihre Horer abgehoben haben und
jetzt in Frage und Antwort ein Gesprach abfithren. Kopplung
aber lige nicht vor, wenn beide nur abgehoben hitten und jeder,
ohne auf den anderen einzugehen, spriche. Bei einem solchen
Gespréich kénnte der eine iiber das Wetter, der andere iiber Politik
reden und keine gegenseitige Beeinflussung (obwohl beide einander
horen) wire erkennbar. Vergleichbar damit wire die Verbindung
zweier Verhaltenselemente, die zwar schon ,,verbunden‘ sind,
sich aber erst vor Erreichung einer Schwelle (vgl. Abb. 2) befin-
den.

Unter dem Gesichtspunkt der Strukturanalyse sind experimen-
telle Untersuchungen im Verein mit umfassender Freilandarbeit
Voraussetzung fiir ein neues Verstindnis der &kologischen
Bedeutung tierischen und menschlichen Verhaltens und seiner
angeborenen Grundlage.
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Zusammenfassung

1. Die Begriffe der Nische und der Gilde werden auf ihre
Brauchbarkeit fiir die Verhaltensforschung hin diskutiert. Eine
neue Definition fiir die Nische (S.123) wird vorgeschlagen.

2. Die relative Stimmungshierarchie, bisher nur von héheren
Sdugern beschrieben, wurde speziell auch beim Blutspecht (Dendro-
copus syriacus) gefunden. Ein wesentlicher Bestandteil derselben
ist die spezifische Erregungsproduktion einfacher Verhaltensweisen.
Derartige Verhaltensweisen werden auch bei einigen anderen
Wirbeltierarten angefiihrt und ihre dkologische Bedeutung heraus-
gestellt.

3. Die Nischengrole und ihre Verinderung als adaptive
Antwort werden behandelt. Durch die Eigenart des Verhaltens
wird die Nischengréfe nach unten und oben begrenzt.

4. Die Anpassung eines Tieres ist ein dynamischer Vorgang.
Fir die Dynamik des Anpassungsgeschehens ist auf Seite des
Tieres die spezifische Erregungsproduktion einfacher Verhaltens-
weisen hauptséchlich verantwortlich. Die Anpassungsfahigkeit
ist eine Funktion des Wirkungsgefiiges der dem Verhalten zu-
grunde liegenden Mechanismen.
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