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i. Einleitung

Auf das hier zu behandelnde Prinzip wurde ich zum erstenmal auf-
merksam, als ich im Frithjabr 1933 das Fortpflanzungsverhalten der Schnee-
ammer untersuchte. Die Schneeammer-3 3 sind, wie die der europiischen
Ammerarten (Howarp 1920, 1929), im Friihjahr streng reviergebunden. Wenn
sich zwei Nachbarminnchen an der gemeinschaftlichen Grenze begegnen,
entwickelt sich nicht in allen Fillen ein Kampf, sondern oft stehen sich dje
Tiere nur drohend gegeniiber. Dieses Drohgehaben wird dann und wann von
eigentiimlichen Pickbewegungen unterbrochen, die bei oberflichlicher Be-
- trachtung den Eindrack erwecken, der Vogel nihme Nahrung auf. Bei ge-
nauerem Zusehen bemerkt man jedoch, daf die Bewegung unvollstindig ist:
nicht nur frift der Vogel gar nichts, auch sein Schnabel erreicht nicht ein-
mal den Boden. Es ist auch ganz unwesentlich, ob Nahrung da ist: oft
spielen diese Grenzkimpfe sich auf der dicken Schneedecke ab.

Diese FreBbewegungen waren sicher keine Reaktionen auf die Wahr-
nehmung etwaiger Nahrung, Es kénnte aber sein, dafl sie von innen aus
erregt worden waren. Als solche inneren Faltoren konnten wir entweder
enterozeptive, im Darm rezipierte Reize oder endogene zentral-nervose Kr-
regungen vermuten. Hs wiren die Fressbewegungen also vielleicht als »Leer-
laufreaktionen im Sinne Loruwz (1935, 1937 a und b} zu betrachten, womit
eme vorliufige, allerdings noch niher zu beweisende Erklirang gegeben wiire.

Diese Erklirung kam mir aber sehr unwahrscheinlich vor.  Nichts im
Verhalten der Tiere deutete auf Frefistimmung; sie zeigten nur dieses ,sinn-
lose“ Picken und gar keine anderen Bewegungen der Nahrungssuche; ihre
sonstigen Bewegungen erzihlten nur von Kampflust und geschlechtlicher Er-
regung. Wohl aber waren die Pickbewegungen mehr an eine ganz bestimmte
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subere Situation gebunden: sie traten immer fwihrend Grenzkimpfen auf,
und besonders dann, wenn ein Tier nicht tatséichlich angriff, sondern zdgerte,
als ob es nicht anzugreifen ,wagte®.

Es schien mir denn auch dieses ,Scheinpicken® in irgendeiner Weise
von der gleichzeitigen Aktivierung zweier verschiedener Triebe abhingig
zu sein, nimlich einerseits des durch den Anblick des drohenden Gegners
erweckten Fluchttriebes und andrerseits des Angriffstriebes, der
auf die Anwesenbeit eines sexuell gestimmien Minnchens, dazu noch hart
an der Reviergrenze, ansprach. Es schien also, als ob die Pickbewegungen
an die Stelle der von der Situation gleichzeitig erweckten und unter-
dritckten Bewegungen traten. Deshalb beschrieb ich diese und ihnliche Er-
scheinungen in einer 1939 erschienenen vorliufigen Mitteilung unter den Namen
,substitute activities®. Inzwischen hat A. Korrraxpr, ohne meive
Beobachtungen zu kennen, dasselbe Prinzip beim Kormoran entdeckt und in einer
wertvollen Arbeit gemau beschrieben, als ,Ubersprunghandlung® be-
zeichnet und ‘weitgehend analysiert. Die von ihm gepriigte Unterscheidung
zwischen ,autochthoner® und allochthoner® nerviser Energie sei hier {iber-
nommen: sie geht von der Erkenntnis aus, dsf die meisten tierischen Be-
wegungen zum Teil von inneren Faktoren (einem Drang) getrieben werden,
und daf eine Ubersprungbewegung michf von ihrem eigenen Drang (von
autochthoner Energie), sondern von einem anderen Dravge getrieben wird,
dessen normale AuBerung verhindert ist. Die von der Situation autochthon
erregbaren Bewegungen erscheinen nicht, die Ubersprungbewegung wird als
Ersatz gezeigt und ist somit allochthon erregt worden.

Die von, Korraspr und von mir voneinander ganz unabhiingig ge-
wonnenen Schlubfolgerungen zeigen viel Ubereinstimmendes und in gewissem
Sinne unterstiitzen sie sich denn auch. Grundsitzlich unterscheiden sich
unsere Deutungen in manchen Fillen dadurch, daf Korruaxor versucht, durch
die Annahme ursichlicher Einflisse von subjektiven Erlebnissen auf die
Eigenschaften der Bewegungen eine Erklivung fiir die speziellen Formeigen-
schaften der Ubersprungbewegung zu geben, wiihrend ich versuche zu ob-
jektivistischen Erklirungen zu gelangen. Mit der Kowriaxprschen Deutung
werde ieh mich weiter unten noch anseinanderzusetzen haben, weil sie meiner
Meinung nach, wie so viele derartige vitalistische ,Erklirangen®, auf ebenso
unbeweisbaren wie unwiderlegharen Trugschliissen beruht.

Als ich einmal auf die Ubersprungbewegung aufmerksam geworden
war. fand ich durch Beobachtung viele neue Beispiele. Allmiihlich wurde
mir auch klar, daB sich unter den als ,Zeremonien*, , Paarungsspiele®. ,Balz-
bewegungen®, ,Kampfspiele® u. & bekannten, manchmal so fremdartig anmuten-
den Bewegungen viele Ubersprungbewegungen finden. Das war mir iiber-
raschend. weil diese Zeremonien, wie wir ja jetat wissen, Signalfunktion

haben, weil sie als Mitteilung wirken, und zwar als ungewollte Mitteilung.
Es ist schon so oft betont worden, daB tierische Sprache nicht von einem
Mitteilungswillen motiviert wird, aber die Frage, wie sie eigentlich verursacht
wird, bat man nicht oft gestellt, und dann konnte man sie meist nur sehr un-
befriedigend beantworten.”. Hier schien sich nun ein verbeiflungsvoller Weg
zur Untersuchung der Verursachung dieser ungewollten Mitteilungen zu er-
sffnen. Dies war denn auch der Hauptzweck dieser Arbeit. Als Nebenergeb-
nis bot sich die Maglichkeit, diese Art Signalbewegung von andersartigen
Signalbewegungen schirfer zu_unterscheiden.

Die Untersuchung der Ubersprungbewegung warf aber auer der Ur-

sachenforschung noch andere Fragen auf. Durch vergleichendes Beobachten

kann man erstens zu sehr interessanten Homologisierungen gelangen,
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deren Wichtigkeit besonders bei der Untersuchung der . ritualisi & Si
bewegungen kaum {iberschiitzt werden kann. ‘.‘?Je]ﬁer fﬁrﬁeﬁtﬂ ail:] ?.,glt:et:rsfcl:ﬁg:lg
der _Dhersprunghgmegung Zusammenhiinge zwischen den verschiedenen endogen
g‘atnebenen Instinkthandlungen in Losesz' Sinne (1937 a, b. 1939) und den
Gruppen von Instinkthandlungen innerhalb eines arteigenen Aktionssystems
ﬁ]etiz;%i suDaltffs{:ai zusnz.iemmaghii%iz sind merkwiirdig starr und

) ; ne strenge, der heinung des Ubersprir

liegende Gf_satzm_aﬂlgken in der Funktion g;{es Zentrﬂngrvzﬁgzgggmﬁiie
In dieseta Sinn wird die Untersuchung der Ubersprungbewegung ein Mittel
zur Untersuchung von Gesetamifligkeiten der Struktur eines Aktionssystems
SchlieBlich kann die vergleichende Betrachtung zum besseren Verstindnis
der Funktion der Ubersprungbewegung fiihren. Die Einsicht in ihre
Leistang erlaubt uns wieder einen Einblick in die mutmaBliche Stammes-
geschichte, und ohne sich in sie zu vertiefen, kann man schwerlich die oft
g?;va‘lltix&gehgg:csﬁrte grogeske »Ritualisierung® oder ,Formalisierung* verstehen,

o n . 5 1
e o Botral t;;J;ChLel als Signale dienenden Ubersprungbewegungen so
Die folgende Zusammenfassung wird sich hauptsichli 3
Korraxor und mir gesammelte Ta‘cgsacheumaterial bgzieﬁenf: . I;ufScdh:-?fttvuﬁ
faud ich mehrere Beschreibungen sibnlicher Beobachtungen, die die betreffenden
Autoren meistens uhne nihere Analyse, sozusagen nur als merkwiirdige Br-
scheinung verbuchten. Manchmal jedoch wurden sie auch einer analytischen
Berrachtung unterworfen. Verschiedene Antoren haben das Prinzip denn
auch unabhiingig voneinander ,entdeckt®. So finden sich vor allem bei
Serovs (1901, 1933). bei Husey (1914, 1938), bei PormeLsk (1936, 1938, 1939)
und bei Kirgyax (1937) verschiedene Ansitze zu einer Analyse, die sich alle schon
in der Richtung bewegen, in der wirsie jetzt weiter auszubauen versuchen. Trotz-
dem ist das Tatsachenmaterial, auf das sich die folgenden Ausfithrungen stiitzen
Giberaus diirftig. Viele der hier erreichten Schliisse sind noch nicht viel
mehr als Arbeitshypothesen, die zu priifen und zu ergiinzen bzw. zu ersetzen
noch hﬁf:hst notwendig sein diirfte. Hs wird sich so zeigen, daB hierzu an
3:3;?011-]1 ES:IteHe Eﬂﬂhcl:i genang Beschreibungen von Ubersp}ungheweguuge:a
S aten Egﬁg sindtm erglemhungen mit den autochthon getriebenen , Vor-
Herr Korrraxpr hat mir erlaubt, sein noch unversffentlicht i

zu benutzen, wofiir ich ihm Dank schulde. Zu groBem Dank beiSnMizﬁuvfrkelip‘lng:
meinem Freunde Dr. Kosrav Lorusz verpflichtet, der das Manuskript gelesen
und sehr wertvolle Krifik geliefert hat. ‘

Il. Beschreibung einiger Tatsachen

Bevor ich zur Analyse iibergehe, muB ich besonders den f
Leser von der Hiufigkeit nnd der Fm-mem3:nrm:|11igftzltigl»:eit'.la dgmﬁmﬁgﬁ;
selber iiberzeugen. Ich wihle dazu einige Beispiele und ordne sie nach der
Gruppe von Instinkthandlungen (dem ,Funktionskreis“), der sie, wenn auto-
chthon getrieben, angehtren. Wenn ich hierbei Bewegungen obne Mit-
teilungsfunktion und andere mit einer solchen und damit einhergehender
starker ,Ritnalisierung® in wablloser Folge mitteile, so wird das wohl nicht

viel schaden; auch bei der Beobachtung macht man ia i i
buntem Durcheinander. 2 M

5 A. Bewegungen der Nahrungsaunfnahme

as im Friihjabr zum Nistplatz zurtickgekebrte Fischrevhermii

s in w Ay erminnchen

sucht sich eine passende Niststelle auf irgendeinem Ast. Hier stellt es sich
1*
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innt seinen ,Liebeslockraf* zu duBern, der daon und wann mit der
aqucltlluns;::ﬁ%];v:p;u:g“ (AGb. 1)abwechselt. ,Diese Bewegung ist sehr merkwiirdig.
Der Kopf wird bei ganz gestrecktem Hals nach vorn und unten bis anf das
Niveau der FiiBe gebracht, bisweilen sogar bis unter die Fiilie, nimlich wenn
) der Vogel ein wenig seine Fersen beugt.
In dem Augenblick nun, in dem der
Vogel so weit als moglich seinen Hals
gestreckt, seine Beine gebengt und
seinen Kopf nach unten gebracht hat,
Gffnet er den Schnabel und klappt die
beiden Hilften mit einem gut hor-
baren Schlag wiedgr gu. ‘E’El hitren
- ccohral also ein hohlklingendes Schnabelklappen.
s mm;ian:ﬁp -‘h:n‘:w&i?n%’ia%mmhmhm Die Hauben- ungd Nackenfedern stehen
' wihrend der I:hrozFedur aufgerichtat“
Verwey 1930, S. 23—24). Verwey glaubt, dab ,hier die Fischgreifbewegung
g:z;l& Lli;eheslebén dienstbar) ist* (8. 25). Die Schrapphewegung ,ist ausschliefi-
lich dem Minnchen eigen, und zwar nur solange sich dieses nach der Paarang
sehnt* (8. 25). ) ) _ _ .
Das Schneeammerminnchen zeigt, wie beschrieben, Pickbewegungen
wihrend des Drohens. Aber auch in einer anderen Situation tritt das Schein-
" picken auf. Wenn sich ein nicht ganz begattungsreifes Weibehen zu ibm
gesellt, so beginnt der erste Abschnitt des gepaarten Lebens, wihrenddessen
das Minnchen mehrere Male am Tage zu begatten versucht, das We!]_:uhef
ihm aber ausweicht. Es erfolgt dann ein Baleflug zu zweien (,,sef:ual flight*,
Howarn 102Y), indem das Minnchen dem Weibchen w‘éhrgnd kfirzever oder
lingerer Zeit im Fluge folgt. Die Weigerung des Weibchens hat entweder
vor Beginn oder nach Beendigung des Balz-Paar-Fluges das Auftreten \jﬂg
TreBbewegungen beim Minnchen zur Folge. Diese FreBbewegungen sin
genau so unvollstindig wie beim Drohen. Sie wechseln hier mit richtigen
Balzbewegungen ab, bei denen das Miunchen sein buntgeschecktes Riicken-
kleid vorfiihrt (TixseEreex 1939b). ) _ ;
Die amerikanische Alpenlerche zeigt beim sexuellen Kampf m;c
Progwrrs (1981) dasselbe Verhalten wie die Schneeammer. chgmjlian e-
schreibt die Grenzkimpfe zwischen benachbarten revierbehauptenden hr_s-
chen wie folgt: “Now and then they will approach each other in this
attitude and peck away at the ground furiously, like two cock roosters in
an intermission of battle”
(8. 56). Das ,Schein-
picken® zweier kimpfen-
der Haushihne (Abb. 2)
ist jedem Tierbeobachter
natiirlich  bekannt; ich
fand es auch bei Lormnz
(1935) erwihnt; vgl. auch
TixpERGEX (1939a) .
Die revierbehaupten- . Drohende Haushihne. Nach einem Lichtbild von
den Minnchen unIs)erer ﬁg;@la% LE?N’ in Hemporx: Liebesspisle der Tiere. Berlin 1930
zeigen hiufi
g:égéfggh%erha%ten. Ichgfand es nirgends erwihnt, habe es aber oft be-
obachtet. ) ‘ o als
i schénes Beispiel des Vorkommens von Frefibewegunge
Ubersiﬁuzke)gzvegungen lieferg der Sabelschnabler. Br unterbricht das Kampfen
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oft durch Ubersprungbewegungen verschiedener Art; Maxxivg sagt in seiner
sehr genanen Verhaltensbeschreibung dieser Art (1936): “Sometimes the
bowing before fighting is interrupted by a furious throwing of straws...
and by waterpecking and shaking of the head or also by a fierce food-
mowing especially when in the water” (S. 18, Weil die Bewegungen der
Nahrungssuche beim Sabelschnibler so spezialisiert sind, ist es leicht, die
Herkunft der withrend des Kimpfens auftretenden FreBbewegungen einwand-
frei festzustellen. Bei allen vorher genannten Ubersprungbewezungen konnte
man ja im Zweifel dariiber sein, ob man es z B. nicht mit unvollstindigen
Nistbewegungen zu tun hitte, eine Maglichkeit, die, wie wir spiiter sehen
werden, sogar bei einem Minnchen einer Art, bei der nur das Weibchen
baut, nicht ausgeschlossen ist.

Sehr Klar ist die Ableitung aus Frefbewegungen auch beim Droh-
gebaren der Kohlmeise und der Blawmeise, Zwei kimpfende Revierbesitzer
setzen sich auf einen Ast knapp an der Reviergrenze und wfangen sehr
energisch mit dem Schnabel auf dem Substrat zu himmern an. Dieses
erfolgt nicht an irgendein Nahrungsobjekt, sondern davon vollkommen un-
abhiingig. Hin kahler, harter Stamm oder auch Knospen werden hehaclt,
obne daB irgendwas gefressen wird. Meistens sind die Tiere hierbei nicht
weiter als 50 cm voneinander entfernt® (Tixerremx 1937, 8. 223).

AuBler bei Vigeln sind mir nur wenige Beispiele von Ubersprung-
bewegungen bekannt, zweifellos aber bloB infolge Unkenntnis der Tatsachen.

Die Minnchen des dreistachligen Stichlings verteidigen im Frithjahr
ein Revier genan so wie die extremsten Territoriumsvigel. An der Grenze
zwischen zwei Revieren drohen die Minnchen ofter als sie kiimpfen. Das
Drohen (Abb. 3) besteht aus Bewe-
gungen, die den normalen Frefbe-
wegungen stark dhneln: die Fische
stellen sich vebeneinander beinahe
senkrecht auf, Kopf nach unten, und
stochern mit dem Mynd im Sande
(Ter Prrxwnk und TissercEy 1937).
Ans verschiedener hier nicht zu
behandelnden Griinden wissen wir,
daB dies Frefibewegungen und nicht
Nestgrabbewegungen sind. Bei dieser
Bewegung kehren sich die Fische
anBerdem die Breitseite zu und stellen
die Baochstacheln, manchmal auch
die Riuickenstacheln auf.

Im Amsterdamer Zoo beob-
achtete ich Oktober 1939 einen
Kampf zwischen zwei Mufflon-
Boclken, die ein starkes Gitter von-
einander trennte. Der stirkere, am
meisten kampfbereite Bock vollfiihrte
zwischen zwei aufeinanderfolgenden Angriffen merkwiirdige, ,nervise® Scharr-
bewegungen mit ¢inem VorderfuB. Jedesmal nach diesem Scharren senkte
er den Kopf zu der aufgescharrten Stelle und schniiffelte ganz oberflichlich
dariiber, um sich dann sofort wieder aufzurichten und nach dem Gegner

hinzuschauen. Zweifellos handelte es sich hier um eine Bewegung der
Nahrungssuche. .

Abb. 3. Drohende Stichlingsmiinnchen
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Wie wir diesen Tatsachen vorliufig entnehmen k¢nnen, sind Uber-
sprunghewegungen aus dem Funktionskreis der Nahrung beim Kimpfen be-
sonders hiufig; sie kénnen aber auch als Bestandteil der Balz auftreten.

B. Bewegungen der Korperpflege

Auch die aus diesen Trieben ,iiberspringenden* Bewegungen kionnen
in verschiedenen Situationen auftreten. Unter Végeln scheint Gefiederputzen
als Ubersprungbewegung am hiufigsten vorzukommen, s sind mir aber auch
Beispiele von Baden und von Schnabelwetzen bekannt,

Der Haubentaucher, dessen Paarungszeremonien Huxrey (1914) sorg-
faltig untersuchte, putzt sich wihrend der Paarungsvorbereitung dann und
wann die Scholterfedern (“habit-preening”). Dieses Gefiederputzen zeigen
S und @; es wechselt mit Kopfschiitteln ab (“bouts of shaking”i, eine Be-
wegung, die vielleicht auch mit dem Ordnen des Gefieders zu tun hat.

Beim Star tritt Gefiederputzen bei Revierkiimpfen auf. Ein bei der
Nisthéhle singendes d kommt auf die Anndiherung eines fremden & drohend
herbei, stellt sich vor dem Gegner auf und fingt dann an, sich mit ,nervisen
Bewegungen im Riicken- und Unterfliigelgefieder zu putzen. Sobald der
Gegner sich zuriickzieht, hért das Putzen auf und das Tier nimmt seinen
Gesangsposten wieder ein (TinErceExr 1939al

Bin anderes Beispiel von Putzen in einer feindlichen Situation erwihnt
Loreyz (1935). Er sagt anliBlich des Scheinpickens des drohenden Haus-
hahnes: , ...es ist z. B. nicht leicht verstindlich, warum der drohende Hahn
»2u0m Scheine® etwas vom Boden aufpicken muB, warum der Kranich in
derselben Lage sich hinter dem Fliigel putzt. Beim grauen Kranich sieht
diese Zeremonie noch wie ¢in gewohnliches Putzen aus, und jeder, der die
Bedeutung der Zeremonie nicht kennt, wiirde es fiir ein solches halten.
Beim Mandschurenkranich wiirde man die entsprechende Bewegung kaum
noch fiir ein Putzen ansprechen, obwohl ihre Homologie zu dem Schein-
putzen des grauven Kranichs sicher ist* (8. 317).

Kdmpfende Schneeammer-3S machen nicht nur Pickbewegungen, son-
dern putzen sich oft auch unter dem Fligel oder in die Schulterfedern.

Nach Korrrasor tritt beim Kormoran Sichschiitteln auf, wean das
Tier nach einem leichten Schrecken weiter nicht zur Flucht gereizt wird.

Der Siibelschnibler putzt das Gefieder bei der Begattungseinleitung (Abb. 4).
Maxxnk sagt hiertiber: #Hvery normal copulation begins, in both birds,
male and fernale, with pecking into the water and into the plumage any-
where.” Weiter unten: “The plumage preening by both members of a pair,

connected with and interrupted
by the dipping of the bill into
- the water, always precedes co-
= pulation” (1936, S.13).
4 Ungefihr iihnlich ist die
Rolle des Ubersprungputzens

= bEp bei Tauben. Viele Taubenarten
B putzen sich vor der Begattung
f unter dem Fligel. Angaben

<%, >  “F = hieriber finden sich z B. bei

Crare (1909), Warrnax (1919)
Abb, 4. Begattungseinleitung des Sibelschniblerss und CarepENTER (1933),
Das o putzt sich noch, das 2 hat schon die dem Uber- Der anderpel putzt sich

SPmngp‘ltzenrgg;g_en%fagfrﬁﬁﬁfgS;%lé%ng BIMEEION” ehenfalls vor der Begattung die

-

Die Ubersprungbewegung 7

Fligelunterseite (Abb. 5): _ Er
schwimmt hoch auf dem Wasser,
hiilt den Hals ganz gerade, den Kopf
stolz. Dann tancht er schnell nach-
einander zwei- bis dreimal den Kopf
ins Wasser und pickt sich mit dem
Schnabel wunter dem etwas auf-
gehobenen Fliigel. Meistens hort =

man dabei, wenigstens bei nicht P

1 gmBer Entfemung, ein  sehr Abb. 5. Ubersprungputzen des Branderpels uan-
eigentiimliches Geriusch, das ohne ™MéIbr vor derBegatiang. Nach Maxxrvw, 1931
Zweifel durch das Gleiten des Schnabels tiber di schiifte

wird* (Maaans 1951, & 10) e Federschiifte verursacht

Bei verschiedenen Vigeln tritt Baden als Ubers b

) prungbewegung auf.
Haufig kommt Baden als »Begattungsnachspiel vor, z B. bei viaiex?g.;naﬁden.
SB?I d?:li:,e Brmd;m.fe trete& dl?) Bewegungen anch, und zwar in beiden Ge-
chiechiern aul, wenn die Paarung wegen Bereitschaftsmangel des ei
Gatten frithzeitiy abbricht (Maxkivg 1981). g T el
- Der Kormoran schitttelt sich unter den oben genannten Umstinden
nicht nur, sondern er machte auch Badebewegungen (Korrrawor),

SchlieBlich kann auch Schnabelwetzen als Ubers bewegun -
treten. Ich kenne dieses nur von einer einmaligen w:;ﬁ%mun? degr Ei
von Paradisea minor, die ich im Zoologischen Garten in Washington be-
obachtete, Verschiedene od, die zu gleicher Zeit balzten, wetzfen ihre
Schniibel dann und wann zwischen den einzelnen Balzvortiihrungen; die
Bewegungen traten so oft auf und machten einen so stark writualisierten
Eindruck, daB an ihrem Ubersprungeharakter nicht zu zweifeln war,

Pelzpflegehandlungen treten auch bei Siugern als Ubesprungbewegungeu
auf. Ein Schimpanse, der im psychologischen Versuch die Belohnung, die
er gewdhnlich enthilt, nach Lisung seiner Aufgabe nicht vorfindet, bricht
in heftiges, oft wiitendes Toben aus, wobei er sich hitufig andaunernd kratzt.
D:F. Gr. Frxen, der mich hierauf aufmerksam machte, konnte dieses Verhalten,
wie er mir zeigte, bei seinen siimtlichen Versuchstieren in Yemges “Anthro-
poid Experiment Station” zu Orange Park (Fiorida) beliebig ausldsen,

Fine ihnliche Erscheinung beobachtete Portigisz beim Orang Utan.
wDas Sich-den-Kopf- baw, den orper-, besonders dann die Arme- und den
B&u‘chuKratzen, wird zumal von jungen Orangs bfters zum Vorschein gebracht,
Es ist dann aber nicht immer als AuBerung der Bequemlichkeitssuche zu
denten. Gar oft mag hier ein Abreagieren von etwaigem Arger vor-
liegen, weil die Tiere ihrem Kopfe nicht folgen kbnnen- bzw. weil man ihnen
nicht den Willen tut* (PorrizLie 1939, S. 67).

_ Das Sich-hinterm-Ohr-Kratzen beim Menschen, was besonders dann auf-
tritt, wenn man daran behindert wird, einer Situation bzw. einem Problem
auszaweichen, diirfte stammesgeschichtlich auch Ubersprunghaarpflege sein.

C. Schlafen :

_ Bei zwei Vogelarten hat man Schlafhaltung unter Umstinden beobachtet.
die an sich gar nicht schlafauslusend sind, im Gegenteil von hoher Erregung
anderer Art begleitet werden, Maxkmvg gibt folgende Beschreibung beim Sibel-
schndbler (Abb. 6): “One of the most curious occurrences in the confliets is the as-
suming of the sleeping attitude (the bill behind one wing), This occurred especially
with birds which were thronging sideways abouf each other (“thronging
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sideways” ist eine nur beim Kampfe und

bei einigermaBen gehemmten Vogeln auf-

tretende Bewegungsweise, N, T.; and how

unbelievable it may seem, it always hap-

pened at or even during the very attack.

Moreover, the bird may at the same time

squat on its tarso-metatarsi. This behaviour

doubtless has nothing to do with ordinary

sleeping, and therefore I propose the term

“pseudosleeping” (Marrixg 1936, 8. 21).

; Maxrivg beobachtete dasselbe Verhalten

in derselben Situation bei dwusternfischern.

Bei kiimpfenden Sehnecammermiinn-

chen sah ich einige Male, wie einer den

Kopf in die Schulterfedern steckte und so dem unmittelbar vor ihm

drohend abwartenden Gegner gegeniiber stand. Auch hier wechselte das
Schlafen mit heftigem Drohen ab.

Abb. 6. Ubersprungschlafen beim kimp-
fenden 8&belschpibler. Nach Makxmvk, 1936

D. Sexuelle Bewegungen

Es sind mir einige Fille vom Auftreten sexueller Handlungen in nicht
sexuellen Situationen bekannt. Paruerex beschreibt (1934) wie ein withrend
des Herbstzuges gekifigter Fitislaubvogel aufer den Sprung- und Flatter-
bewegungen, die man als Anzeichen von ,Zugunruhe* betrachtet, auch dann
und wann Balzbewegungen vollfiibrte. o

Der Kormoran zeigt bei Revier-(= Nest.)Kiimpfen sowie bei nicht sexuell
bedingten Kimpfen verschiedene sexuelle Bewegungen, vor allem das ,Rhyth-
mische Fliigelklappen® (Abb. 7) und das ,Gurgeln® (Abb. 8). Beide sind
leicht formalisierte Begattungseinleitungsbewegungen (KorTLaxpr.

Es  scheint
weiter, daf beim
Séibelschndbler Be-
gattungen vorkom-
men, die nicht pri-
mir sexuell ausge-
lost worden sind.
Margisk  erwihnt
hieritber: «. . . it
has already been
mentioned that co-

pulations often oc- Abb. 7. Zwei Stellungen des ,rhythmischen Fliigellilappens* des

curred after the Kormorans. Nach KorTraxot, 1038
birds had been flus-

hed Forther it was striking that they also =~
often took place as a continuation of a battle. Y \
So teo after an excitement.” (Maxkvk 1934,

Seite 14). \

Ein weiterer Fall scheint mir das ex-
plosive Singen eines vor einem Raubvogel
gerade noch in sichere Deckung entkommen-
den Singvogels zu sein. Grasmiicken und
Lerchen sind mir speziell als solche ,Uber-
sprongsinger* bekannt. In Gronland beob-

" . . Abb. 8. Das ,Gurgeln* des Kormorans.
achtete ich auch wiederholt, wie ein Polar-

Nach Korrrawpr, 1938
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fuchs von einem kleinen Schwarm in der Nahe briitender Steinschmiitzer und
Schneeammern umflattert wurde, die ibre manchmal in Angriffe iibergehenden
Rundfliige durch kurzen hastigen Gesang unterbrachen. Weiter sei an das
Benehmen unserer einheimischen Siinger Eulen gegenitber erinnert. Inwieweit
die stark sexuell anmutenden Umgangsformen vieler Affen Ubersprungeharakter

haben, wage ich auf Grund ungeniigenden Beobachtungsmateriales nicht zu
entscheiden.

E. Bettelbeweguugen

Beide Gatten eines Silbermowenpaares leiten die Begattung mit Bewegungen
ein, die den jugendlichen Bettelbewegungen sehr ithnlich sind (Abb. 9), Sie
neigen sich dabei ein wenig vorniber, ziehen den Hals etwas ein und wippen
nun rackweise mit dem Kopf, wobei ein wie ,klin® klingender Laut hervor-
gebracht wird. Die-
se Bewegunyg zeigt
manchmal das 9
allein — ; das & be-
antwortet sie dann
mit richtigem Fiit-
tern. Vor der Be-
gattung aberstimmt
das & mit denselben
Bettelbewegungen .
ein, oder beginnt Abb. 8. Ubersprungbetteln; die Begattungseinleitung der Silberméwe
sogar oft als erster
damit. und es reizen sich dann die Gatten durch ihr gegenseitiges Betteln
zur Begattung. Austithrlichere Beschreibungen findet man bei Gogras (1937)
und Tixsersen (1932).

F. Briiten

Jedem Besucher von Vogelfreistitten ist das Verhalten von beim Briiten
gestdrten Awuslernficchern bekannt: sie setzen sich einfach irgendwo hin, oft
an einer ziemlich weit vom Nest entfernten Stelle, und benehmen sich dabei
so genau wie ein briitender Vogel, daB der nicht mit der Art bekannte Be-
obachter meint, er habe dort sein Nest. Dies Verhalten konnte man nun frei-
lich als Fortsetzung des Briitens an einer sichereren Stelle als das Nest deuten;
dann hitte es mit Ubersprungbewegungen nichts zu tun und wiirde eher eine
Leerlaufreaktion darstellen. Da jedoch oft beide Vigel eines Paares sich so hin-
setzen, und da das ,Scheinbriten® nur bei Unterbrechung des normalen
Briitens durch Gefohr!) auftritt, dirfte es sich um Ubersprungbriiten handeln.

Kormorane setzen sich nach Korroawpr withrend Nestkampfen oft ins
Nest zum ,Scheinbriiten“. Jedoch ist diese Ubersprungbewegung unter den
genannten Umstiinden viel seltener als die sexuellen Handlungen.

Der Subelschnéibler setzt sich nach Maxgmk (1936) besonders “in ex-
citing encounters”. Diese Bewegung wird von Magxmk weiter nicht gedeutet,
und Korrraspr betrachtet sie als Ubersprungbriiten. Obwohl anch hier?)
die kennzeichnenden Bewegungen des Striinbens der Bauchfedern sowie des

) Herausgeberanm. (0. K. Emen Pillkopper Halsbandregenpfeifer, der sich nicht anfs Nest
zurlickwagte, weil ich zu nahe davan lag, habe ich einige Meter abseits vom Nest scheinbriitend
im Lichtbild festgehalten, Dabei unterlassen sie stets das Nestausmulden, Bewegungen, die
jedem Platznehmen anf dem wirklichen Nest, gleich ob mit oder ohne Gelege, unweigerlich
voraufgehen.
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Schaukelns und des Trampelns fehlen, ist die Gleichsetzung meines Erachtens
kaum fraglich, da das Fehlen einzelner Komponenten, wie wir spiter sehen
werden, nicht sicher dagegen sprichf.

G. Nestbaubewegungen

Bei (insen und Schwimen ist das ,Halseintanchen* als Begattungs-
vorspiel weit verbreitet (Hrmswors 1910). Loresz hat entdeckt dal diese
Zeremonie bei der Graugans kein ,Antrinken®, auch keine Badebewezung
(Magsise 1931) ist, sondern daB die Tiere dann und wann Pilanzenteile vom
Boden des Wassers aufnehmen und sogar mit der typischen Nestbaubewegung
qzurlicklegen®, Das Halseintauchen ist also bei der Graugans, wie wohl auch
bei den anderen Anatiden, eine mehr oder weniger formalisierte Nestbau-
bewegung. die ,im Dienste* des Begattungsvorspieles steht.

Bei Silbermawen tritt ,Scheinnisten® vor allem beim sexuellen Kampt
auf. Besonders die dd, aber manchmal auch die 22 reagieren auf einen
imponierenden gleichgeschlechtigen Gegner oder auf eine in das Revier
eindringende Mdwe mit Nistseharrbewegungen (Tpercuyx 1936a). Bs ist diese
Bewegung die hiiufigste Form des Drohens. Die Bewegungsweise selber ist der

vom Paar ausgefiibrten Nistscharrbewegung

(Abb. 10; gleich, wird auch als solche von

Gorrne (1937) beschrieben und abgebildet.

Doch hat Gogrue iibersehen, dali das Nist-

scharren auch als Ubersprungbewegung

. auftritt und dann eine iberaus hiufig

auftretende Drohbewegung ist, obwohl er

zwei Fille erwihnt, in denen er es zwar

gesehen, aber nicht als Drohen aufgefaBt

hat. Er sagt z. B.: ,Auch auf die Rupf-

aufforderung eines Nachbarménnchens

wird, wie schon erwihnt, von Paaren mit

Abb. 10. Das als Drohen wirkende Uber- dem Nisttrieb geantwortet (gemeint ist

sprungnisten der Silbermowe wohl Nistbewegung; es ist eben Anfgabe

dieses Aufsatzes, zu zeigen, dal eine

soleche Bewegung von einem Jfremden® Trieb aus erregt werden kann, N.T.).

Toh beobachtete einmal ein d, das beim Anblick eines Paares bei der Nist-

triebfuBerung auf seinem Spielnest das gleiche allein ausfithrte* {S. 30 bis

31). Weiter unten: ,Die Reaktion tauf eine plétzlich erscheinende eier-

raubende Mowe, N.T.) war folgende: alle Tiere stoben erschreckt zum Nest,

kuschelten sich neben den brifenden

Gatten und beide zeigten erregt und
hérbar den Nisttrieb ... . ¢ (8. 31).

Eine Silbermiwe, die ihren Gat-
ten beim Briiten ablosen will, daran
jedoch durch das Sitzenbleiben des
Gatten verhindert ist, bringt verschie-
dene Ubersprungbewegungen. Wihrend
die normale Ablésungshandlung das
AusstoBen des ,Au-Rufes“ (Zirtlich-
keitslautes, PorrieLse 1928) ist, wie in
der Abb. 11 wiedergegeben, zeigh der
ablosende Vogel jetzt Ubersprungnisten

: . . : - : Abb. 11. Ablésung einer briitenden Silber-
in zwel Weisen: er bringt Nistmaterial * ungmaW;
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Abb. 12. Das Anschleppen von Nistmaterial

als Ubersprungbewegung bei Blockierung

des Brutdranges durch das Sitzenbleiben
des Gatten

Abb. 13. Das Auftreten von Nistbewegungen
in derselben Situation wie in Abb. 12

(Abb. 12) oder er setzt sich dicht neben dem Gaften zum Muldendrehen
(Abb. 13y hin, (TinBEreen 1936b).

Krrxman (1937) gibt eine sehr schone Beschreibung #hulicher Beobach-
tungen bei der Lachméwe. Wie er zeigt, kommt ein grofer Teil der Bantitig-
keit nach Brutbeginn nicht durch autochthones Bauen zustande, sondern
“a considerable number, if not most, of the additions are made owing
to causes quite unrelated to the building of the nest; they are due to a sub-
stitute reaction, by which is bere meant a reaction substituted for one that
is prevented from taking place.” “The occasion is the return of a bird to
its nest. Tt is feeling broody and is eager to sit on the eggs, but its mate
is in occupation and refuses to budge. It fries to get the mate off by wed-
ging itself under its breast, by pushing its foot against the immovable flank,
by calling notes, by sitting on the back of the sitter. It is all no nse; there
is complete obstruetion.”

When this happens it is predictable that the frustrated bird, unable to
satisfy its brooding urge, will find relief by substituting for incubation some
reaction associated with the situation, usually gathering nest material. The
following are two instances, and they could be multiplied.” Eins dieser Bei.
spiele sel hier wiedergegeben: “A returning bird, on being refused the eggs,
went in search of nest material; it returned, dropped a weed on the margin
of the nest, then tried to push the sitting bird out with its foot. This fai-
ling, it stood, beak downwards, uttering the crooning call note used to sum-
mon chicks or the hen to food. As this also failed, the bird again went
collecting; it returned without anything, again tried the effect of the call
note, and again departed. It came and went twice more. The second time
it appeaved with a single short stalk projecting from the corner of its beak,
with a comic resemblance to a toothpick. It found the nest vacated, where-
upon it dropped the stalk into it and settled down.” (8. 78—79).

Bei Blockierung reagiert also die Lachmiwe den Brutdrany. ebenso wie
die Silbermtwe, an erster Stelle durch Nestbaubewegungen ab. Wohlgemerkt
aber fulgt dieser Handlung nicht etwa das Muldendrehen wie bei normaler
Ablsung, sondern die Fitterongsbewegung. In diesem Zusammenhange sei
erwilhnt, daf Pogrriguie, wie er mir mitteilt, die von Gorrse und mir als Nist-
bewegungen hzw, Muldendrehen beschrisbenen Bewegungen als Beweguugen
des Jungenfiitterns betrachtet. Obwohl dagegen spricht, dafi die Bewegung
in Einzelheiten einer Nistscharrbewegung iihnlich ist und der Fiitterungs-
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bewegung gar nicht dhunelt, wird Pormierses Aunnahme dadurch gestiitat, daB
er manchmal sah, wie der Vogel tatsichlich Futter bis in den Mund hinauf-
wirgte. Weil ich das nie wahrgenommen habe, muB ich annehmen, daB
PormreLsus Beobachtungen einen selten auftretenden (allerdings mir noch un-
erklirbaren) Sonderfall betreffen, Der Tatbestand bei der Lachm&we macht
es aber wahrscheinlich, daf auch bei der Silberméwe dem Muldendrehen eine
Komponente der Fitterungsbewegung beigemischt ist. Obwohl dies also noch
genau untersucht werden muf, sei doch betont, daf die von Gokrsr und mir
als Nisten oder Muldendrehen bezeichnete Bewegung sicher an erster Stelle
eine solche ist; unsicher bleibt nur, inwieweit ihr eine aundere Komponente
beigemischt ist.

Beim Hockerschwan-d kann nach Porrizue (1986) der Angriffstrieb eben-
falls zum Avuftreten von Nistbewegungen Anlaf geben. Das von ihm beob-
achtete bigame Cygnus olor-d wagte es nicht, ein ihm tberlegenes C. bewickit-
@, das sich in der Nihe eines seiner zwei Nester befand, tatsdchlich anzu-
greifen, sondern stellte sich in Imponierstellung, ,Aufrafftrieb duBernd“ neben
ihm auf. ,Hier diirfte also ein emotionelles Abreagieren in Frage kommen,
denn symbolische NisttriebduBerungen bzw. ,Scheinnisten* lagen hier doch
wohl nicht vor.” (8. 154).

Die angefithrten Tatsachen lieBen sich noch beliebig vermehren; sie
migen aber geniigen, um das allgemeine Vorkommen von Ubersprungbewe-
gungen sowie ihre Forrenmannigfaltigkeit zu belegen. Wie sie weiter zeigen,
ist die Ubersprungbewegung oft unvollstindig, ihre Form mutet oft eigentiim-
lich ,formalisiert*, ,ritualisiert* an und das Tier erreicht mit ibr nicht das,
was die Bewegung im Normalfall bewirkt.

_Schlieflich ist es klar, daf die anfinglich gegebene Erklirnng, welche
die Ubersprungbewegung als Folge gegenseitiger Hemmung zweier antagoni-
stischen Triebe auffalte, mindestens nicht fir alle Fille zutrifft.

Obwohl unsere Tatsachenkenntnisse noch quantitativ wie qualitativ tiber-
aus diirftig sind, geniigen sie also jedenfalls zur Erkenntnis, daB nicht alle
Fille in der gleichen einfachen Weise erklirt werden kdnpen. Kine jetzt zu
versuchende weitere Analyse wird zu zeigen haben, inwieweit die fiir die
einzelnen Fille zu gebenden Erklirungen auf eine gleiche Grunderscheinung
zuriickgefihrt werden konnen.

III. Versuch zur Kausalanalyse der Ubersprungbewegung

A. Die Ausliosung

Wie gesagt, ist das Auftreten von Uberspruugbewegungen nicht immer
von einem Konflikt zweier Triebe abhingig. Und doch glaubt man bei Be-
trachtung der Bedingungen, die dem Auftreten der oben behandelten Uber-
sprungbewegungen zugrunde liegen. eine gewisse GesetzmiBigkeit zu ver-
spiiren, und zwar lassen sich diese Bedingungen den folgenden vier verschie-
denen Titeln unterordnen.

1. Der Konflikt zwischen zwei antagonistischen Tricben

Es ist vielen Beobachtern aufgefallen, daB Vigel oder auch andere Tiere
oft gar nicht richtig kiimpfen; vielmebr bleibt es nur beim Drohen (manch-
mal auch, vielleicht nicht mit Recht, Impovieren genannt). Und zwar tritt
das Drohen immer dann auf, wenn der Angriffsdrang vom Fluchtdrang ge-
hemmt erscheint, eine Folgerung, die aus folgenden Uberlegungen hervorgeht.
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In seiner schonsten Form sehen wir das Drohen mittels Ubersprung-
bewegungen bei reviergebundenen Tieren und besonders bei Begegnungen an
der Grenze des Reviers.

Nun haben ja viele Beobachtungen gelehrt, daf der Angriffsdrang eines

Revierbesitzers gerade an der Grenze dem Fluchtdrang Platz macht: die Si-
tuation gleichgeschlechtiger Artzenosse #m Revier* reizt maximal zum An-
griff; die Situation ,gleichgeschlechtiger Artgenosse in seinem eigenen Revier<
reizt zur Flucht, Sehr klar ist dies von Wuxpek (1930) am dreistachligen
Stichling gezeigt worden; den Vogelkennern sind diese Verhiltnisse seit dem
Brscheinen von Howagps Territory in Bird Life® (1920) bei vielen Arten
bekannt. Wir sind also zu dem Schluf berechtigt, daB bei einer Begegnung
zweier Revierbesitzer an der Grenze ihrer Reviere in beiden Angriffs- und
Eluchmmng zu gleicher Zeit aktiviert werden. Diese beiderlei Bewegungen
sind aber untereinander villig unvereinbar und kénnen unmiglich zu gleicher
Zeit ablaufen. Vielmehr kann dreierlei geschehen:
) Erstens: Die beiden Handlungsweisen werden zwar gleichzeitig, aber beide
in sehr unvollkommener Form gezeigt; sie kommen nicht iiber die Stufe von
Intentionsbewegungen hinaus. Sehr schén ist solehes gemischte Verhalten
bei Hunden zu beobachten. Ein Hund, der von einem ihm hekannten iber-
legenen Hund bedroht wird, duckt sich vor ihm unter angriffslustiem Kliffen
und zeigt also Ansiitze von Angriff sowie von Flucht,

Eine zweite Maglichkeit ist, daBl die beiden Handlungsweisen nacheinander
auftreten, indem das eine Tier sich iiber eine kurze Strecke zuriickzieht oder
flieht, das andere dagegen vordringt, worauf sie die Rollen tauschen und das
ganze Doppelspiel sich oftmals wiederholt. . Wir sehen dann in schneller Folge:

Tier A: Flucht — Angriff — Flucht — Angriff — Flucht usw, .

Tier B: Angriff > Flucht — Angriff — Flucht — Angriff usw.’

Bei der Schnecammer habe ich solche ,Pendelflige® wiederholt beob-
achtet (Tryeereey 1939b). PickweLs (1931) beschreibt sie von der amerikani-
schen Alpenrlerche. Beim Stichling kaun man, wenn zwei ¢ als Nachbarn in
einem Behilfer nisten, das Hin- und Herschwimmen beliebig oft sehen.

Die dritte Méglichkeit besteht darin, daB beide Triebe sich vollstindig
und zu gleicher Zeit auszuleben versuchen. Das ist aber physisch unmaglich
und das Ergebnis ist eine Ubersprungbewegung, denn das Tier kann auch
nicht rubig bleiben, wenn seine Triebe von fuBeren Reizen aktiviert werden.
McDouearts Aussage: “The animal in which any instinctive impulse is excited
does not suspend sction™ trifft hier genau den Nagel auf den Kopf. Das
Auffallendste ist eben, daB das Tier nicht einfach nichts tut; sondern irgend
etwas tun, ,sich aosleben® muf. :

Obwohl also die oben gegebene Erkkirung Vieles fiir sich zu haben
scheint, habe ich doch ihre Richtigkeit beim Stichling experimentell zu priifen
versucht. Falls sie niimlich zutriife, so sollte es gelingen, ein Tier in Angriffs-
stimmung durch Erregung des Fluchttriebes zum Drohen (= Ubersprung-
fressen) zu bringen, vorausgesetzf, dal Angriffs- und Fluchtdrang sich auf
denselben Gegenstand beziehen.

Ein Stichlings-d' greift nun die Nachbildung eines Minnchens im vollen
Prachtkleide immer an, wenn man sie unter gewissen VorsichtsmaBnahmen
in das Revier bringt. Lift man nun die Attrappe zuriickkimpfen, indem
man das d fortwihrend mit ihr apstoBt, so hat das anfinglich nur
stirkere Reizang des Kampftriebes zur Folge, bald aber Reizung des Flucht-
triebes. Das & benimmt sich dann, als wiire es von einem Eindringling be-
siegt worden, und verkriecht sich irgendwo zwischen den Pflanzen. Hilt man
die Aftrappe nun ruhig, so kommt das & allmihlich wieder zum Vorschein
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und greift auf einmal wie-
der an. Jetzt aber wechselt
es mit Kampfen und Drohen
ab. Die Abb. 14 ist wihrend
eines solchen  Versuches
aufgenommen worden.

In einer maxi-
mal den Kampitrieb
aktivierenden Situ-
ation (y,rotes & im
Revier“)hat also das
Reizen des Flucht-
triebes das Auftreten
einer Ubersprung-
bewegung zur Folge,
und zwar des auch
sonst als Drohen wir-
kenden Ubersprung-
fressens.

Diese Erklirung dirfte
fiur alle genannten Falle,
in denen Ubersprungbewe-
gungen wiihrend des Drohens
anftreten, zutreffen: Das Picken der Schneeammer, der Alpenlerche, der Feld-
lerche, des Haushahns, des Siibelschuiiblers, der Kohl- und Blaume_ise,_das
Schnappen des Stichlings; die Korperpflegebewegungen des Stares, des Kranichs,
der Schneeammer; das Nistscharren der Silbermiwe, das Briiten des Austern-
fischers, das ,Zuriicklegen® des Hockerschwanes. . :

Obwohl es sich in den genannten Fillen immer um einen Konflikt
awischen Angrifis- und Fluchtdrang zu handeln scheint, mdchte ich doch an-
nehmen, daf Ubersprungbewegungen bei jedem Konflikt zwischen zwei ant-
agonistischen Trieben auftreten konnen; denn das kann man auch an sich
selbst erleben. Manche Bewegungen eines ,nervisen“ Menschen diiriten in
derselben Weise zu erkliren sein. Hier spielt sich zwar der Widerstreit zwi-
schen Fluchttrieb und irgendeinem anderen Trieb in einem hoheren Plan
ab: es bleibt aber im Grunde ein Widerstreit zwischen zwei Trisben. Die
schon besprochenen Ubersprungbewegungen unzeitgemiiber Kérperpflege 2. B.
(er kratzt sich hinter dem Ohr, sie greift unablissig an den Haarknoten usw.)
tritt besonders dann auf, wenn man sich in ,Verlegenheit® befindet, so
wenn man gerne weggehen miochte, davan aber durch #iufiere (oder ofter
durch innere) Faktoren verhindert ist. Hierher gehdren auch Ubersprung-
bewegungen wie das rastlose Hin- und Herlaufen des Vortragenden, das
Spielen mit dem Taschentuch, mit Schliisseln usw,, wenn man besonders
gerne etwas recht Wesentliches sagen miehte, darin aber von dem Verlangen,
es erst nach gehirigem Nachdenken scharf zu formulieren, gehemmt wird. Bei
manchen Vortragenden bleibt allerdings zeitlebens ein Fluchtdrang mit im Spiel.

Die hier besprochene Erklirung hat gewiB auch Ebu. Sgrovs vor Augen
gestanden, als er anliflich der Tanzbewegungen eines Steu_nschm;*itzer-d’_ beim
Friihjahrskampfe schrieb: . .. is it so unlikely that rival birds, wishing
to fight vet half afraid to. and being thus in & state of great nervous ten-
sion, should fall into certain violent or frenzied movements, into little paro-
xysms of fury, as when a man is popularly said to ‘dance with rage'?
(1901, S. 76).

Abb, 14. Der beistehend geschilderte Versuch.
Das drohende o (links) fixiert das Modell

=
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w 2. Reizung einer yersehiipften Reaktiont
ie bekannt, gibt es eine E'l'miil,‘lu"n serschei i : i
i ne Brmiidungserscheinung,, die wedey =
‘J:zggmg dc}asdliezeptom nofh auch’ der Muskeln zuriickgz_ﬁfﬂjh'i-éh&?seé g::fﬂ&:i
;. ;; el tilgnssepr::ziﬁ:ll:e?:? I;s{ug;unt;ied liegende nervise Verbindung betrifft
) : ch ist. Merkwiirdigerweise gibt es nun Beobucht
die davauf hinzaweisen scheinen, daf bei opti : P e L
¢ ; :heine , €1 optimal 4 i /
ermudgten Egiktlgll gjne Iiberspizur_lgbew_egm% aufﬁgtgﬁliizg Shen. i
. _Line brittende Graugans reagiert wie so viele bodenbrifende Vi
die Situation ,Ei auBlerhalb des Nestés* mit ﬁEimllb:“f'a;?Eg:nfggg{ttﬂﬁ
:gilﬁhseé'hns;ﬁ 1)dasBEl mds Nes‘cd zuriickbefirdert, “Die Eirollreaktion ’eti;'iicleet
: - bel undauernder Reizung ' dureh ein anBenliese i streck
;i;;sgzltn}isg:w:; (ig;l HaliI ]']1;1 die Richtung des. Eies, zei a]é-:E Egseﬁl;%é?}:
elstrebige Appetenzverhalten, rollt ‘das Ei dann aber nickt ein. Tn di
S_Jtuahcﬁn Lﬁt beobachtet worden, daB die Gans statt”das' Ei z:u-'f;}]l}én I;ih%;?is:]f
&en Ha dfl'utnuumt urn.i mit. der angeborenen- Nistbewegung 'ﬁ&ﬁicklégt“
(Lorexz und Tisererx 193%). "Wir faBten diese Bewegung damals ‘als Uber-
]sjlslrnugnght;i?eﬁunﬁ ) Saclf. lé)wse% D}?ﬁm“g widersprach” Korroaspr., Seiner Mei
t zwischen dem Verhalten der Graugrans und einer Ubersprune.
gﬁ::r:l?u[r;i 1325??‘0(;!: ein karimﬁler }Unterschied: die Gans wird ;ﬁmliz?piﬁsgr
Jumweltiaktoren noch durch einen antagonistischen I | : :
da(]c, E] hinein zu rollen, withrend das Kriteri;?;gn’ der ﬁbersprﬁ?g?ximﬁ?&emmet-‘
lbts 2;;39@3 nf:;aﬁﬁgnz p(ljlz:lt::_al zum Aunfwallen kommende Triehauslebung dgurgch
stinde inhibiert i i
iy L ist und der Drang dadurch irgendwo anders
Wiihrend anch ich jetzt die Richtigkei
. t gkeit der damals von
De?tuug hezwg‘lfle, glaube ich doch nicht, daB wir ohne weitemr;,u.sS ﬁ%‘a%?;ei
u;u? sagen konnen, es sel keine Hemmung vorhanden. Im Gegenteil, es
zc mFt mir jetat 's-1§elnuzhrlE daB vielleicht doch dieselbe Hemmung, die aus
har.v. on der Gans einem tibergroBen Ei gegeniiber gebrachten Demutgebiirde
er;]argapg, auch das Einrollen des rormalen Fies verhindert hat. Wie dem
au{c sel, unsere erste Dgutqng befriedigt mich jetzt aunch nicht mehr, und
solange dieser Fall so isoliert dasteht, liBt sich schwieri etwas  iib
die 'V eErSumachung aussagen. ¢ o
sei ibrigens betont, daB ich nicht die Hemmu i
) ng als Bed i
;lins Auftreten von LI:_-_ersPrquhewegungeu s'oraussetzang mﬁchte.] nﬁggdfizsr
ortLanpr tut, Ich michte vielmehr die Ubersprungbewegung als eine von
Ell;éqhthonem Drange verursachte Bewegung bezeichnen; die ursichlichen
ingungen des Uberspringens aufzudecken, ist eben Aufgabe meiner Analyse.

Auf den ersten Blick scheint die folgende Beobach ihnli
Zusammenhiinge zu weisen, wie wir sie damgﬁs bei der Gratll:gnglsm:ir;lilntgg;e
weshalb wir sie dort auch zum Vergleich herangezogen haben. Eine nest
verteidigende Grasmiicke zeigt die Reaktion des ,Sichlahmstellens® dessen
Aufgabe es ist, einen Riuber, der auf diese Bewegungen reagiert, vom Nest
wegzulocken. Die Reaktion erschopft sich stets sehr rasch und kann dann
von einem mehr oder weniger ritualisierten Gefiederputzen gefolgt werden

. Bei genaverer Betrachtung scheint mir nun schwer vorstellbar, daf die
Reizung der erschopften Reaktion des Sichlahmstellens als solche die Uber- -
sprungbewegung auslést. Eher glaube ich, da8 die Situation zu einer Reizun
zweier antagonistischer Triebe AnlaB gibt, dieser Fall also dem des bei Sﬁ:f

1 He;ausgeberanm 0. K.: Das gilt ni i i
; e - O K. gilt nicht allgemein. Ein Halsha i
1:(205&91 Zu Seinen eigenen 2 Eiern 10 Attrappeneier ins Nest, und mehrfach igiegzipiegg;ggar
im so wahlloser zugreifen, je mehr Gelegenheit ich ihnen bot. ; ®



16 Tinbergen

rungen am Nest ,scheinfressenden Sibelschniblers und ihnlichen Fillen sehr
dhnlich oder besser davon nicht zu unterscheiden ist. Die Situation lst
anfinglich ,Sichlahmstellen® aus, und nachdem diese Reaktion erschopft ist
bleibt als niichste Mbglichkeit des Abreagierens die Ubersprungbewegung des
Geﬁedergutzens Ubrig Rine Art, die das Verhaltenselement des Sicbf&hm-
stellens tberhaupt nicht hat, ist in der Situation ,Feind beim Nest¢ sowieso
zum Vollfiihren von Ubersprunghewegungen gezwungen.

_ Tatsiichlich spricht sehr vieles daflir, das Sichlahmstellen auch als
spezialisierte Ubersprungbewegung zu betrachten. Die Schwicrigkeit, anzu-
geben, welchem Funktionskreis diese Reaktion _entnommen® ?st ‘besteht
nicht nur in diesem Fall, und ich werde darsuf noch zu sprechen 'kommen.

3. Zu plitzliches Erreichen des Zweckes

. Korraxpr hat beim Kormoran beobachtet, daf ein angreifendes Tier
Uberspmngbewegqngen, und zwar sexuelle Bewegungen, ausfillirt, sobald der
Gegner ReiBaus nimmt. Er erklirt das Auftreten von Ubersprungbewegungen
in diesem Fall dadurch, daB ,das Streben das Triebziel so schnell erreicht
daB nach der Befriedigung noch Energie iibrigbleibt, die das Tier loswerden muB .

__ Ein ibnlicher Fall ist das Abreagieren des Fluchtdranges, wenn nach
leichter Beunruhigung keine weitere fluchtauslsende Reizung ’erfolgt, Hin
Kormoran zeigt dann Sichschiitteln und Baden, und reagiert hiermit auch
wirklich dgn Fluchtdrang ab. Korrr.axpr sagt hieritber: | Hat das Tier ein-
nza'l‘eme dieser Bewegungen gemacht (zemeint sind die Ubersprungbewegungen
N.T), so ist der Schrecken iiberwunden, wie aus der Ausdrucksbewegung:
und aus folgendem hervorgeht. Wenn ich versuchte, Kormorane hinter einer
Deckmrxg zu beschleichen, so erschraken sie manchmal durch das Brechen
eines Zweiges; dann wartete ich einige Augenblicke, bis ich horte, wie sie
dic Federn schiittelten, womit der Schrecken verschwunden war und ich ruhig
weiter schleichen konntet 1)

leh schliefie mich der von KogrrLanor gegebenen Erklirung in d
Hau?rsachg an.  Nur mochte ich dahingestellt geign lassen, ob das %rreichee;
de_s .[‘ngbmeles 2l schuell® stattfindet, ich glaube mehr, das Plotzliche
spiele eine Rolle. Jeder Tier- und Selbstbeobachter weil, wie stark die Nach-
wirkung des' Kampfdranges und des Fluchtdranges sein kann, Hine objektiv
festgestellte Tatsache méchte ich hier anfithren. Die Kamptbereitschaft eines
revwrbehauptenflen Stichlings-S steigt im Vergleich mit der Balzbereitschaft
und der zur Nahrungssuche, wenn es sein Revier verteidigt. Nach einem
wilden Kampf kann man es mit einer Attrappe fast nicht mehr zum
Balzen bringen: dieselben Attrappen, die es gewdhnlich zum Neste fiihrt
greift es jetzt witend an.  Die Nachwirkung™ des Angriffsdranges ver-
schwindet im Laufe einiger Minuten. Diese erhohte Be?‘ejtschaftbist ein
Zeichen dafiir, daB die gesamten inneren das Kampfen erregenden Faktoren

‘) Loxzxz macht mich hier darauf anfmerksam, daB es in dicsem Falle sehr schwer

“ beurteilen ist, ob primir die Federn geschiittelt warden oder ob vielleicht primiir der
Schrecken verschwunden war, Im letzteren Falle hitten wir es vielmehr mit einem ., Kontrast®

_ {analog dem spinalen Kontrast der Nervenphysiologen) zu tun. Die Fluchtstimmung, "die immer
in F]‘achlegen der {(’Qdm;n (Vorbereitung zum Fliegen) resultiert, stellt das Federnaufstellen
gpﬁte'l 'Hgmmung. Bei Wegftall dieser Hemmung dureh Abklingen der Fluchtstimmung infert
dle ingw ischen sustande gekommene Stavung des Federnautrichtens sich in verstirktem Feder-
s)truuben und, bei groflerer Intensitit, im Sichschitteln, Diese alternative Erklirung hat viel
Bestechendes; angesichts der von Korrnaxnt mitgeteilten. Tatsache aber, dad in dexselben i

tuation anch Badebewegungen auftreten, glaube ich vorlinfi i C
( 0 vorliufig, e A S als Uber-
sprunghewegdng die richtigere ist. & & daf dle Anffassung als Uber
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nicht sofort zur urspriinglichen Intensititsebene zurticksinken, sondern erst
allmihlich nachlassen. ‘

Ein Uberschull an ,unervoser Energie® scheint also auch hier Bedingung
fiir das Auftreten von Ubersprungbewegungen zu sein. Das Tier kann bei
adiiquater Reizung autochthon abreagieren; wenn aber diese Reizung eben
fehlt, kann der aktivierte Drang sich nur durch eine Ubersprungbewegung
aufbrauchen. .

Es scheint mir, daf diese Erklirung auch fiir das Auftreten vieler an-
derer Bewegungen zutrifft. Erstens dirften die sogenannten Begattungsnach-
spiele in dieser Weise zu erkliren sein. Manchmal besteht ein Begattungs-
nachspiel auch aus Bewegungen des téglichen Lebens; so baden Ginse und
Schwine sich ausgiebig, viele Tiere putzen sich usw. In diesen Fillen aber
und eigentlich tberall, wo das Nachspiel Bewegungen der Korperpflege ent-
hilt, konnte man glauben, sie selen autochthon erregt worden, weil nach der
Paarung oft die Hautbedeckung in Unordnung geraten ist. Hs gibt aber auch
andere Begattungsnachspiele. Das ¥ des Wassertreters Phalaropus lobatus
z. B, das In Balz' und Begattung die Initiative nimmt und ja auch das
Prachthleid triigt, greift das J nach der Begattung oft an und vertreibt es
(Trxeerezy 1935)

Bei vielen Begattungsnachspielen ist es auch schwer auszumachen, von
welchen Triebhandlungen sie abgeleitet sein kénnten. So schwimmen die
Stockerpel bekanntlich im Halb- oder im Ganzkreis um das € herum, wobel
sie den Kopf und den gestreckten Hals flach auf das Wasser legen und dann
und wann Ubeririebene Nickbewegungen machen. Lorexz hilt, nach lingerem
Studium, diese beim ersten Blick so sinnlose Bewegung fiir ritualisiertes Vor-
wirtsschwimmen,

Beide Gatten eines Sibelschniblerpaares rennen nach der Begattung
eine kurze Strecke nebeneinander mit eigentiumlich nach unten gebogenem
Hals, und gehen dayn erst zur Nahrungssuche auseinander (Msxxixk 1936).

Die Frage abf% ob alle Begattungsnachspiele als Ubersprungbewegungen
entstanden sind, ist von unserer SchluBifolgerung unabhingig, daB auch nach
der Begattung dig’Erregung noch anhilt und oft in nicht-sexuellen Bewegun-
gen abreagiert.

Oft auch treten bestimmte Bewegungen kurz nach der Begattung hiu-
figer als sonst auf, ohne daB man sie je als Begattangsnachspiel bezeichnen
wiirde. Der Wassertreter z. B. zeigt besonders hiunfig nach der Begattung
das Nistscharren. Daf diese Beziehung sehr innig sein muf, geht z B. dar-
aus hervor, daB ich in meiner Arbeit iiber Phalaropus schrieb “specially
after coition the female would go on land and begin to turn and scrape”
(1985, S.10), ohne daB ich mir des Zusammenhangs mit dem Problem der
Ubersprungbewegung auch nur im geringsten bewult war und bloB aus der
Uberlegung, daB etwas so Auffilliges doch nicht verschwiegen werden konnte!
Ahnliche Beobachtungen von Ubersprungbewegungen, die zwar kurz nach
der Begattung auftreten, jedoch nicht als Begattungsnachspiele bezeichnet
werden, gibt es mehrere. DaB, man hier nicht von Begattungsnachspielen
redet, ist wohl erstens dem Umstand zuzuschreiben, daB sie nicht ritualisiert,
nicht so eindringlich ,sinnlos® (,Spiel*) sind, und zweitens der Tatsache, dafi
sie oft unbemerkt in autochthon getriebene Handlungen itibergehen.

Dasselbe tritt nieht nur nach der Begattung, sondern auch nach Kimpfen
auf: VexasLes beschreibt z. B. beim Kleiber, daB in einer Periode (Mirz), in der
die Tiere nur noch ausnahmsweise bauen, “after driving away the Blue Tits,
the female carried another piece of dead wood inte the hole . ..” (1938,
8.27). Er sagt daviiber weiter: “This definite start of building after sucess-
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Erior Howarp of the Yellow Bunting . . . and Vesaprs and Lack record a
Great Crested Grebe . which frequently added reeds to its nest after a
territory fight with Coots . . .

Beim  dreistachiigen Stichling haben verschiedene Nestbauhandlungen
eine iihuliche Verbindung mit dem Kitmpfen.

Das Gemeinsame aller dieser Erscheinungen scheint mir der Umstand zu
sein, daBl eine tricbmibBige Betitigung, die unter Einflu8 innerer und iuBerer
Faktoren steht, bei Erreichen des objektiven Zwveckes, d. h. bei Aunthoren der
duberen Reizung, durch Nachwirkungen der inneren Faktoren in eine Be-
wegung eines anderen Triebes fortgesetzt wird, Die letzte Bewegung kann
eine richtige Ubersprungbewegung sein, oder sic kann als solche ihren Up-
sprung nehmen und allmiblich durch emeute Reizung autochthon aktiviert
werden.

Wie bei beinahe allen behandelten Erscheinungen sind auch hier wei-
tere Schliisse erst nach geniigend zahlreichen und genauen vergleichenden
Beobachtungen méglich.

ful territorial aggression may be akin to the similar incident described by

4. Ausbleiben der notwendigen lufieren Reizung

Die Pickbewegungen des Schneeammerminnchens nach cinem Balz
flug (8. 4} oder bei der Balz vor einem cben angekommenen 2, sowie sn viele
Balzbewegungen iiberhaupt, sind schwerlich in einer der drei behandelten
Weisen zu erkliren. Wir wissen ja, daB solche Bewegungen oft ausbleiben,
wenn der Partner nur durch Signalbewegungen die niichste Stufe des Ver-
haltens ansidst: falls das Schneeammer-2, statt zu fliehen, die Begattungs-
stellung annimmt, begattet das J es oft. Seine Begattungsbewegungen waren
also nicht erschipft.

Nijcht immer ist das Feblen des Signalverhaltens des Gatten Ursache des Abbrechens
des Verbaltens; manchmal bricht das Verhalten ancl trotz optimaler #uBerer Reizung ab;
wir scitieBen daraus, dal in solchen Fillen der innere Drang unteroptimal sein muf. Ob
auch in solchen Fillen Ubersprangbewegungen auftreten kbnnen, jst mir nicht bekanot; vor-
Jinfig intevessiert uns also nur das Anftreten von Ubersprungbewegungen in Fillen optimaler
innerer Bei ungeniigender iullerer Reizung.

Wie hier also von Erschépfung der Reaktion nicht die Rede ist, so
besteht auch die Situation plitzliches Erreichen des Zwockes® in diesen
Fillen nicht.

Dagegen konnte das Verhalten durch einen Widerstreit antagonistischer
Triebe hervorgerufen worden sein. Bs konute z. B. der Fluchtfrieb immer
dann_aufwallen. wenn der Partner nicht die in der Situation notwendige Signal-
handlung hervorbringt. Ts liBt sich fitr diese Auffassung sicher vieles sagen,
denn bei vielen Vigeln z B. ist die zur Paarung erforderliche kérperliche
Bertibrung unter nichtsexuellen Bedingungen fluchterregend.

Man findet diese Auffassung auch hier und da im Schrifttum. Kogr-
Laxpr erklirt die Putzbewegungen, die beim Sibelschnibler, nach Makkink
die Begattung cinleiten, aus einem Widerstreit swischen Begattungsdrang und
Furcht vor Berithrung. Er sagt, auf Maxxisks Arbeit fuBend: »Der Sibel-
sehniibler hat einen sehr empfindlichen Schnabel und schont diesen moglichst
bel Begegnungen mit Artgenossen, wie sich beim Kimpfen zeigte. s wirde
sebr begreiflich sein, daf der Sibelschnibler dadurch auch vor ciner Kopu-
lation mehr Furcht haben wiirde als kriftiger gebaute Vigel. Aus Maxrmxs
Veritientlichungen und miindlichen Erlinterungen geht nun hervor, daB einer
Kopulation stets Bade- und Putzbewegungen (Picken ins Gefieder) voran-
gehen. . .. Dieses Verhalten ist meiner Meinung nach dadurch erklirbar, daf

i
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i
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man annimmt, daB das Tier seine Furcht vor Berithrung tber dic Komfort-
triehdisposition abreagieren mub, bevor es zu der Paarnng tiberzugehen wagt.¢

Meines Brachtens dinfte es aber zu gezwungen sein, einem paarungs-
lustigen 3 einen Fluchtdrang zuzuschreiben, der dem Paarangsdrang die
Waage halten soll.  Vielmehr mufl etwas anderes als Fluchtdrang ihm am
Ablaufenlassen sciner Paarungshandlungen verhindern. Meiner Meinung nach
kommen die vielen als Balzkomponentfen erscheinenden Ubersprungbewegungen
dadurch zustande, dull ein innerer Drang zu einer Handlungsphasc infolge
des Ausbleibens der notwendigen dufleren Reizsituation sich nicht Luft machen
kann und nun als Uberspruongbewegung tberlinft.

Dieser innere Drang besteht withrend der ganzen Fortpflanzungsperiode,
kommt aber relativ selten als ,Leerlaufreaktion® zum Durchbruch, weil die
adéignuate Reizung meistens schon auftritt, bevor die innere Stanung cin ob-
jektloses Abreagieren verursacht. 'Wo, wie bel vielen Vigeln und Fischen,
der Paarung eine lange vorbercitende Handlungskette vorausgegangen ist,
steigt der immer mitwirkende innere Drang durch das Ablaufen der ersten
Komponenten dieser Handlungskette. Wird die ganze Kette vollstindig durch-
lanfen, so bringt das letzte Gilied, die Paarung, statt weiterer Zunabme des
Dranges vielmehr Entspannung, wenn auch nicht immer volle, so daB noch
Paurungsnachspiele nachfolgen konnen. Bricht die Handlung aber irgendwo
durch das Fehlen der adiquaten Reizsituation ab, so muB der Drang in
anderer Weise abreagieren.

Die Zunahme des Dranges 1Bt sich in sclchen Fillen objektiv beweisen,
wic ich an einem Beispiel zeigen mochte.

Beim dreistacheligen Stichling setst das paarungsbereite & durch seine
erste Reaktion aui cin vorbeischwimmendes Q, den Zickzacktanz, die Kette
der Paarungshandlungen in Gang. Dieser Zickzacktanz lost beim legereifen
Q die Balz aus. Diese Balzbewegung reizt wieder das & zum nichsten
Glied seiner Handlungskette, dem zum-Neste-fihren, und so fort, wie das
nach den Arbeiten von Lever (1929, 1930), Woxner (1930), Ter Prswux
und Trsperemy (1937) aufgestellte Schema es zeigt:

3 Q

Zickzacktanz

Balz
Fithren
Folgen
Sichflachlegen :—, -
T 7T Einkriechen
Zitern €T
> Ehablage
Besamupg <

Die Pteile bedeuten, daf die Auslosung der folgenden Reaktion durch
wesentliche Mithilfe der vorhergehenden experimentell gesichert ist, wie es
eine spitere ausfilhrliche Veriffentlichung im einzelnen belegen wird,

Das Schema bedeutet jedoch nicht, daB z B. das Zittern des & e
vom Einkriechen des 2 beeinflubt wird, sondern auch die vorangegangenen
Handlungen tragen zur Erhohung der Bereitschaft zwn Zittern bei.  Dies
geht aus folgendem Versuch hervor: wenn mun ein fotes 2 ins Ne;st legt,

-
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lost der Anblick beim 3 oft Zittern aus. Gibt man statt eines toten @ ein
noch weniger vollwertiges Modell, so 1ost ein solches manchmal kein Zittern,
sondern nur Beifen aus. Man kann nun in dieser Situation durch Dar-
bieten eines optimalen Q2-Modells beim & die Zickzackbewegungen und das
Hihren auslosen. Unter Umstinden kommt es dann (bei Anwesenheit beider
Modelle) auch zum Zittern, obwohl das zweite Modell dem 3 nicht gefolgt ist,
also nicht die dem Zittern unmittelbar zugeordnete Reizsituation geliefert hat.
Das 3 zttert dann also unter EinfluB der Anwesenheit beider Modelle, aber
in Berithrung mit dem ersten Modell. Zittern im leeren Nest kommt nie vor.

Nehmen wir jetzt das zweite Modell weg, so bleibt beim & der Drang
zum Zittern grifier als vor dem Einbringen des Modells, denn wihrend es
vorher das erste Modell nur bif, zittert es jetzt dann und wann. Diese er-
hihte Bereitschaft bleibt wihrend einiger Minuten bestehen.

Das flir uns hier wesentliche in diesem Versuch ist: Das Ablaufen der
ersten Glieder einer Balzhandlungskette hat eine erhshte Bereitschaft fir das
niichste Glied zur Folge, was sich in einer Ernledrigung des Schwellwertes
fir dessen duBere Auslosung offenbart. Es sei vielleicht zum UberfluB noch
besonders betont, da es sich hier nicht um die erregende Wirkung der
Reizsituation des betreffenden Gliedes selber (also der Situation ,% im
Nest®) handelt, sondern um die Wirkung vorangegangener Prozesse
(des ,Fithrens®). Es muB demnach ein besonders starker Drang im Tiere
gerade dann bestehen, wenn seine Balzhandlungskette vorzeitig infolge des
Tehlens einer erforderlichen Reizsituation abbricht.

Wenn also 1. eine Ubersprungbewegung bei der Bualz oder bei der
Begattungseinleitung besonders dann auftritt, wenn das Tier auf eine noch
ausgebliebene Signalhandlung des Partners wartet®, 2. gerade dann ein stark
erhohter innerer Drang zur Vollfihrung seiner niichsten Bewegung besteht,
so schlieBen wir, daf} in solchen Fillen dieser innere Drang mit einer Uber-
sprungbewegung abreagiert.

Dieses Prinzip muf sich aber nicht immer nur in der einfachsten Form
verwirklichen. Weitere Verwickelungen kommen hauptsiichlich daduych zu-
stande, daf} diese Ubersprunghewegungen verschiedene, gewissermaBen sekundire
Funktionen haben kinnen. Niheres dariiber ist in Abschnitt TV ausgefiiht.

Wie diese vergleichenden Betrachtungen lehren, kinnen Ubersprung-
bewegungen iz drei verschiedenen Situationen ausgeldst werden: bei Hemmung
ciner ganz bestimmten, von der Situation ausgelésten Bewegung durch gleich-
zeitige Erregung einer anderen, mit ihr unvereinbaren Bewegung; bei Nach-
wirken eines Dranges nach Erreichen des Zweckes, und bei Ausbleiben der
fir das Weiterlaufen einer Handlungskette notwendigen duBleren Reizsituation.
In diesen simtlichen Situationen wirken, wie sich objektiv feststellen lief,
inmere Faktoren (,Drang®), welche sich in einer Bereitschaft zu ganz be-
stimmten Bewegungen dufern. In simtlichen Fillen waren diese Beweguugen
jedoch infolge von Hemmung oder von ungeniigender Unterstiitzung durch
notwendige Auflenreize unmoglich. Bei sdamtlichen beobachteten
Ubersprungbewegungen 1iBt sich also das Bestehen eines
Dranges nachweisen, der bei Unmiéglichkeitdesnormalen
Abreagierens dureh Uberspringen auf ein ,Nebengeleise* ab-
lauft

B. Die Form der Ubersprunghewegung
Die Betrachtung der Form wirft verschiedene Hragen auf. Erstens
will man wissen, weshalb in bestimmten Situationen immer ganz bestimmte
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Bewegungen als Uberspriinge auftreten. Weshalb pickt die drobende Schnee-
ammer gerade; weshalb soll sich der Branderpel vor der Begattung aus-
gerechnet unterm Fligel putzen usw.? Denn diese Bewegungen sind, wie
wohl mnicht nochmals betont zu werden braucht, so art- und situations-
spezifisch, dal hier strenge Gesetzmifligkeiten vorliegen miissen.

Weiter aber fillt bei jeder Ubersprungbewegung eine gewisse ,Nervosi-
tit* des Tieres auf, die bei derselben Handlung fehlt, wenn sie autochthon
ausgelost wird. Die Bewegung ist auBerdem sehr oft unvollstindig und zeigt
anch andere Abweichungen von der autochthon verursachten Handlung, die
dem Beobachter zwar schon bei obertlichlicher Wahrnehmung den Eindruck
geben, mit etwas Fremdartigem zu tun zu haben, dessen wahre Natur er aber
erst bei genauerer avalytischer Betrachtung erfafit,

Obwohl ich zur Losung dieser Frage nur wenig Endgiiltiges beitragen
kann, sel hier doch kurz auf sie eingegangen, weil das wenigstens zu einer
klareren Fragestellung fithren kann.

1. Die beschriinkte Moglichkeit des Abreagierens im allgemeinen

Trotz des Tatsachenmangels ist es doch schon jetzt auffillig, wie wenig
formverschieden die Ubersprungbewegungen sind. Es ist, als ob jede Art
nur tiber sehr wenige Moglichkeiten des Abreagierens verfiigt, so da8 des-
halb ein iiberfliefender Drang immer mit FreB-, Pufz-, Nist- oder noch wenigen
anderen Bewegungen abreagieren muB. Tatsichlich finden wir schon bei
oberflichlicher vergleichender Betrachtung einige GesetzmiSigkeiten, die
uns diese starke Beschrinkung einigermaBen verstindlich maehen konnen.
' Erstens handelt es sich immer um im Alltagleben der Art sehr oft voll-
fithrte Bewegungen, und zwar haben wir es (meistens) mit angeborenen Be-
wegangen zu tun.  Wir brauchen ja nicht daran zu zweifeln, dafl die FreB-
bewegungen eines Stichlings, die Putz- und Badebewegungen einer Gans, das
Einnehmen der Schlafstellung beim Stibelschnibler nsw. angeborene Bewegungen
sind. Bei den beiden evstgenannten Arten ist dies auBerdem durch isolierte Auf-
zucht bewiesen worden (Graugans: Lorexz, Stichling: Tivperaex). Es ist denn auch
bestimmt nicht richtig, jedenfalls nichi eindeutig ausgedriickt, wenn Huxrey
die Ubersprungputzbewegungen des Haubentauchers als ,habit-preening® be-
zeichnet, Die Bewegung tritt unabhingig von Gewohnheitsbildungen auf.
Sehr klar ist das z. B. beim drchenden Scheinnisten einer eben geschlechts-
reifen Silberméwe am Anfang der Fortpflanzungszeit. Hier zeigt ein Jungtier,
das die autochthone Bewegung noch nie gemacht hat, die Ubersprungbewegung
eben so oft und eben so vollkommen oder unvollkommen wie alte erfahrene Tiere.

Nur beim Menschen liegt die Sache anders; hier treten auch erlernte
Bewegungen sehr oft als Ubersprungbewegungen auf; man denke nur an das
Anziinden einer Zigarette, an das Aufziehen der Taschenuhr usw.3). Trotz-
dem findet sich auch beim Menschen das angeborene Element: weshalb sollte
sonst unzeitgemifie Haarpflege im Ubersprung (Sich hinterm Ohr Kratzen)
so {iberaus hiaufig sein? )

Eine in sehr starkem Male angeborene Ubersprungbewegung ist anch
der KuB. Der Kuf ist die einigermalen ritualisierte infantile Saugebewegung
und tritt wihrend der Paarungseinleitung als typische Ubersprungbewegung auf.

Die Ubersprungbewegungen sind also Im allgemeinen von sehr hiiufig
auftretenden angeborenen oder erlernten Handlungen abgeleitet. Mensch und

) Herausgeberanm. O. K.: Ein alter Vogelstimmenimitator ahmte mit ungeheurem
Stimmaufwand vortrefflich das Kachau-Kachau der Mantelméwe nach und fand jedesmal den
plitzlichen Ubergang zum piano des weiteren Vortrags. indem er die beiden Spitzen scines
Vollbartes um die Zeigefinger abwickelte.



22 Tinbergen

Tiere konnen gestauten Drang also nur mit Hilfe hiufig funktionierender
nerviser Koordinationen abreagieren.

Eine zweite GesetzmiiBigkeit ist von Korrraxpr entdeckt worden. Wihrend
manche Bewegungen auch auf stirkste duBere Reizung nicht ansprechen,
wenn nicht gewisse hormonale Bedingungen erfillt sind, ist das Awuftreten
derselben Bewegungen als Ubersprungbewegungen von diesen hormonalen
Bedingungen vollkommen unabhiingig! Kortrazpr zeigte liberzeugend, daf
der Kormoran sexuelle Ubersprungbewegungen im Winter gleich oft und
gleich intensiv zeigt wie in der Fortpflanzungszeit. Von einem Alter von
3 Monaten an reagiert er Angriffsdrang mit sexuellen Ubersprungbewegungen
ab, die nicht wie die autochthon verursachten sexuellen Ubersprungbewegungen
elne jahreszeitliche Periodizitit zeigen. Bs tut also nichts zur Sache, oly der
Handlungenkomplex hormonal geweckt ist oder nicht. Diese Tatsache, deren
Allgemeingtltigheit weiter geprift werden sollte, liefert zu gleicher Zeit ein
sehr bedeutsames Nebenergebnis: der Komplex der sexuellen Erbkoordinationen
ist auch im Winter da, und der hormonale Einflu reizt es zeitgemif als
Ganzes, und zwar unabhiingig von dem hier besprochenen unzeitgemifien
nerviosen HinfluB.

Eine von mir verbffentlichte Beobachtung bei der Silberméwe scheint sich dem Ge-
sagten nicht einzufligen. Ich sah das Ubersprungnisten bei drohenden Silbermiwen im Frih-
Jahr auch bei Streitigheiten wiihrend der Nahrangssuche, niemals jedoch im Winter. Broex-
uvyses (1937) hat inzwischen gezelgt und mit Bildern belegt, dad bei Silber- und Mantelmowen
das drohende Scheinnisten bei Fatterstreitigheiten wiihrend des ganzen Winters auftreten
kann. Weil es jedoch nicht ganz ausgeschiossen ist, daB die von Broexunuvsex beobachteten
Moéwen autochthen sexuell aktiviert waven, bleibt die Sache bei den Silbermiwen vorlinfig
unentschieden.

Fine andere Tatsache, die vielleicht in diesen Zusammenhang gehort
ist das Auftreten von infantilen Handlungen bei erwachsemen Tieren. Vor
allem kommt Betteln als Balzkomponente vor; wie gesagt, kennen wir es als
Ubersprung-Saugen sogar beim Menschen. Auch in solehen Fillen tritt also
eine Bewegung als Ubersprungbewegung auf die autochthon in derselben
Zeit nicht gebraucht wird.

Beim  Kormoran fand KortLaxpr eine weitere beachtenswerte Tat-
sache. Wie bekannt, werden viele Handlungen von einem inneren Faktoren-
komplex in Zusammenarbeit mit duBeren Faktoren verursacht, sind also
yAktion und Reaktion in einem* (Pormewie). Den ,Aktions“-Charakter
der Instinkthandlung hat Lommxz besonders betont. BEs gibt aber auch
Handluogen, und zwar Erbkoordinationen (also mehr als einfache Reflex-
bewegungen), die nur als Reaktion auftreten und nie unter Schwellerniedri-
gung oder gar als Leerlaufreaktionen vorkommen. Eine solche reine Reaktion
ist mach KorrLaspr das Fliigeltrocknen beim Kormoran, das nur auwf die
Reizsituation ,nasses (schweres) Gefieder® anspricht. Wie Korrravpr besonders
hervorhebt, tritt beim Kormoran das Flageltrocknen nie als Ubersprung-
bewegung auf, obgleich die anderen AuBerungen der ,, Komf{orttriebdisposition®,
die nicht reine Reaktionen sind, sehr wohl tiberspringen. KorrLanor glaubt
nun, es bestehe ein ursichlicher Zusammenhang zwischen dem_ Reaktions-
charakter des Fligeltrocknens und dessen , Unbrauchbarkeit* als Ubersprung-
bewegung. Eine reine Reaktion kinne nicht zum AbflieBen eines Dranges
dienen, weil eben keine Verbindung mif einem Trieh da ist.

Konrraxvr driickt sich zwar anders ans. Erstens spricht er nicht von inneren Fak-
toren, sondern vom ,TriebmiBigen® oder ,Psychischen®., Zweitens schlieBt er seinen Be-
trachtungen eine bestimmte stammesgeschichtliche Hypothese an, indem er von der Auffassung
ausgeht, daf alle Bewegung wrspriinglich triebmiBig ist, und gal beim Fligeltrocknen das
Trlebmii{hge sich sekundir yrurickgezogen® hat. Ersteres betrifft, soweit es sich um eine
Beschreibung handelt, nur emmen Unterschied im Wortgebranch., Die stammesgeschichtliche
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Hypothese, die an sich schon wnwahyrscheinlich ist, ist von iht‘gl' tzlt._s‘éich'hchc_n B?.SLS scha.rf
zu trennen, und ich glaube gut daran zu tun, mich hier auf dic objektiv x\'l@dgxgegebenell
Tatsachen zu beschrinken, Das tatsichliche Fundament seiner Regel, daf eine reine Reaktion
nicht als Ubersprungsbeweguag dienen kann, diirfte oben richtig wiedergegeben sen.l, .

Ahnliche Fille, welche die Regel weiter unterstiitzen kijl'men, sind mir
nicht bekannt. Auch hier wird also das Sammeln weiterer Tatsachen von
groberer Wichtigheit sein. Wohl aber lifit die von KORTLAND:[‘ hervorgehobene
Tatsache sich sehr gut mit anderen, gleich zu erbérternden Tatsachen in Ver-
bindung bringen. . »

Beim Kormoran stellte Korraxpr noch eine andere Hegel auf, dis er das ,vice-versa-
Prinzip® nannte: wenn eine Triebdisposition A mit Bewegangen der Trlebdx_sp‘osmon B ab-
reagieren kann, so kann wmgekehrt auch B mit Bewegungen von A abr’eagxexel_y pxe. tat‘-
siichliche Begriindung beruht darauf, daf ein Limpfender Ixor}Tnoran sen}elle Ubelspu(lrl{g-
bewepungen zeigt, em sexuellgestimmter Kormoran dagegen Lbrersprunglsa{npfbe\\jegugflu}.
Diese Regel aber scheint mir ungentigend begrilndet zu sein. ‘/)\'valr hat hOR‘TLA?Di u'_eé-
zeugend gezeigt, daB Dlockierter Angriffsdrang mit §.§;:\'uellcn Bewegungen a,bwagxglnx\f)[ ,
nicht aber, dab blockierter Geschlechisdrang sich in Kampfen verstrimt. Er sagt zw ar: yDer
nicht anf die gewihniiche Weise ausgelebte Geschlechtsdrang wird bcmgl Lgrmomp za alleai
erst dureh Nestbauen und Kampfen abreagiert®, ans seiner weiteren Legr}mdu‘nﬁ g@ht fllbe'l
hervor, dall e schlechthin alles Aufwallen von Angriffsdrang in ;\nw’e__senhext des (-}eschle«; 1(‘;}:
partners als Ubergangkiimpfen letrachtet. Dem geschlechtlichen Kinmpfen a}nc_n gchen ie
Kennzeichen einer (Fbersprungbewegung voltkommen ab; das Kimpten ist Lemesw.fv:gs 111)11—-
vollkommen und ist meistens, um KormTLaxprs eigenes Argament zu gebrauchen, llIlVell‘Onnba;l
zielstrebig. Weil dies die einzige Begriindung der Regel ist, und weil so viele ’Lf;t?saclxexl e-
stimmt nicht zu der Regel stimmen, so glaube ich, sie vorliufig ablehnen zu miissen.

2, Die besonderen arteigenen Zusammenhiinge

Wie wir sahen, gibt es anscheinend bei jeder Art nur ziemlich wenige
Beweeungen, die Uberhaupt als Ubersprungbewegungen' auftreten konnen.
Dabei bleibt es aber doch noch ein Riitsel, weshalb bei Jjeder Art ein be-
stimmter Drang unter bestimmten Umstinden immer mit einer ganz be:
stimmten Ubersprungbewegung abreagieren mul. Eine angriffslustige Silber-
mowe wird, wenn gehemmt, imm er Ubersprungnisten ux}d nie g.1B.‘Uber—
sprungbetteln zeigen, ein Kormoran unter gleichen Umstinden \ylgd immer
sexuelle Ubersprungbewegungen vollfilren; ein Haushahn wird U ersprung-
fressen zeigen, ein Kranich Ubersprungputzen. Bei ]reder Art gibt es
also arteigene, in hohem MalBle starre /_Jusamrmenhz{nge
zwischenden verschiedenenFunktionskreisen. A.urErklaruTng
dieser besonderen Zusammenhiinge kann ich beinahe nichts beitragen. ‘l\ur
auf einen Zusammenhang, der zwar hochstens in sehr beschrinktem Male

i sei hier hingewiesen.

Emﬂugb};it’s;i;chen wirbschon von jener Graugans (Lorexz und TiNsERGEN),
die statt ein aubenlicgendes Ei hineinzurollen, einen Halm ergriff und ihn
guriicklegte. Das Auffillige an dieser Beobachtung ist, daf beide Bezvegquen
von derselben Form des Appetenzverhaltens eingeleitet werden. Es konnte
sein, da$ wenn nicht das Appetenzverhalten einer Handlung blockiert ist,
sondern nur die Erbkoordination, diejenige Handlung als Uberspranghandlung
in Betracht kommt, deven Appetenzverhalten dem der blockierten Hrbkoordina-
tion am ahnlichsten ist. Tatsichlich kommt es oft vor, daB nicht eine ganze
Handlungskette blockiert wird, sondern nur das Endstiick, die ,consummatory
action® Craws. In sehr schoner Form sah ich das z B. bei einem I{caht.
Nachdem er mit einem Stichling schlechte Erfahrungen gemacht hatte, v ollte
er wochenlang diese Art selektlv nicht mehr fangen. Die I%‘gnghandlung
des Hechtes besteht aber aus zwel Gliedern: erst kommt das". Sicheinstellen,
das orientierte Appetenzverhalten, dann erst das s_chnelle\z _Lq_stoﬁen.l Da%
Ziclnehmen hatte er sich nun nicht abdressiert: auf jeden Stichling stellte er
sich ein; das ZustoBen aber unterblieb.
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3. Die Formunterschiede zwischen der ﬁbel’sprungbéwegung und ihrem .,¥orhilg«

Eine genaue Vergleichung der Bewegungsform von autochthon und
allochthon  verursachten Bewegungen ist zwar wegen Tatsachenmangels
erst in sehr beschrinktem Mafe mbglich, kann uns aber doch jetzt schon
einen Schiitt weiter bringen.

Ubersprungbewegungen sind, vielleicht sfter als autochthone Bewegungen,
weitgehenden Intensititsschwankungen unterworfen. Das Drohen eines Stich-
lings-3 kann von einem kaum merkbaren Vorniiberneigen bis zum Senkrecht-
in-den-Sand-beifen variieren; beim begattungsbeditrftigen Sibelschnibler be-
ginnt “The dipping into the water and the pecking into the plumage . . .
in a less prominent way, but increase by and by and finally reach such a
degree of fierceness, that the movements become feverish and exaggerated”
(Mamxizk 1986, S.14). Es wire nicht schwer, dies auch fir andere Uber-
sprunghandlungen zu belegen. Diese Intensititsunterschiede sind von der
Intensitit des Dranges abhingig, in dessen Dienst die ﬁbersprungbewegung
steht.  Beim Sibelschuibler nimmt die Intensitit des Putzens ja zn, bis sich
die Begattung vollzieht: das zwischen richtige Kimpfe eingeschaltete Drohen
des Stichlings-3 ist nm so vollstindiger, je wilder die Kimpfe sind, voraus-
gesetzt natiirlich daf in beiden Gegnern Fluchtdrang und Angriffsdrang sich
stindig die Waage halten.

Obwohl nun die Ubersprungbewegung sicher ganz intensiv ablaufen
kann, bleibt sie doch in einer Hinsicht immer unvollstindiz. Wenn ein
Stichling sebr intensiv droht, stsft er seine Schnauze mit heftigeren Stofi-
bewegungen in den Sand, als er es je wiahrend der Nahrungsaufnahme tut,
Trotzdem frift er beim Drohen nie wirklich; er bringt nur einen gewissen
Abschnitt aus der Handlungsfolge des Fressens.

Es konnte freilich das Ausbleiben der nichstfolgenden Handlungsstufe
die Folge des Fehlens der zu dieser Stufe nétigen Relze sein; Versuche zur
sicheren Entscheidnng dieser Frage habe ich nicht gemacht. Manche Beob-
achtungen aber weisen darauf hin, dafl, wenn solche Reize geboten werden,
die Handlung sich entweder doch nicht fortsetat, also unvollstindig bleibt,
oder aber jetzt autochthon erregt wird und so das Tier vom einen Runktionskreis

in den anderen treibt. Den ersteren Fall belegt die Unvollstandiglkeit des so
oft vorkommenden Ubersprungputzens, wo doch die addquaten Reize frei
einwirken kinnen, den zweiten haben wir schon bei Besprechung der Be-
gattungsnachspiele kennen gelernt. v

Die tbergrofie Heftigkeit der Ubersprungbewegung bei intensivem Drang,
von der oben die Rede war, ist ein Symptom einer anderen sehr allgemein
vorkommenden Eigentiimlichkeit. Die Heftighkeit der Bewegung gehért nicht

zur Ubersprungbewegung, im Falle des drohenden Stichlings also nicht zum
Fressen, sondern wird vom intensiven Angriffsdrang verursacht. Dieser ver-
wrsacht nun aber mehr Bewegungskomponenten, die nicht zu den Fref-
handlungen, sondern zum Kiimpfen gehiren, In der Abb. 14 (S. 14) ist z. B. sehr
deutlich zu sehen, wie das drohende & nicht wie beim Fressen beidingig
den Boden, sondern mit einem Auge den Gegner fixiert. Korrraxpr hat
dhnliche Tatsachen beim Kormoran in vielen Fillen festgestellt und sagt,
bei der Ubersprungbewegung wiirden die Ausdrucksbewegungen des primiiren
Dranges gezeigt,

Diese Tatsachen weisen alle darauf hin, daf der primire Drang, d. h.
im WStichlingsbeispiel also der Angriffsdrang, in vollem Umfang wirksam
bleibt; aus der von diesem Drang altivierten Bewegungsfolge fallen nur die
tatsiichlich unméglichen Komponenten aus und an ihre Stelle tritt ein Bruch-
stiick einer anderen Bewegung, nicht aber eine Handlung mit allen dazu
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gehorigen Komponenten. Erst sekunddr, nach mehr oder weniger Z}?filtl-]ger
duferer Reizung, dirfte die Ubersprungbewegung sich manchmal zur ric _1ge;n
Handlung entwickeln, wobei dann aber der autochthone Drang den Primai
wirksamen Drang ,weggepreBt“ haben diirfte, und dann ist die Bewegung
nicht linger eine Ubersprungbewegung. ) .

Ein weiterer Unterschied zwischen der Ubersprungbewegl_mgyund ihrem
autochthonen Vorbild ist die andere Orientierung. Wahrend die Lkiersprgng
bewegung selbstverstindlich nicht dem auslos‘e‘:nd‘en Schema ,.,gehorchtt , ;(%1; ern
gewissermallen auf Leerlauf, d. h. unabhingig von weiterer autochthoner
Verursachung losgeht, ist es ohne welteres kl_ar, weshalb belu Ubergprugg-
frefhandlungen die Orientierung auf‘em Frefiziel so oft we.gfa‘llt. h 1;} 52
Schnappbewegung machender Fischreiher schnappt ins Leere; eine ;C ;eg
Kohlmeise nimmt sich keine Beute oder Beuteersatz, dasselbe g]ltd ir ben
Stichling usw. Ich glaube die Erklé‘arung dieser Ersc}}eumirilg in ert edeeri
festgestellten Tatsache suchen zu miissen, das nur elne ?mgo‘x_lent@ ¥
Handlungsfolge tiberspringt. Diese Komponente bringt nur éfhre 13?11 1[?1"1;1]?
mit, d. h. der Reiher schnappt nach unten, die ]sohln}else hackt auf die Unter-
lage, der Stichling schnappt ebenfalls auf den Grund. 1310 tc”;enahuere
O‘rientierung ist Sache der bei autochthone‘r Verursac %ng
vorangehenden Komponente, also des dem Aufnehmen t‘el
Nahrung vorangehenden Appetenzverhaltens Dasd Ap%m cng«
verbalten bringt ja so oft die Hinstellung auf die Beute mit; und Lrsd na]c% -
dem diese Einstellung sich vollzogen hat, linit die Er‘bkoordmatl.on.hes rt-:
greifens selber ab. Das ist z B. beim wirklich izschendegARell er égu
zu sehen, und es gilt ebenso auch fiir einen Frosch, den Stichling, den
Hecht usw. - )

Tatsache ist also — bei den wenigen fiir diese Analyse verfugrlé)aren
Beispielen — daB das Appetenzverhalten nicht mit-iiberspringt, unc} dat.h nur
ein Glied aus der Handlungsfolge zum Abreagieren benutat wird. Hypothese
ist die Annahme, daf die unvollkommene Orientierung der I_Jbersprurtlg-
bewegung aus Unvollstindigkeit zu erkldren sei. Bei denw.d}l;eljtg‘en'mm ;}E
Beispielen freilich dirfte die Richtigkeit dieser Annahme gesic eitsila. ;n
genauerer Prifung sollten wir aber iiber genane Analysen dert_au Oi 19“110’.1;en
Vorbilder verfiigen, und das beinahe vollkommene Fehlen derartiger Analy
macht hier sicherere Aussagen unmoglich. '

Im Beispiel des drohemden Sticblings fehlt nicht aur das AV}%???DZ&
verhalten, sondern das iibergesprungene Glied ist auch unvollkommer(ll. : S ].7811
ein autochthon fressender Stichling, wie gesagt, auch w.ahrer}. 1 38 A
packens die Beute fixiert, blickt der drohende Stichling, _wahlie{% her' 1rn
den Grund stoBt, den Gegner an. Es fehlt also nicht nur die Z(?it 1&: ezboe;
angehende Komponente, sondern auch eine zum {iberspringenden Glied s
gehorige, die sonst damit simultan verschrinkt ist. o | i

Nun wissen wir durch Loresz’ Arbeiten, dall in einer Bewegul&g, ie
bei oberflichlicher Betrachtung als ein einheitliches Glied emertHan' 1u1;§;
kette erscheint, tatsichlich zwel verschiedene Bewegungskomponenten Sn}?uei(u-
miteinander verschrinkt sein kinnen; eine zentral k_oorc\hﬁmﬁrte, dn‘acqtion
maliger Auslosung als Ganzes ablaufende KKomponente, die Erb \oil: lbnf Lon,
und eine von AuBenreizen fortwihrend beeinflufite und geste‘uex; ¢, bel 5
bleiben der AuBenreize einfach wegfallenden ]&ompcneut?,‘ die l‘~a~,\ 13'98 ;;{nu
perimentell wurde diese Verschréinkung.von Lozz{r;‘.\'z und lI.\'BER(’}I‘:;\‘ .( ‘ )1 (:99)
der Eirollbewegung der Graugans analysiert, von .:[I;\‘B.ERGE.\: qild h}LBI:;E;e(C };1;[‘)0‘
in der Sperrbewegung von jungen Drosseln. Fiir eine weitere Besp g
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ggiwsixé:eil.tnnen Paxis-Instinktverschriinkung sei auf Loresz 1987h und 1939

Kehren wir zum Stichling zuriick, so heift das Fehlen der Fixier-
bewegungen der Augen, daB wenigstens ein Teil der Taxiskomponenten nicht
mit-tibergesprungen ist. Lorexz, den ich auf das Fehlen des Appetenzverhaltens
sowie auf die anderen Ausfallserscheinungen aufmerksam machte. iuBerte den
(tedanken. daB vielleicht die Taxiskomponente als Ganzes bei der Uber-
sprungbewegung fehle. Auf den ersten Blick scheinen die Tatsachen, daB der
Stichling sich nach unten kehrt, daf der Reiher nach unten schua,ppt usw,
gegen diese Annahme zu sprechen. s ist nun aber sehr die Fragce, ob die
Abwiirtswendung des Kopfes nicht zur zentral-nervésen Erbkoordibna’tion ge-
hirt.  Das wire in diesen besonderen Fillen nur durch Analyse der auto-
chthonen TreBbewegung zu kliren; ein Vergleich mit der in dieser Weise
untersuchten Eirollbewegung der Graugans aber zeigt, daB auch hier die
Instinktkomponente eine scheinbare Taxiskomponente enthalt.  Die Gans
senkt ja den Kopf abwirts und vollfihrt auch beim » Leerlaufeirbllen®
— wobei die Bewegung also gar nicht von AuBenreizen gésteuert wird —
die ventrale. in ihrer Medianebene verlaufende Kopfbewegung. Es ist aber
klar, dafl diese Bewegung, obwohl sie als eine in bezug auf die AuBenwelt
orientierte Bewegung anmutet, bei rein zentraler Koordinierung genau so ab-
laufen kann. Deunn die Medianebene und die Bauchseite sind im Bau des
Tieres festgelegt. Weil die Lecrlaufrollbewegung die ventral-mediane Kopi-
bewegung enthiilt, so muB diese denn auch zur zentral-koordinierten Komponente
gehdren.

"So ist es sehr wohl maglich, daf auch die ventral-medianen Bewegungen
des iibersprungfressenden Reihers, des ibersprungfressenden Stichlings usw.
zur  zentral-koordinierten Komponente gehoren. Wihrend also die sicher
taxisartigen Augenbewegungen fehlen, treten weiter beim Ubersprungfressen
aufer den sicher zentral-koordinierten Komponenten nur Komponenten auf
deren Taxisnatur zum mindesten fraglich ist, ’
. Selbstbeobachtung unterstiitzt weiter die Annahme des Fehlens der
Taxiskomponente. Unserem Ubersprungkratzen fehlt eine steuernde Taxis-
komponente, eine juckende Stelle ist nicht nur ganz und gar tberflussig,
sondern zerstort auch sofort den Ubersprungcharakter der Bewegung. Genan
0 ist es mit dem Hervorholen einer Zigarette. Wenn man sie mit der ge-
wohnten, durch Gewthnung eingeschliffenen Bewegung nicht vorfindet, macht
man entweder eine ganz andere Ubersprungbewegung, oder man wird sofort
autochthon aktiviert und sucht drgerlich mit orientierten Bewegungen weiter.

_ Wenn diese Betrachtungen mit der oben behandelten Tatsache, daB eine
reine Reaktion nieht als Ubersprungbewegung auftreten kann, in Verbindung
gebracht werden, helfen sic uns zu einem besseren Verstindnis des Uber-
springens. Denn nach allen bisherigen Erfahrungen scheint das
Uberspringen ein zentraler Vorgang zu sein, bei dem ein
endogener Drang nur iiber eine endogen getriebene, ererbte oder
erworbene Bewegungskoordination abreagiert werden kann. Bs
kénnen also weder die peripheren reinen Reaktionen, noch die
— ja als Reflexkombinationen su betrachtenden — Taxis-
komponenten zum Abreagieren endogener Erregungsstaunung ver-
wendet werden. N

Eine grandsifzlich andere Erklirang gibt Kortuaxnr. Er schlieBbt aus den Form-
unterschieden zwischen autochthoner und allochthoner Bewegung, die ilun beim Kormoran

aufgefallen waren, dab ..dasjenige, was wir vom biclogischen Standpunkte aus fiir das Wesent-
lichste halten, bei der Uhersprunghandlung mehr oder weniger fehlt. Wenn wir uns fragen.
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was das Wesentlichste des Verhaltens von Tieren ist, so ist das die blologisch sinnvolle Ziel-
strebighkeit. Tatsiichlich zeigt sich bei wiherer Betrachtung aller besprochenen Ubersprong-
bandlungen, daB gerade der Teil der Handlung mehr oder weniger fehlt. der fir das Er-
reichen des Triebzicles das Essentiellste ist.. . Diesor Feststellung schlieBt er eine spekualative
Hypothese itber die Verursachung des Verlusts der Ziclstrebigkeit an. indem er sagt:
.Offesbar wird beim Verhalten von Tieren und Menschen ein Bewegungskomplex zu cinem
sinnvoll zielstrebigen Verhalten koordiniert. Darum miissen wir annehmen, daf ein psyeho-
logischer Faktor oder besser psychologisches Moment da ist, das bei zielstrebigem Verhalten
eine koordinierende Funkiion austibt. Die Ubersprunghewegung dagegen ist nicht zielstrebig.
obwohl wir dieselben Einzelbewegungen daran unterscheiden konnen. was zu der Folgerung
fithrt, dafl dieses koordinierende psychologische Moment hier fehlts* Das . psychologische
Moment*, das seiner Meinung nach die Bewegungsglieder zu einer zielstrebigen Handlung
koordiniert (also wursiichlich eingreift), ist nach ibm das Erleben, der Affekt. . Dabel ging
ich von dem Gedanken aus, dal das Erleben keine fiberflitssice Absonderdichkeit. also kein
Epiphinomen sein kann, sondern daf es eine bestimmte Funktion im Gesamtgeschehen
habenr muf.*

[ch glaube, dieser Gedankengang ist ans verschiedenen Griinden abzulehnen. Zum
Teil ist er entschicden falsch und nicht mit den Tatsachen im Finklang, zum Teil enthiilt er
unbeweishare Schinfifolgerungen.

_An erster Stelle ist es, wie ich oben gezeigt habe. bestimmt nicht richtig, daB wir in
der Ubersprangbewegung ..dieselben Einzelbewegungen unterscheiden kiimnen® wie in ihrem
autochthonen Vorbild. Es fchlen ihr eben sehr wichtige Komponenten. Es gentigt denn
auch nirht, sich mit der Feststellung zufrieden zu geben, dal die Zielstrebigkeit fehlf, sondern
sie mu B vielmehr fehlen, weil die Ubersprunghewegung chen nur eine aus vielen Kom-
ponenten einer zielstrebigen Handlung darstellt. Ob nun die fehlenden Glieder gerade, wie
Kontraxpr sagt, die wesentlichsten sind, ist eine sehr subjektive Sache. Kowmroawpr zieht
zur Stiitze dieser Aussage die Tatsache heran. daB der Zweck nicht erreicht wird. Nun
kann eine Handlungsfolge auf sehr verschiedene Weise durch Unvollstindigheit ibren Zweck
verfehlen. Wenn in einer Handlungsfolge irgendein beliebiges Glied ausfillt, so kann
deshatb die Zielstrebigkeit verschwinden. Man konnte alse sagen, jedes Glied sei das
Wesentlichste', und zwar besonders dann, wenn es ausfillt! Bei genauer analytischer Be-
trachtung stellt es sich denn auch heraus, dal ,Fehlen der Zielstrebigkeit® eine unscharfe
und wohl zu allgemein gefaGte Beschreibung der Tatsache ist, dafl eine Ubersprungbewegung
nwr ein Glied einer Handlungskette darstellf. Kowrruawpr gibt aber neben dieser von der
hier gegebenen abweichenden Beschreibung ja auch eine abweichende Erklarung, indem
er die Unvollstindigkeit der Ubersprungbewegung dem Felhlen eines koordinierenden ,psycho-
logischen Momentes™, und zwar des Affektes zuschreibl. ¥s mufl angesichis dieser Aussage
betont werden, daf keine einzige Tatsache daza angefilrt wird, die gerade den Affekt als
koordinierenden Faktor wahrscheinlich macht. Kowrrannt hat anscheinend diese Schwierig-
keit empfunden und 148t den koordinicrenden Faktor erst in ein koovdinierendes Moment
{ibergehen, wobel dem Lescr allerdings nicht klar wird. was denn eigentlich der Unferschied
zwischen beiden sein kann. Durch das Zwischenschalten eines gar nicht definierten uand
zweldeatigen Wortes sind wir beinahe unbemerkt dazu gekommen, als ursichlich wirkenden
Faktor ein subjektives Erleben, also nicht den subjektiv erlebten stofflichen ProzeB, anzu-
nehmen, und zwar ohne irgendeinen tatsichlichen Grund. Denn wihrend man ohne weiteres
beipflichfen kann, daB es eine Koordination (lies: vielerlei Koordination) gibt, ist doch kein
Grund fiir die Annahme da, daB diese koordinierenden Faktoren ,psychologisch®, das heifit
(wie ans Korroaxors letztem Satz hervorgeht) ein Erleben sein miissen.

Selbstverstindlich hat diese Frage nichts mit der Frage zu tun, ob Tiere Affekte
erleben oder nicht. Auch hat sie nichts damit zu tun, c¢b der Ubersprungbewegung ein
,mit-ibergesprungener®  Affokt zukommt oder nicht. Das ist eine an sich interessante
psychologische Frage. die uns aber hier gar nicht beschiftigt hat. Ich wende mich blof
peaen das so oft gefibfe Verfahren. den Affekt als kausalen Faktor eingreifen zu lassen und
dabel ruhig den Affelit an Stelle des dem Affekt zugrunde liegenden stofflichen Prozesses zu
setzen. Wie so oft, geschight das auch in diesem Fall wieder gerade an der Stelle, his
wohin die Kansalanalyse eben jetzt durchgedrangen ist. Das ist wm so mehr zu bedavern, als
gerade an solchen Stellen der kausale Gedankengang duBerster methodischer Reinheit bedarf.

Die Unvollstindigkeit und die hieraus sich ergebende Sinnlosigkeit,
oder der Verlust der uvspriinglichen Zielstrebigkeit, war mir AnlaB, die Fr-
scheinung Ubersprungbewegung statt -handlung zu nennen. Obwohl
es in der vergleichenden Kthologie, soweit ich weil, keine Regel gibt, die
den Unterschied zwischen ,Handlung® und . Bewegung® festlegte, so glaube
ich doch dem einmal eingebiirgerten Grebrauch gerecht zu werden, wenn ich
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?-‘?S Wort ;,Handlung“ fiir ein zielstrebiges Ganzes, das Wort
r eine Komponente eines solchen ganzen zw
anwende.

. »Bewegungt
eckstrebigen Verhaltenselements

1V. Die Funktionen der ﬁbers111'ungbewegung

A. Entspannung

 Es gehort zur Definition der Ubersprungbewegung
reagiert. Wir haben uns ja das Auftreten der U o
haupt nur aus der Annahme erkliren konnen,

einmal aktivierten Drang durch das Vollfithren von Bewegungen wieder :
Rube'stanfi auriicksinken zn lassen. Eine Ubersprungbewegung + kann .veénum
so_wie die primire Bewegung Entspannung, Katharsis be?virl?en ZD'xsb Ueﬁ
le besonders kla}‘ aus KorrLasuts oben erwiihnten Beobachtungén ﬁi)erbdas
A reagieren des .Eluchtdranges. mittels Bade- und Putzbewegungen hervor
(3. 16). Es ist dieselbe Frscheinung, wenigstens zum Teil, die Huxier mit
deln Gebraqch des Wortes pself-exhausting® andeutet, Zm,n Teil dii‘rf‘te‘ auch
;gigﬁlgustloi auf r;aktionsspeziﬁsche Ermidung einer autochthon al:tivi(;rteu

g v - 0 v I - 3 3

gegangeng . :il.]be“an t worden sein, woranf jetzt aber nicht nither ein-
,,selfwsEZQ?al%inn j})meigasSglggtf;gﬁ eg einer Lber‘sprungbe“jeguug‘ wtielleic_ht auch
e esamulatig , ein aden mit Erregung sein. Diesen Eindruck
_man bei vielen Balzhandlungen, vor allem bei den richtigen Be-
gftttupgsenﬂextL}ngen. Wenn, wie Magxiyk schreibt, das die BeD attung
f-nnlel.ﬁegde Gefiederputzen beim Sibelschnibler bei Wi’ederholung allngléihlicﬁ
1‘111te1351\er_ wTrd, so kinnte das anf Selbstreizung beruhen. Das ist aber sehr
senwer einwandfrei festzustellen, weil das Tier zn gleicher Zeit ja auch
1.1‘1‘1ter' EinfluB der Reizung seitens des Gatten steht, und die erhihte &ktg;ie;unfr
konnte ja nur Folge dieser Reizung sein. Masxxsx glaubt alle;*din@q dab
das Gefiederputzen sowohl den (tatten wie auch das Ti%r selbst reiat, t’(}r’e rade

}7)‘(;‘!1 fﬂgr Kopstauz, mit der gine bestimmt gestaltete Ubersprungbewegung art-
aenm écl,luftfltt (vgl. Abb. 4, 5 Gefiederpntzen), kdnnte man vielleicht an erogene
“onen denken, eine experimentell wohl prifbare Annahme.

daBl sie Drang ab-
bersprungbewegung iiber-
dafi ein Zwang dazu besteht,

B. Mifteilung

o Die pbersPI'uilgPe\\*ggllng hat aber noch eine zweite Funktion, die man
gewissermalien als sekundiir bezeichnen kann: sie wirkt off als ungewollte
_\'[1tteiiu51g, als ngnalhandiung (wAusloser), indem sie in einem ande?en Tier
}e@e b@bOl’Jf‘lQl’@ Stimmung wachruft und es zu einer bestimmten Reaktion
bringt.  Die Drohbewegung des Stichlings kann als Beispiel dienen: sie hat
wie mit Attrappenversuchen leicht zu beweisen ist, das Auftreten des Flucht.
dranges in jedem anderen minnlichen Stichling7 zur Folge. Das Schgd‘
1115@@11 der drohenden Silberméwe hat ebenfalls die Funktion des Drohe%%s—
\_I% abeyr fil‘St durch vergleichende Beobachtang nahegelegt, jedoch noch nicht
(‘UICh”“b\ eilst}che bewiesen ist. In den meisten der oben angefiihrten Fille
von Ubersprungbewegungen ist diese Signalfunktion gleichfalls nicht durch
Versuche, sondern nur durch Beobachtungen wahrscheinlich gemacht; di‘e
zu diesem Sc}}IuB fiihrenden ,natirlichen Versuche® sind aber bso zahh’"eich
c}aﬁ in sehr vielen Fillen die Signalfunktion rubig angenommen werden darf.
S0 kann zum Beispiel sehr oft die Begattung bei einem Silberméwen aar
E:ff_e}’blelben, wenn nur einer der (atten aufhort die (Tberspl*unvbelt)éel-
ewegingen zu vollfiihren, die als Begattungseinleitung dienen. Der bandere

,_\
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Gatte stellt dann, kurz nachdem der erste zu betteln aufhorte, ebenfalls das
Betteln ein. Umgekehrt kann man auch sehen, wie ein nur sebr schwach
bettelndes Silberméwenminnchen doch za intensiverem Betteln und schlieb-
lich zur Begattung gebracht werden kann, wenn nur das Weibchen das
Betteln fortsetzt.

Die Begattungseinleitung der Silbermdwe kann nun zu gleicher Zeit
einen weiteren Punkt beleuchten, iiber den oft mibverstindlich geurteilt
wird. Eine Handlung, die Signal- oder Ausloserfunktion hat, mul keines-
wegs immer zu einer unmittelbaren Beantwortung seitens des (::regen-
spielers AnlaB geben,  Ganz abgesehen davon, daf allerhand XNeben-
amstinde die Reaktion unterdriicken konmen, ist oft eine vielmalige
Wiederholung  erforderlich, die durch Summation der Reize im anderen
Tier die Spannung allmithlich steigert.  Dieser Umstand  verschleiert
die augenfillige Signalfunktion.  Die Bettelbewegungen  der begattungs-
lustigen Silbermowen wirden zum Beispiel von keinem Beobachter mib-
verstanden werden, falls ihr einmaliges Auftreten im einen Gatten sofort die
Begattungshandlungen des anderen Gatfen ausloste. Man wiirde dann ein
shnliches wechselscitiges Frage- und Antwortspiel darin sehen, wic ich es
oben vom Stichling schilderte. Jetzt aber werden sic zehn-, zwanzig- oder
fitnfzigmal wiederholt, bevor die nichste Reaktion des Gegenspielers auftritt,
und ihre Mitteilungstunktion ist daber nicht sehr augenfillig. Zu gleicher
Zeit aber wird die Sache dadurch noch mehr verwirrt, dafl der Gegenspieler
nicht wartet, bis seine niichste Reaktion ausgelost worden ist, sondern schon
vorher mit denselben Bettelbewegungen antwortet. Auf schwache Reizung
durch die Bettelbewegungen des Gatten reagiert das Tier mit Bettel-
bewegungen, erst nach wiederholter Reizung mit Begattungsbewegungen.
Seine Bettelbewegungen reizen aber wiederum den Gatten, und so erregen
sich die Tiere gegenseitig bis zur Schwelle, die fiir die nichste Stufe tber-
schritten werden muf. Dazu kommt dann noch vielleicht die selbstreizende
Wirkung des Bettelns ')

Abnlich darften die Dinge auch beim Gefiederputzen vor der Begattung
des Sibelschniblers liegen, und sicher noch bei sehr vielen Signalhandlungen
im allgemeinen.

In viclen Fallen dixfte also die Ubersprungbewegung diese sekundire
Signalfunktion haben; dal} das nicht immer der Fall ist, scheint mir aber
sicher, Oft mag z B. ein Begattungsnachspiel nur ein Abreagieren mit
daraus hervorgehender Entspannung bedeuten; apch kann man schwgrhch
glauben, daB der von ParMGREN erwilhnte ,scheinbalzende® Fitislaubsinger
(S. 8) mehr als bloB abreagierte. ' ) o

Bei solchen Ubersprungbewegungen aber, die zwoifellos Mitteilungs-
funktion haben, beobachten wir weitere Bigentiimlichkeiten der}B‘or.m, die oben
noch nicht besprochen worden sind. Sie unterscheiden sich nimlich von dem
Vorbild nicht nur durch Unvollstindigkeit und Uberlagerung der ,Ausdrucks-
bewegungen® des primdren Dranges, sondern auch durch Uberlagerung
andersartiger Komponenten. Diese Formeigentiimlichkeiten seien jetzt be-
sprochen,

proe Sben brauchten wir schon ofters das Wort ,Ritualisierung®, ohmne
den Ausdruck niher zu erkliren. Bs ist hiermit die Erscheinung ge-
meint, daB die Ubersprungbewegung dem autochthonen Vorbild nicht ganz

" Terauseeberanm. O. K.: Man vergleiche damit auch die von K. v. Friscu als
,,Bienen>s1):‘121131;1‘1‘531:‘@1;0011;{:2%6311?31\ Tinze der Sgr%lmlerinnen, die die Neulinge veranlassen, erst
einmal eine ganze Weile mitzatanzen, ehe sie selber zum Sammeln aosfliegen.
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L\l}l;l’lhcél ist, }fondem eine eigene und doch feste Form hat, die nicht nur
ultlze er schon besprochenen Unvollkommenbeit herriihrt. Das Gefieder-
}){ mtyr;n@n;:qBﬁmlde;pfls ;;or dé)r Begattung ist nur ein einmaliges schnelles
atzen; das Halseintauchen der Ginse vor der Beeatt i i
fliichtige starr i hr von Ge attoeeine
‘ ge starre Ab- und Aufbewegung, die v
ichti : d Auf g, s0 sehr von dem autochthoner
ﬁi?ltl(illjtlﬁmznpgln vseljichéeden (list, dall sie nicht leicht als Ubersprungbewevﬁg;
ke vird.  Seite 6 wurde schon Lorexz’ Aussage b itualisierte
Uhersprangantoen e o OREXZ Aussage iber das ritualisierte
Z os Mandschurenkranichs zitiert, das al
obe u ! 1 . ] , das als solches nur noch
1chD?e(2rgl%;_cthurf§_ c%er Arten und Reihenbildung bestimmt werden kann.
dem din I?s h]qa 151631‘111%;1 tr%tt bei vielen Signalbewegungen auf. Sproys
uschemmung auch sehr gut bekannt war, spr alisation®,
Huxoey v oot 8 ar, sprach von ,formalisation*
HuxLEy von yritnalisation®. Obwohl ich urspriingli i ’
2 . spriinglich auch v alisation®
gesprochen habe (193Y), mochte ich Hux p’ x : tbe: ,,Formahsat{on
gprochen b , leh Huxuey’s Ansdruck tibernehmen. Wenn
ue e U ersprungbewegung in anderer Weise als durch ihre Un.
o dndigkeit oder }durch Uberlagerung der primiren zugehdrigen Ausdrucks
wegungen von ihrem Vorbild 'schi i i e Tity .
eWegung orbild verschieden ist, ne t ; isi
Torogangen von fhr , nenne ich sie ritualisiert.
erallg twarum, vgl. unten) kann man sagen: sobald i i
Signalbewegung bei il stindj on Thoe wrprme e eine
! vegung ihrer selbstindigen Evolution ihre sprigh for
verliert, ist sie ritnalisiert. ° e tmspringliche Form
Die Unvollstindigke: [
eit der Uberspr 4 , i itualisi
machen sie oft sehr sgchwer erkenilrbftl'un%’(z)ti:fgr?l?lgﬁtgudllbri thl(lléﬂls}lgrung
en < i } . ich oben die Frage
gke)‘ de1e vielen Schwanz- und Flugelbalzbewegungen vieler Vigel Ubex‘sprur?o"
vegungen seien, einfach offen lassen; sie i -
_ , S sie ist eben n q rer
gleichende Untersuchung zn beantworten’ Oft ist das Sysltlefm dgleghﬁz)zl-
- 5 - - N X r-
E/p:ittm;glé)g}\;fegung%g dnamhch bel verwandten Arten dhnlich wnd zu gleicher
Ze verschieden, so daB die eine Uberspr i der ei
' ¢ ungbewegung bei d :
Art, die andere bei der ander rt wenj itualisiort < Dy wendige
en Art weniger ritualisiert i i
: : I g rt ist. Diese notwendige
} gﬁglg;{;(})xggdz ;Jllt@lbllchll‘lilghﬁt nun aber noch sehr wenig weit vorgeschrittet;:{
§ pur, weil hieraus klar wird, daB es off i selich
feh T L ) lieraus , noch nicht moglich
Ist, von einer bestimmten ritualisierenden Bewegung zu sagen, sie sei fﬂ
keine Ubersprungbewegung. o S
' GDlef IéJtu-fxllslerung einer Ubersprungbewegung besteht nun offenbar
¢}11§ ganz bestimmten Klementen. Das Gemeinschaftliche dieser Elemente
s)crjemg ?u sein, daB sie immer eine Struktur in den Dienst der
gi gmlze'n Haﬂndlung stellen und dadurch ihre Wirkung als
,tmtge g % ﬁ r ‘starken. Mit anderen Worten: eine withrend der Balz auf-
e n .gh A ersprungbewegung macht Strukturen wirksam, die beim Gatten
de nfac s;:n‘ Antworthandlungen auslésen konnen; eine bei blockiertem
dice d% e ;u tl';:ft‘e(zinde Ubersprungbewegung macht solche Strukturen wirksam
i qﬁ h?grl sdrang des Gegners hemmen usw. Zum Beispiel ist das Drohen
drgheja éc 1rlr‘1_ge‘ nvlcht nur unvollstindiges Ubersprungfressen, sondern das
drohe e Tier \jendet dem Geguer erstens die Breitseite zu und richtet
:t uh elns sf;eme Stacheln oder auch den dem Gegner zugewandten Bauch-
; gg e alu g Der Bauchstachel ist eine richtige Waffe, die im heftigsten Kampte
mmauolll' ?1 bder Abwehr ,f_vebmucht.wird; das bel Zuwenden der Breifseite
122 ;nna | sichtbar gemachte Rot der Unterseite wirkt als Drobstruktur, dessen
einsc 111)19 1t<§~ndft_w1rjc\iung_‘durch Attrappenversuche bewiesen ist L
le Funktion der Uberlager v k ‘ i i
ds Ritolinomition der | gerung von Bewegungskomponenten, die wir
e Hitualis g bezeichnet haben, ist also im Falle des Drohens das
/ursc glgmtelleu der beim Kimpfen behilflichen Strukturen
et es a}lﬁer_dem andere Prinzipien der Ritualisierung gibt, wage ich
bt rféltentac_hﬁlden. Oft freilich dirften die tberlagerten Bewegungs-
c S o A
pouenten nicht so klar in Beziehung zu Signalstrukturen stehen wie im
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eben genannten Fall. Das hingt aber wieder damit zusammen, dafi eine und
dieselbe Struktur oft als Unterstiitzung verschiedener Bewegungen wirksam
ist. Sind diese Bewegungen sehr verschieden, so kann die Struktur gewisser-
mafen ein KompromiB} zwischen den Anforderungen beider Bewegungen sein,
oder wenn man will, jede Bewegung ein KompromiB zwischen ihrer Ausgangs-
form und der zur Struktur passenden, idealen Demonstrationsbewegung.

Weitere genaue vergleichende Untersuchungen diirften aber das Prinzip
der Uberlagerung in verschiedenartigster Verwirklichung vorfinder und Be-
wegungen als ritualisierte Ubersprungbewegungen kennen lehren, von denen
wir das bei einfacher Betrachtung vorher nicht hitten ahnen kinnen.

Fragen wir uns, ob die durch das Ritualisiertsein bedingten Form-
verschiedenheiten zwischen Ubersprungbewegung und ihrem Vorbild eine
Funktion baben, so glaube ich das bejahen zu missen. Ich habe nimlich
einmal beobachtet, wie eine Silbermdwe eine nicht ritualisierte Ubersprung-
hewegung des Gegenspielers mifverstindlich auffafite und so beantwortete,
als ob er nicht eine Ubersprungbewegung, sondern die autochthone Bewegung
gemacht hitte. Fine bei Revierkiimpfen drohende Silbermiwe macht, wie
oben erwilnt, Nistbewegungen. Diese Nistbewegungen sind nun auch Be-
standteil der Balz, und die Vogel eines Paares nisten oft zusammen an der
kiinftigen Neststelle. Die Bewegung selber ist In den beiden Fillen kaum
oder gar nicht verschieden, wohl aber sind es die vorhergehenden und die nach-
folgenden Bewegungen: eine drohende Mowe reckt oft erst den Hals oder
zeigt Tmponiergehaben und greift nach dem Scheinnisten oft an. Beides
tun autochthon nistende Méwen nicht. Ich beobachtete nun einmal, wie ein
lediges & ins Revier eines gepaarten @ ging, das allein anwesend war.
Das Q machbte den Hals lang und fing dann zu scheinnisten an. Dies wurde
vom & miBverstanden, es kam schnell herbei und machte sich daran, neben
dem Q in derselben Mulde ,mitzunisten. Bevor es soweit war, wurde es
anch schon vom Q@ angegriffen. Das @ hatte von Anfang an nur gedroht,
das & hatte das aber — wohl unter Einflaf von sexueller Schwell-
erniedrigung —- als Balzhandlung aufgefalt.

Es scheint mir sehr wohl moglich, daf #hnliche Irrtlimer ofters vor-
kommen. Jedenfalls aber ist die Aussicht auf Mifverstindnisse um so ge-
ringer, je mebr sich die Ubersprungbewegung von der autochthonen Bewegung
unterscheidet, mit anderen Worten desto stirker sie ritualisiert ist.

Wie ausdriicklich betont sei, habe ich hier nur die Tatsache des
Ritualisiertseins besprochen, sowie die weitere, daB das Ritualisiertsein eine
Funktion hat, also eine Anpassung ist. Uber die Ursachen der Erscheinung
habe ich bis jefzt nichts aussagen wollen. Diese Frage muf aber jetzt
ertrtert werden.

Y. Die stammesgeschichtlieche Deutung der Formdivergenz

Wie wir oben gesehen haben, kann man durch vergleichende Be-
trachtung von Ubersprungbewegungen auch stark ritualisierte Ubersprung-
bewegungen als solche erkennen, mit anderen Worten die vergleichende
Betrachtung auch hier zur Homologisierung benutzen. Das Ubersprung-
putzen des Mandschurenkranichs ist dem Ubersprungputzen des grauen
Kranichs homolog. Sehr einleuchtend werden die Vorteile dieser Homolo-
gisierung besonders dort, wo sich eine Handlung ohne Vergleich nieht als Uber-
sprungbewegung erkennen lift. Hilft die Homologisierung uns also, den
Bauplan der Bewegungssysteme der Arten kennen zu lernen, so bleibt
dach, genau so wie bei der Homologisierung morphologischer Stukturen, die
Frage offen, durch welche Ursachen der Bauplan bei der einen Art in dieser
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Weise, bei der anderen in femer verwirklicht ist. Allerdings {iberlift der
aut morphologischem Gebiet arbeitende Homologienforscher diese Frage meistens
seinem die Funktionen untersuchenden Kollegen.

Genau so wie bel der morphologischen Betrachtung zerfillt diese Frage
wieder in zwei weitere: 1. was sind die kausalen Bedingungen, die im 1n-
dividuum die arteigene Entwicklung der Bewegung besorgen und 2. was sind
die kavsalen Bedingungen dessen, daB sich die Arten in dieser Hinsicht ver-
schiedentlich entwickeln, mit anderen Worten warum entwickeln die Arten sich
auseinander? Denn die Homologienforschung fiihrt doch bei aller Vorliunfigkeit
und Beschrinktheit ihrer Ergebnisse letzten Endes zur Bearbeitung dieser
allerdings noch uniiberblickbaren Fragenkomplexe. .

Wihrend nun die unter 1. gemeinte kausale Analyse der Ubersprung-
bewegungen fir solche mit Mitteilungsfunktionen ebensogut und mit gleicher
Aussicht auf Erfolg in Angriff genommen werden konnte wie fiir solche ohne
Mitteilungsfunktion, ist die 2. Frage fur beide Arten von Ubersprangbewegungen
verschieden. Es scheint nimlich, soweit sich dies wenigstens auf Grand des
jetzt verfiigharen Tatsachenmateriales sagen libt, daB stark ritualisierte
Ubersprungbewegungen immer solche mit Mitteilungsfunktion
sind. Wibrend nun die Evolutionsfrage fiir nicht-ritualisierte Ubersprung-
bewegungen dieselbe ist wie fiir ihr autochthones Vorbild, ist das bei den
ritualisierten Ubersprungbewegungen nicht der Fall, denn die Divergenz der
Form zwischen Ubersprungbewegung und ihrem Vorbild verlangt eine eigene
Deutung.

Hier hilft uns nun gerade die Tatsache weiter, daf die Ritualisierung
nur den Ubersprungbewegungen mit Mitteilungsfunktion zukommt. Die
mitteilende Leistung wichst, wie wir oben gesehen haben, mit dem Grade
der Ritualisierung. Das Ritualisiertsein ist also eine Anpassung, die Form-
divergenz hat scmit Selektionswert. Dies setzt freilich voraus, dak eine Signal-
handlung arterhaltend wirkt, ein Satz dessen Richtigkeit wohl nur der
bestreiten kann, dem der wichtige Einfluf von Signalhandlungen als Tatsache
unbekannt geblieben ist.

Die Zuchtwah! wirkt nuo im Falle sozialer Mitteilungsformen sozusagen
nach zwei Richtungen. Ein einmal entstandener Formunterschied bei einer
Balzhandlung des 3 2z B. kann Selektionswert haben, weil ein solches &
nicht so leieht mifverstanden wird und daher leichter die Mitbalz eines O
auslist als andere 33. So werden zu gleicher Zeit die 33 mit den stirkst
abweichenden Signalhandlungen und die Q9 mit den zu diesen Signalhand-
lungen am besten passenden ,Schematen® ausgewiihlt werden. Eine einmal
entstandene Formabartung wird also entweder ausgemerzt (nimlich wenn es
keinen (vegenspieler mit gesteigerter Empfindlichkeit gerade fiir diese Ah-
weichung gibt) oder sie wird von einsetzender Selektion begiinstigt, und so-
bald das anfingt, fillt auch das dazngehorige Schema der Macht der Zucht-
wahl anheim. Diese Uberlegung diirfte auch zur Erklarung der Tatsache
fithren, daf} wir in den Signalen einer Art sozusagen die Wahrnehmungs-
physiologie der Art reflektiert sehen. Wir miissen also annehmen, da Signal-
bewegung und das dazugehdrige Schema zu gleicher Zeit ausgelesen
werden. Das gilt nieht nur fir die zu Signalhandlungen gewordenen Uber-
sprungbewegungen, sondern auch fiir Signalhandlungen anderer Art.

VI. Signalhandlungen anderer Art
A. ,Erwachende Handlungen®

Ein Schneeammer-Q bemiiht sich zu Beginn der begattungsbediiritigen
Phase um Nistmaterial. Es nimmt dann und wann Halme auf, hilt sie viel-
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leicht eine Sekunde im Schnabel und 148t sie wieder fallen. Am nichsten
Tag geht es einige Sekunden mit dem Halm im Schnabel herum; spiter fliegt
es eine kurze Strecke mit einem aufgenommenen Halm und noch spater be-
ginnt es, richtig zu bauen. Die Bewegung sieht auch unvollstindig aus, ist
¢s aber in anderer Weise als eine Ubersprungbewegung. W enn man z. B.
das frih im Fribjabr auftretende Nisten einer Silberméwe mit dem Uber-
sprungnisten vergleicht, fallt es auf, dall dem ,erwachenden® Nisten lingeres
oder kiirzeres Suchen einer Niststelle voraufgeht, wihrend das Ubersprungnisten
dieses vorangehende Appetenzverhalten nicht zeigt, wenigstens in weitaus
den meisten Fillen nicht. Die unreifen Nistbewegungen: sind auch gar nieht
vom Blockieren eines anderen Dranges abhingig, sondern sind autochthon
aktiviert. Im Beginn der Fortpflanzungszeit treten erwachende sexuelle und
Brutfiirsorgebewegungen sehr oft anf ) .

Als Beispiel von erwachenden Brutptlegehandlungen sei das Paarbﬂglungs-
verhalten der FluBseeschwalbe angefiihrt. Der erste Schritt der Paarbildung
dieser Art besteht daraus, daB sich ein Vogel einen Fisch holt und damit
n bestimmter zeremonieller Weise herumfliegt,
bis sich ihm ein Partner zugesellt, mit dem
dann ein ,Fischflug® abgehalten wird (Abb. 15).

Es kommt wiahrend eines solchen Fischiluges

niemals zu einer richtigen Fitterung und der-

selbe Fisch kann stundenlang bei vielen Fisch-

fligen benutzt werden. In emer spiiteren Phase

der Paarbildung reizt ein Fischiriger einen

potentiellen Gatten zum Sichniederlassen an der

Stelle, wo er sich sein Revier griinden will

Sowohl wihrend des FiSGhﬂUgQS als wihrend Abb. 15. Der Fischflug der Fiub-
des Herunterlockens kann der Fisch auch fehlen, seeschwalbe. Nach Tinsererr, 1931
ohne dal die Form der Bewegung darunter ) '
merkbar leidet (TresEreux 1931). Dieses unvollkommene Fattern geht bald in
richtiges Fiittern iber; es ist deshalb als erwachende Futterungsbewegung zu
betrachten. . i '

Diese erwachenden Handlungen gehéren zu den AuBerungen, die PortiELiE Symbo]-
handlungen nennt, in denen nach seiner Darstellung entweder die Bewegung oder das adiiquate
Objekt,, symbolisiert* werden. Alle unvollstindigen Bewegungen, sowie alle Handlungen die in
bezug auf ein nicht optimal wirksames Qbjekt ablaufen, gehoren also zu dieser Gruppe. Bs ist
demnach nicht moglich, die Symbolhandlung unserer hier besprochenen ,erwachendern Be-
wegung®  gleichzusetzen.  Unter den Sammelnamen Symbolhandlung fallen nach den von
PurmigLas hervorgehobenen Kennzeichen anfier den erwachenden Handlungen auch noch Uber-
sprunghewegungen und auch solche antochthon getriebene Handlungen, die water den_x' Einflul
einer lingeren Stavung schon in besug auf unteroptimale Slttlathnen oder Gegenstinde ab-
laufen. Fiir analytische Zwecke ist also Portmries Begriff zu weit.

Weil das Wort ,Symbolhandlung® schon mit vielen verschiedenen Bedeutungen be-
lastet ist, will ich die von mir gemeinte Erscheinung lieber neu benennen. Die sich aufdmnge]?d.e
Bezeichmung als ,unreife* oder ,reifende* Handlung war jedoch deshalb abzulehmen, weil
unter Reifung allgemein ein Wachstamsproze verstanden wird. Nun haben wir oben ge-
sehen (8. 22), daB das ,Erwachen® einer Gruppe von Bewegungen unter dem Einfluf des
steigenden Hormonspiegels etwas anderes ist als ihr Wacbsen. Die sexuellen Bewegungen
des Kormorans (genaner: die diese Bewegungen ermbglichenden kérperlichen Strukturen) wachsen
nur einmal und zwar im vierten Monat seines Lebens; nachdem sie gereift (= gewae};sen)
sind, bleibt die Struktur zeitlebens bestehen, was ja aus dem Aaftreten von sexuclfen_.[, ber-
sprungbewegungen wihrend der sexuellen Ruhezeit hervorgeht;‘]edes‘ Frithjahr aber wird dlf:
Bewegungengruppe von neuem hormonal geweckt, ,erwacht® ste. Hs ist daher vorjslfz})t]g?l,
schon jetzt die reifende und die erwachende Bewegung begrifflich so schart wie miglich zu
trennen und sie mit verschiedenen Namen zu belegen.

Auch die erwachende Bewegung hat oft Mitteilungsfunktion. Dfxs er-
wachende Nisten einer Silbermiwe reizt den Gatten zum ,Mitnisten® und
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dieses Zusammennisten bewirkt die Bindung an eine Neststelle. Das er-
wachende Fiittern der FluBiseeschwalben reizt den ,gefitterten® Partner, sich
im Revier des ,Iiitternden® niederzulassen, worauf dann die weiteren Paar-
bildungszeremonien einsetzen.

Die als Signalbandlungen wirkenden erwachenden Bewegungen zeigen
auch oft Ritualisierung. Als solche sind z. B. die beim Fischflug auftretenden
Bewegungen der Seeschwalben zu betrachten. Auch hier kann die Rituali-
sierung den Zusammenhang mit dem , Vorbild“ geradezu unkenntlich machen: die
»Fischiliige* 2. B. der Brandseeschwalbe sind ohne Kenntnis der Flufiseeschwalben-
fischfliige nur noch schwer als erwachendes Fittern zu erkennen. Sogar bei
der Zwergmowe besteht nach den Beobachtungen L. Tivpsreess (1937) eine
Zeremonie, die dem Fischflug der Seeschwalben stark zhnelt und die wir bei
dieser Art sicher nicht als erwachendes Fiittern ansprechen wiirden, wenn
uns nicht der Vergleich mit den Seeschwalben die Homologisierung ermig-
lichte. Leider ist die Balz der Zwergmiwe uns nur durch Beobachtungen
der zweifellos unvollstindigen Reaktionen iibersommernder Végel bekannt.

Unsere Kenntnisse dieser Gruppe von Signalhandlungen sind noch
sehr dirftig. Ich wage es denn auch niecht zu entscheiden, ob hier die
Ritualisierung zu gleichartiger ethologischer wie morphologischer Verzerrung
fithrt wie bei der Ubersprungbewegung, mdchte es aber vermuten, weil ja
die Verzerrung nicht mit dem Ursprung der Bewegung. sondern mit ihrer
Signalfunktion zusammenhingt.

B. Intentionsbhewegungen

Eine Ente, die im Begriff ist aufzufliegen, vollfithrt mit dem Kopfe
“kurze ruckartige Bewegungen, die wie unvollkommene Auffliegebewegungen
aussehen. Dadurch bringt sie die anderen Enten ebenfalls in Auffliege-
stimmung. Diese Ansiitze zu einer Bewegung bzw. Anfiinge einer solchen,
die dem Beobachter, der die volle Bewegung kennt, sogleich verraten, was
das Tier ,beabsichtigt, und daher recht treffend Intentionsbewegungen ge-
nannt worden sind, haben eine gewisse Ahnlichkeit mit den erwachenden
Handlungen. Der Unterschied liegt aber darin, daf die Intentionshewegung
jeden Augenblick in die vollstindige Bewegung tbergehen kann, wihrend die
erwachende Bewegung dazu lange Zeit, unter Umstinden Wochen braucht,
so lange, bis der fiir ihre volle Ausfithrung verantwortliche Hormonspiegel
die volle Hohe erreicht hat.

Auch Intentionsbewegungen kinnen ritualisiert werden. Die genannte
Auffliegebewegung der Anatiden ist in vielen Formem verwirklicht, deren
Homologie, wie mir Logesz mitteilt, zwar in Binzelheiten noch nicht ganz klar,
jedoch 1n vielen Fillen sichergestellt ist. Ob auch Intentionsbewegungen
von auffilligen Strukturen unterstiitzt werden kénnen, die ihre- Signal-
wirkung erhihen, wage ich noch nicht zu sagen. Auch hier macht sich ein
grofier Tatsachenmangel peinlich bemerkbar.

(. Reine Demonstrationshewegungen

In den drei bis jetzt behandelten Gruppen von Signalhandlungen fihrt
die vergleichende Betrachtung zu dem Schluf, daB die Bewegung pri-
mir ist und daB als Folge ihrer Aufgabe Signal zu sein eine von Selektion
begiinstigte Entwicklung in Richtung hichster Auffalligheit eingesetzt hat, die
nicht nur in Ritualisierung dereBewegung selber, sondern auch im Auftreten
auffillicer morphologischer Strukturen besteht. Wihrend sich im konkreten
Einzelfall schwer etwas dariiber aussagen l4ft, was sich stammesgeschichtlich
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frither entwickelt hat, die Bewegung oder die dazugehérige Struktur, so wissen
wir jedenfalls, dafl im allgemeinen die Bewegung ganz unabhingig von
der morphologischen Signalstruktur entstanden sein muf, und in vielen Fillen
mull die Struktur sekundir ,hinzugekommen® sein.

Es gibt nun auch Signalbewegungen, die eindeutig cine Anpassung an
eine primir vorhandene morphologische Struktur darstellen und insbesondere
dazu_dienen, diese Struktur moglichst eindringlich zu zeigen. Als Beispiel
sei die Balzhandlung des Stichlings-? beschrieben. Sie besitzt im aunsgespro-
chenem Mafie die Eigenschaft der , Unwahrscheinlichkeit“, die allen Signalen
nach Lorisz vignet. Das Tier stellt den Vorderkérper schrig aufwirts, und
schwimmt in dieser Haltung langsam in waagerechter Richtung auf das &
zu {Abb. 16). Diese Schwimmbewegung ist tatsichlich sehr unwahrscheinlich.
Das ¢ wird nun, wie es Versuche be-
wiesen haben, von dem dicken weib-
lichen Bauch besonders stark beeindruckt;
es ,fithrt® dicke, balzende 2% am besten.
Wiirde das § in normaler waagerechter
Haltung auf das ¢ losschwimmen, so wiire
der dicke Leib praktisch unsichtbar. Die
Abb. 17 zeigt, wie das ¢ dem J wirklich
erscheint, wenn es in Balzstellung auf ihn
zuschwimmt. Die Bewegung des @ stellt also seinen
dicken Hinterleib unitibertrefflich zur Schau, und
weil man nun schwerlich annehmen kann, er sei
eine Anpassung an die Balzbewegung, sondern viel-
mehr sein Anschwellen lediglich als Folge der An-
wesenheit der dotterreichen Eier betrachten mus8,
so scheint die Bewegung eine Anpassung an eine
einmal vorhandene Strukfur zu sein.

Ich glaube, daB solche ,reineDemonstra-
tionsbewegungen® bel denen also die Be-
wegung Im Dienste einer Struktur und nicht die
Struktur im Dienste der Bewegung steht, sehr oft
vorkommen. Der Graue Kranich wendet einem
Gregner den roten Hinterkopf zu. Der amerikanische
Specht Colaptes auratus (,the Flicker") hebt bei
der Balz den Schwanz seitwirts und zeigt durch Fonde - seschwollene Unter
seine gleichzeitige Drehung seine leuchtend gelb 5 ﬁbeg;.haupt erst sicht.
gefirbte Unterseite dem Q@ (Nosrr, 1936). bar. Nach einem Lichthild

Allerdings diirfte in vielen Fillen die Alter-
native: ,Bewegung im Dienste einer Struktur oder umgekehrt® ihren Sinn
verlieren, weil beide, Struktur und Bewegung sich weiter entwickeln, so-
bald sie Signalfunktion haben.

So machen sogenannte Imponierbewegungen, wie sie die Minnchen
vieler Tierarten zeigen, von schon vorhandenen Strukturen Gebrauch. Vigel
z. B. striuben die Federn, Echsen machen sich schmal und hoch, auch in
Fillen, in denen eine besondere, dazu dienliche Struktur nicht entwickelt ist.
Die Bewegung erscheint hier also als Anpassung an die vorhandene Struktur.
Oft scheint dann spiiter als tertiire Anpassung noch eine besondere, die Be-
wegung unterstiitzende Strukfur zu entstehen. Die amerikanische Echse
Sceloporus unduwlatus (Latr) z. B. hat einen tiefblanen Bauch, der gewdhn-
lich fast unsichtbar ist, beim Imponieren jedoch ins Auge springt; eine grofie

3)&

Abb. 16. Die Balustellung des legereifen
Stichlings-2. Nach Trr Prrxwing & Trn-
BERGEF, 1937

i
Abb, 17. Balzendes Stich-
lings-%, wic es dem ¢ er-
scheint. Durch Heben des
Vorderkorpers wird der -
nachweislich als Signal wir-
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Zahl von Arten der Gattung Lacerla haben ebenso bunte Farben an der
Bauchseite, besonders der Kehle.

Im Einzelfall wird es also oft unmdglich sein; herauszufinden wie sich
die Bntwicklung vollzogen haben mag; daf sie aber in manchen Fallen
von einer ,zufilligen, sowieso vorhandenen® Bewegung (z. B. Ubersprung-
bewegung), in anderen von einer ,zufilligen, sowieso anwesenden® Struktur
(z. B. dem dicken Leib beim Stichling-2) ausgegangen sein diirfte, das
ist sehr wahrscheinlich, )

VII. Zusammenfassung und SehluBbetrachtungen

Das Prinzip der Ubersprungbewegung hingt sehr eng mit der Tatsache
zusammen, das ein Tier iber verschiedene Richtungen des Handelns verfiigt,
deren jede an ganz bestimmte innere sowie duBeren Bedingungen gebunden
ist. Immer wenn tierische Handlungen nicht rein reaktionsméBig ablaufen,
sondern auch von spezifischen inneren nervisen Erregungen (,Drang“) ge-
trieben werden, ruft die Wirksamkeit eines bestimmten Dranges im Tier die
Bereitschaft hervor, auf ganz bestimmte Reizsituationen infolge bestimmter
»Schemata® mit ganz bestimmten Handlungen zu reagieren. Die Nomen-
klatur in diesem Gebiet ist nicht sehr einheitlich, und leider werden die
meisten Worte wie Drang, Trieb, Stimmung usw. von verschiedenen Autoren
in verschiedener Bedeutung gebraucht. In der Hauptsache aber bedeuten
sie alle dasselbe, nimlich 1. daf es eine innere Verursachung gibt, und 2. dak jeder
Drang (Trieb, Stimmung) nur in scharf begrenzter Richtung wirksam ist, d. h.
das Tier zu einer ganz bestimmt gerichteten Gruppe von Handlungen bereit
macht. Diese gewlsse Trennung der Wirksamkeit verschiedener Triebe liegt
der Urxxvrischen Unterscheidung von Funktionskreisen zugrunde und hat
auch Anlal zur Unterscheidung verschiedener Instinkte gegeben.

Wird eine Handlung von ,ihrem eigenen® Drang verursacht, so nennen
wir sie mit Korruannr autechthon verursacht. Die Ubersprungbewegung
tritt nun auf, wenn das Tier nachweislich weder von auBen noch von innen
zu dieser Bewegung gereizt wird, also nicht in der ,Stimmung® ist sie zu
vollfihren. Dagegen kann oft festgestellt werden, dal sie von einem be-
stimmten anderen Drang hervorgerufen wird. Die Ubersprungbewegung wird
also allochthon verursacht.

Die vorliegende Arbeit versucht nach Wiedergabe des noch dirftigen
verfiigharen Beobachtungsmaterials eine Kausalanalyse der Ubersprung-
bewegung.,

Eine Ubersprunghewegung kann auftreten, wenn im Tier zwei Triebe
zu gleicher Zeit erregt werden, deren Handlungen antagonistisch sind. Ein
solcher Widerstreit entsteht besonders oft zwischen Kampf- und Fluchitrieb.
Beim Stichling hat, wie Versuche lehrten, das Erregen des Fluchttriebes in
eipem schon angriffslustigen Tier das Auftreten einer Ubersprungbewegung
zur Folge (8. 14). B

Bin zweiter Umstand, der zu Ubersprungbewegungen Anlaf gibt, ist
das zu ploteliche Erreichen des Zieles. Dies scheint besonders beim Kampi-
trieb und beim Geschlechtstrieb vorzukommen. Die Wahrnehmung des Gegen-
spielers und das Vollfithren der ersten Angriffs- bzw. Begattungshandlungen
las¢en bei plotzlichem Erreichen des Zieles (Verschwinden des Gegners bzw.
Ende der Begattung) einen Drangiiberschuff im Tier bestehen, den es durch
allochthone Bewegungen abreagiert. Der objektive Beweis des Bestehens
dieses Drangliberschusses lief sich wieder beim Stichling fithren (S. 16).

Drittens kann das Ausbleiben der notwendigen dulieren Reizung irgendwo
in einer Handlungskette Ubersprungbewegungen hervorrufen. Das ist be-
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sonders bei Paarungseinleitungen der Fall. Innere Faktoren sowie die Signal-
handlungen des Gegenspielers erhthen die Bereitschaft des Tieres, auf dessen
niichste Signalhandlung mit der nichstfolgenden sexueller Handlung zu ant-
worten. Auch diese Steigerung des Dranges wurde beim Stichling experimenteli
festgestellt (3. 19). Bleibt die nichste Signalhandlung des Partners aus, so
bleibt im Tier also ein Drangiiberschull bestehen, den es durch Ubersprang-
bewegungen abreagieren kann.

In simtlichen drei Fillen liBt sich also das Bestehen eines Drang-
iiberschusses objektiv beweisen. ,Reine Reaktionen“, wie z. B. das Fligel-
trocknen beim Kormoran, das nur als Reaktion auf die Reizsituation ,nasses
(schweres) Gefieder® auftritt, kbnnen anscheinend nicht als Ubersprung-
bewegungen auftreten. mit anderen Worten eine Ubersprungbewegung kann
tatstichlich nur von einem Drang aktiviert werden.

Die Untersuchung der Form der Ubersprungbewegung zeigt, daB be-
sonders solche Bewegungen als Ubersprungbewegungen auftreten kinnen, die
sehr oft unter autochthoner Verursachung ablaufen. Diese Bewegungen
kénnen angeborene sowie (wenigstens beim Menschen) erworbene Koordi-
nationen sein. Beim Menschen treten beide Arten auf. Das Aufziehen der
Taschenuhr und das Anzlinden einer Zigarette sind erworbene Bewegungen;
als Beispiele von angeborenen Bewegungen werden Ubersprunghaarpflege
(Sich hinterm Obhr kratzen) und Ubersprung-Saugen (Kiissen) behandelt.
KortLaxpr hat weiter beim Kormoran gezeigt, dab es fiir Frequenz wie
Intensitit der Ubersprungbewegung gleichgiiltiz ist, ob ihr autochthones
» Vorbild® hormonal geweckt ist oder nicht. Sexuelle Ubersprungbewegungen
werden vom Kampfdrang in allen Jahreszeiten in gleicher Weise hervor-
gerofen, vorausgesetzt dak sie ontogenetisch gereift sind.

In dreierlel Hinsicht kann die Form der Ubersprungbewegung vou der
Form ihres autochthonen Vorbildes verschieden sein. Erstens ist sie nie eine
vollstindige Handlung und erreicht daher nicht den zur autochthonen Hand-
lung ,gehorigen® Zweck. Das hingt damit zusammen, daf als Ubersprung-
bewegung immer nur eines oder wenige Glieder aus einer Handlungskette
auftreten; die letzten Glieder, die zum FErreichen des Triebzicles fithren,
werden meistens nicht {ibertragen, und ebenso auch nicht die Anfangsglieder
der Handlung, die gewdhnlich das vorangehende Appetenzverhalten darstellen.
So unterbleibt bei vielen Ubersprunghewegungen ein Teil der Orientierungs-
bewegungen; nur diejenige Orientierungskomponenten treten als Bestandteil
der Ubersprungbewegung auf, die auch bei autochthoner Verursachung zu
den mit der Ubersprungbewegung tibereinstimmenden Gliedern gehéren. Wahr-
scheinlich handelt es-sich hier sogar nur um scheinbare Orientierungskom-
ponenten, die in Wirklichkeit zur zentralnervésen Erbkoordination gehiren;
die richtigen von AuRenreizen gesteuerten Taxiskomponenten fehlen der Uber-
sprungbewegungen wahrscheinlich ganz, auch wenn sie im autochthonen Vor-

© bild mit der Erbkoordination simuitan verschriinkt sind.

Zweitens wird die Ubersprungbewegung oft von ,, Ausdrucksbewegungen®
der primiren Handlung tiberlagert. So geht beim drohenden Stichlingsménnchen
die Bewegung des Ubersprungfressens mit monokularem Fixieren des Gegners
{Abb. 14) statt mit binokularem Fixieren des Bodens einher.

Drittens wird eine als Sigpalhandlung wirkende Ubersprungbewegung

" von Bewegungskomponenten iiberlagert, die dazu dienen, die Signalwirkung

eindringlicher zu machen. Das geschieht durch ein Zurschaustellen kérper-
lichen Strukturen. Auf dieser letzten Erscheinung, die als Ritualisierung
oder Formalisierung beschrieben wird, beruht die oft groteske Formumbildung
der als Signal wirksamen Ubersprungbewegungen. Sie konnen ihre Form
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dermafien verindern, daB nur noch der homologisierende Vergleich von Art
zu Art sie als Ubersplungbewevung erkennen lifit.

Eire nur wenig vom Vorbild abweichende Ubersplungbewegung ist
als Signal nicht sehr zweckmafsl g, weil der antwortende Partner sie mif-
verstindlich als die autochthone Handlung auffassen kann; ein solches Mif-
verstindnis lernten wir bei der Silberméwe kennen (8. 31). Das Ritualisiert-
sein hat also arterhaltende Funktion und stellt somit eine Anpassung dar.
Damit ist eine Vorbedingung fur Evolution durch Auslese gegeben. Die
Erscheinung des Ritualisiertseins, sowie die Moglichkeit, auf Grund ver-
gleichender Beobachtung Reihen zu bilden und somit zu homologisieren,
filhrt ja zu stammesgeschichtlichen Deutungen. Auslese kann dadurch
zustande kommen 1. daB starke Formumnterschiede zwischen Ubersprung-
bewegung und Vorbild zweckmiBiger sind als schwache, 2. dal ein Tier
um so zweckmifiger reagiert, je besser sein ,Schema® auf die Abweichung
eingestellt ist. Die Auslese greift also gleichzeitiz am Signal und am
Schema an.

Kausalanalyse, Betrachtung der Form und Betrachtung der Funktion,
fihren also gemeinsam zu dem Eindruck, daB ,zufilligt (nimlich als Folge
der Struktur des Nervensystems) auftretende Nebenerscheinungen, als welche
wir ja die Ubersprungbewegungen betrachten miissen, sekundir als Signale
Mitteilungsfunktion bekommen haben, womit Ritualisierung der Bewegungs-
form sowie der ,unterstiitzenden* korperlichen Signalstrukturen einher-
gegangen ist.

Die Ubersprungbewegung ist nicht die einzige Quelle von Signal-
handlungen. Als weitere behandelten wir kurz: die erwachende Bewegung,
die Intentionsbewegung und die reine Demonstrationsbewegung. Bei den
ersten beiden ist die Bewegung ebenfalls gewissermaBen ein ethologisches
Nebenprodukt, das sekundiir Signalfunktion bekommen hat und deshalb in
derselben Weise ritualisiert ist wie die Ubersprungbewegung. Genauere
Vergleiche verbot leider der gegenwirtige Tatsachenmangel. Die reine De-
monstrationsbewegung endlich diirfte einen anderen Ursprung habem: die
korperliche Struktur ist hier primér, die Bewegung. eine Anpassung an die
Struktur. Das geht besonders klar aus dem Beispiel der Balzbewegung des
Stichlings-2 hervor, das seinen in der Normalhaltung ganz unauffilligen
laichgeschwellten Bauch dem J mit nachweislich maximal ausldsender
Wirkung zur Schau stellt (Abb. 17).

In allen Fillen aber scheinen sowohl die Demonstrationsbewegung wie
auch die sie unterstiitzende Struktur sich gleichzeitiz stammesgeschichtlich
weiterzuentwickeln, so daB der urspriingliche Unterschied zwischen primiren
und sekundiren Komponeunten des Signals durch Uberlagerung tertiirer An-
passungen verwischt wird.

Tch bin mir dessen bewulit, daf die oben entwickelten Gedankenginge
noch viel Spekulatives in sich haben. Das rithrt wohl an erster Stelle von

der Liickenhaftigkeit des Tatsachenmateriales her. Wir kennen erst wenige -

Beispiele von Ubersprungbewegungen, und auch diese sind uns ja noch nicht
genau genug bekannt. Diese Arbeit will demnach ganz und gar nicht ein
AbschluB, sondern vielmehr eine programmatische Aufforderung sein. An
erster Stelle will sie auf den groBen Mangel an genauen zu Vergleichs-
zwecken brauchbaren Beschreibungen von Verhaltenssystemen hinweisen und
so zu weiterer Analyse der Verhaltenssysteme anregen.
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I. Aufgabestellung und Methode

Bei den meisten Wirbeltieren finden sich die Geschlechter durch ein
sehr verwickeltes Ineinandergreifen hochdifferenzierter Instinkthandlungen
beider Partner zusammen. TInnerhalb der Klassen der Fische, Reptilien und
Vigel lassen sich dabel trotz der Vielfiltigheit der duBeren Erscheinungs-
formen gewisse gemeinsame Merkmale dieser Mechanismen herausfinden,
welche die Aufstellung von ,Typen der Paarbildung® ermoglichen (Lowrurz
1935). Wihrend iiber Paarbildungen bei Reptilien und Vigeln zahlreiche
Arbeiten vorliegen, sind es bis jetzt an Knochenfischen nur wenige, unter
denen besonders die Arbeiten von Lissmaxx iber die Umwelt des Kampf-
fisches und von Prxwuk und TisserceEx, sowie von Lumser liber den Stichling
hier erwihnt werden missen. Bei dem erstaunlichen Formenreichtum der
Knochenfische kdnnen eingehende Untersuchungen iiber deren Paarbildung
und im besonderen reizbiologische Analysen von Verhaltensweisen zu wich-
tigen Ergebnissen fithren. Um bestimmte, oft sehr aufseblufireiche vergleichend-
stammesgeschichtliche Gesichtspunkte zu gewinnen, empfiehlt sich von vorne-
herein die systematische Bearbeitung dieser Probleme innerhalb einer Fa-
milie. Im folgenden berichten wir itber Untersuchungen an Vertretern der
artenreichen Familie der Cichliden. Diese wird die Verschiedenheit an Paar-
bildungstypen innerhalb der Cichliden aufdecken, auf deren wahrscheinliches
Vorhandensein Loreyz aufmerksam gemacht hat und dadurch auch den Anlaf
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zur vorliegenden Arbeit gab. Vor allem werde ich mich dabei mit der Er-
forschung jemer Reizsituationen beschiftigen, die in gesetzmifiger
Weise bestimmte Handlungen des Individuums auslosen, insbesondere aber
mit jenen Fillen, in denen eine Instinkthandlung des einen Tieres zum Aus-
16ser sinnvoller Antworthandlungen beim Partner wird. Aus einem solchen
Ineinandergreifen der Instinkthandlungen baut sich ja die Paarbildung der
in Rede stehenden Tiere auf.

Die Bereitschaft, auf ganz bestimmte Kombinationen von auslésenden
Reizen in angeborenermaBen gesetzmifiger Weise, d. h. mit der von ,un-
bedingten Reflexen® her bekannten Sicherheit anzusprechen, bezeichnete Lorerz
als ,angeborenes Schema®, da diese rezeptorischen Korrelate zu spezifischen
Reizkombinationen bestimmte biologisch bedeutsame Sifuationen kennzeichnen
und zugleich vereinfachen, also sozusagen schematisieren. Angeborene Sche-
maten erreichen eine besonders hohe Differenzierung dort, wo der Arfgenosse
zum Objekte angeborener Verhaltensweisen wird. In diesen Fillen ist oft
nicht nur das angeborene Korrelat zu den vom Artgenossen, wie z. B. vom
Geschlechtspartner, Eltern- oder Jungtier ausgehenden Reizen besonders ver-
wickelt und merkmalsreich, sondern es haben sich Hand in Hand mit dem
angeborenen Schema Reiz-Sende-Apparate herausdifferenziert, die wir
als Ausldser bezeichnen (Lorenz 1935). Eine Analyse der Funkfion der
recht verwickelten Systeme von Ausldsern und angeborenen Schematen, auf
der sich die Paarbildung von Astatotilapia strigigena, eines mir zu
diesem Zweck besonders geeignet scheinenden Cichliden aufbaut, ist die
Aufgabe vorliegender Arbeit.

Die gesetzmiiBig ausgeldste angeborene Verbaltensweise ist selbst-
verstindlich immer der einzige sichtbare Beweis flr das Vorhandensein eines
jener spezifischen Auslosemechanismen, die wir als angeborene Schematen
bezeichnen. Daher hat jede Schematenforschung die genaue Kenntnis und
Inventarisierung der angeborenen Taxien und Instinkthandlungen der unter-
suchten Tierart zur unbedingten Voraussetzung. Da insbesondere die letzteren
die wichtigsten Hinweise auf die Funktion angeborener Schematen abgeben,
milssen wir ganz kurz auf ihre wichtigsten' physiologischen Eigenscbaften
eingehen, die bei der Analyse der Wirkungsweise auslosender Reize beachtet
werden miissen, wenn eine groBe und oft vernachlissigte Fehlerquelle aus-
geschaltet werden soll. Wegen aller Einzelheiten sei auf die Arbeiten von
Lorexz verwiesen. Die Instinkthandlung im eigentlichen Sinne des Wortes
ist kein Reflex, auch dort nicht, wo die ihr Ablaufen zeitlich bestimmenden
Enthemmungsmechanismen angeborene Schematen und somit in ihrer Funk-
tion reflexihnliche Vorginge sind. Die Instinktbandlung bezieht ihre Enerpie
nicht wie der Reflex aus dem auf die afferenten Systeme ausgeiibten Reiz,
sondern aus endogenen, automatisch-rhythmischen Reizerzeugungsvorgingen
im ZNS selbst. Die Bereitschaft zu einer Instinkthandlung ist deshalb nicht
so wie die zu einem Reflexablauf konstant, sondern schwankt entsprechend
den Vorgingen der Kumulation reaktions-spezifischer Energie und deren
Verbrauch durch den Ablauf der betreffenden Bewegungsvorginge. Je nach-
dem, ob nun in der einer auslosenden Reizeinwirkung vorangegangenen Zeit
viel ‘angehiiuft oder viel verbraucht wurde, wird derselbe Reiz mit einem
Handlungsablauf héherer oder niedrigerer Intensitiit beantwortet. Andererseits
wird eine Instinkthandlung gleicher Intensitit ceteris paribus durch um so
schwiichere Reize hervorgerufen, je lingere Zeit seit ihrem letzten Ablanf
verstrichen ist. Diese Schwellenerniedrigung auslosender Reize kann
sozusagen den Grenzwert Null erreichen, so daf die Handlung schliefilich
auch ohue nachweisbare AuBenreize hervorbricht.



