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17. Sektion fiir Physiologie, physiologische Chemie und Pharmakologie

Sitzung des Schweizerischen Vereins fiir Physiologie,
physiologische Chemie und Pharmakologie
Samstag, den 10. Oktober 1964

Prisident: Prof. Dr.W.Wilbrandt {Bern)
Sekretdr: Dr. E. Eichenberger (Bern)

Symposium :
Physiologie des Verhaltens
unter dem Vorsitz von Prof. Dr. K. ARERT (Ziirich)

1. K.AkERT (Ziirich) — Einleitende Bemerkungen zum Thema: Physio-
logie des Verhaltens.

Dieses Symposium stellt einen Versuch dar, die Vertreter verschiede-
ner Disziplinen im Rahmen der Zusammenkunft schweizerischer Natur-
forscher zum Gesprédch zusammenzubringen. Das Thema Verhalten ist
meines Erachtens aus zwei Griinden besonders geeignet: erstens setzt es
eine ganzheitliche Betrachtung voraus. Unter Verhalten verstehe ich ndm-
lich die Leistungen des Gesamtorganismus in seiner Auseinandersetzung
zur Umwelt. Gerade heute, da man sich {iber das Auseinanderstreben der
naturwissenschaftlichen Disziplinen schmerzlich bewusst wird, sind be-
sondere Anstrengungen am Platze, die zur Synthese zwingen. Das kann
so verstanden werden, dass bei der Behandlung des tierischen oder
menschlichen Verhaltens die auf verschiedenem Wege gewonnenen Erfah-
rungen in Zusammenhang gebracht werden miissen. Das ist allerdings
kein neuartiges Postulat. Ebenso wichtig ist die Einsicht, dass Verhalten
sich aus Einzelelementen zusammensetzt, die einerseits als Muskelkon-
traktionen und Driisentitigkeit objektiv erfassbar sind und sich auf den
drei Ebenen des Organs, der Zelle und der Molekiile definieren lassen und
anderseits subjektive Korrelate besitzen, {iber deren Wesen und Bedeu-
tung allerdings aus wohlbekannten Griinden grosste Unsicherheit besteht.
Am bedeutsamsten jedoch scheint mir die Betonung, dass Verhalten
nicht nur die Summe von Einzelleistungen darstellt. Als Leistung einer
besonderen Kategorie tritt die Koordination hinzu; damit sind diejenigen
Ordnungskrifte gemeint, welche die Einzelelemente, wohl adaptiert an
die Umweltsituation, zusammenfiigen. Leider wird gerade diese Sonder-
leistung der Natur oft verkannt, weil dafiir vorldufig kaum mehr als
begriffliche Formulierungen, aber kein eigentliches Verstédndnis vorhan-
den sind. Als solche ist die Koordination aber zweifellos ein hervorragen-
des Problem der Biologie, welches sich kaum anders als durch interdiszi-
plindre Forschung einer Lisung entgegenbringen lésst.

Noch ein weiterer Grund ldsst das Thema «Verhalten» als aussichts-
reich erscheinen. Bis vor wenigen Jahren war meines Erachtens die Zeit
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zum Gespréich nicht reif. Einerseits waren auf der Seite der Psychologen
nur geringe Interessen fiir die physiologischen Probleme vorhanden, und
erst die moderne Entwicklung der Ethologie hat das Bediirfnis nach
neurobiologischen Korrelaten wachgerufen. Anderseits waren die Neuro-
physiologen bis vor kurzem methodisch gar nicht in der Lage, zu einem
interdisziplindren Gesprich viel beizutragen, weil ihnen nur das tote oder
tief narkotisierte Gehirn als Gegenstand der Untersuchungen zur Verfii-
gung stand. Heute hat sich diese Situation grundlegend gedandert, und
zwar vor allem dank den hervorragenden Pionierleistungen von W. R. Hess,
der sich in systematischer Arbeit durch die elektrische Reizsonde am
Wachtier Zugang zu den so bedeutungsvollen Strukturen des Zwischen-
hirns verschafft hat. Seither sind in unaufhérlicher Folge die Beuzie-
hungen definierter Verhaltensweisen zu bestimmten Hirngebieten auf-
geklart worden, so dass heute Karten und Organisationsschemata fiir
Sexualverhalten, Kampf- und Abwehrverhalten, Nahrungs- und Fliissig-
keitsaufnahme, Schlaf u.a. vorliegen. Dadurch wurden Ethologie und
Neurophysiologie in direkte Verbindung gebracht, und in manchen For-
schungsinstituten arbeiten die Vertreter dieser Disziplinen Hand in Hand.
Somit glaube ich, dass die Zeit fiir ein fruchtbares Gespréch iiber die
«Physiologie des Verhaltens» reif ist und eréffne die heutige Sitzung.

2. Bear Tsceanz (Diemerswil) — Beobachiungen und Experimente zur
Entstehung der «personlicheny Beziehung zwischen Jungvogel und Eltern
ber Trottellummen.

Die personliche Beziehung ist die intimste Form sozialer Zuordnung
zwischen zwei Menschen. Dass fiir diese Beziehung ein besonderes affek-
tives Klima kennzeichnend ist und dass in ihr in selektiver Abgestimmt-
heit eine wechselseitige Einwirkung erfolgt, welche zum Erlebnis der
Gemeinsamkeit fithrt, wissen wir aus eigener Erfahrung. Obwohl wir zum
Erlebnisbereich, welcher fiir diese Beziehung bezeichnend ist, bei andern
Menschen keinen Zugang haben, glauben wir als Aussenstehende dennoch
feststellen zu konnen, dass zwischen zwei Partnern eine persénliche Be.
ziehung besteht. Sie mag sich nach aussen hin etwa darin kundtun, dass
sich die Partner gegenseitig hdufig aufsuchen, ohne dass hierzu eine dus-
sere Veranlassung bestiinde, dass der Kontakt zwischen ihnen intensiver
ist als zu andern Menschen, und dass sie eine aufeinander bezogene, ge-
meinschaftsbildende Aktivitdt entfalten. In diesen &usseren Aspekten
erscheint uns die personliche Beziehung als soziale Bindung zwischen
individuellen Wesen.

Kontakte der geschilderten Art finden wir auch bei Tieren. Die An-
nahme liegt nahe, dass solche Erscheinungen ebenfalls Ausdruck sozialer

1 Mit Unterstiitzung des Schweizerischen Nationalfonds zur Forderung der

wissenschaftlichen Forschung.
Vorlaufige Mitteilung.
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Bindung sind und dariiber hinaus auf das Bestehen personlicher Bezie-
hungen zwischen Tieren hinweisen konnten.

Es gehort zum Aufgabenkreis der experimentellen Verhaltensforschung,
das Bestehen solcher Beziehungen nachzuweisen und ausserdem abzu-
klaren, unter welchen Bedingungen sie entstehen und welche funktionelle
Bedeutung sie fiir die Daseinsbewdltigung des Tieres haben. Wie dabei
vorgegangen werden kann, soll der folgende Ausschnitt aus einer Unter-
suchung zur Beziehung der Trottellummenkiicken zu den Altvigeln zei-
gen.

Zuerst einige Worte zur Ausgangssituation: In den Lummenkolonien
der Vogelinsel Veddy, einem siidlichen Ausldufer der Lofoten, sitzen zur
Brutzeit auf schmalen Felsgesimsen 3-30 briitende Lummen in einer
Reihe dicht nebeneinander. In der Kolonie halten sich nur verpaarte
Tiere auf. Jedes Paar besitzt ein einziges Ei, welches von den Partnern
abwechslungsweise wahrend 16-24 Stunden bebriitet wird. Die nichtbrii-
tenden Tiere fliegen meist ab und halten sich auf dem Meer draussen auf.
Nach 28-32 Tagen Brutzeit schliipft das Junge, birgt sich sogleich im
Gefieder des briitenden Altvogels und ist dann in den ersten Tagen pur
zu sehen, wihrenddem es geflittert wird. Bei der Fiitterung fliegt der eine
Elter das Gesimse in der Nahe des Brutplatzes an, halt einen Fisch langs
im Schnabel und ruft. Das Junge kommt unter dem Fliigel des hudernden
Elters hervor, gibt den Kontaktlaut, dreht sich zur rufenden Lumme,
sucht sie auf, pickt nach dem dargebotenen Fisch, verschlingt ihn und
folgt dann der Lumme, welche fiitterte, wenn diese dem Brutplatz zu-
strebt, den der Partner zusammen mit dem Jungen infolge einer Stérung
verlassen hatte. Auf dem Weg zum Brutplatz kann sich das Junge einer
fremden, in der Nihe stehenden oder sitzenden Lumme zuwenden und
versuchen, bei ihr einzuschliipfen. Ruft der entfernt am Brutplatz ste-
hende Elter, wird der Versuch unterbrochen und der Weg fortgesetzt.
Bekundet eine fremde Lumme reges Interesse fiir das Kiicken, greift der
Elter mit Schnabelhieben ein.

Die genaue Analyse solcher Szenen zeigt, dass die Tétigkeit des Kiik-
kens bei der Erstfiitterung (Verlassen des elterlichen Schutzes —~ Aufsu-
chen der rufenden Lumme — Annahme des Fisches — Nachfolgen und
Schutzsuchen) durch die anwesenden Altvigel verschieden beeinflusst
wird : Der Ruf der Fisch zutragenden Lumme veranlasst das Junge, unter
dem Fliigel des hudernden Elters hervorzukommen und den Versuch,
sich unter einem fremden Altvogel zu bergen, aufzugeben; stumm brii-
tende Lummen oder der stumm weggehende Elter werden vom Jungen
aufgesucht. Wie sind die Reaktionen des Kiickens auf die akustischen
und optischen Reize, welche von den Alttieren ausgehen, zu deuten ?

Ist die Reaktion des Jungen auf den Elterruf als Antwort auf einen
spezifisch wirkenden akustischen Reiz aufzufassen, oder wiirde das Kiik-
ken durch jeden Lummenlockruf veranlasst, jenen Ort aufzusuchen, von
dem her er erklingt ? Im ersten Fall wire auf ein durch Lernen bestimm-
tes Verhalten zu schliessen, im zweiten wiirde der Lummenlockruf einen
Schliisselreiz darstellen und beim Kiicken einen angeborenen ausldsen-
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den Mechanismus (AAM) ansprechen. Ist ferner die Reaktion des Jungen
auf die optische Erscheinung fremder Lummen oder des weggehenden
Elters als Nachfolgereaktion eines auf Artmerkmale der Altlummen ge-
pragten Kiickens zu werten (Lorenz, 1935), oder stellt sie eine unspezi-
fische Reaktion der Kiicken auf Hell-Dunkel-Unterschiede oder auf
Bewegung dar ?

Zur Abklirung dieser Fragen ist die Durchfiihrung geeigneter Experi-
mente notig. Wir priifen zuerst die Wirkung des Lockrufes, indem wir den
Jungen in Freilandversuchen Tonbandaufnahmen des elterlichen Rufes
und diejenigen fremder Lummen vorspielen.

Beim Hinlegen des Lautsprechers auf das Gesimse fliegen alle Altvogel
ab, die Jungen fliichten in Felsspalten. Beim Erklingen eines Lockrufes
erscheint immer nur das Kiicken jenes Elters, dessen Ruf wiedergegeben
wird. Der Elterruf veranlasst das Kiicken, selbst zu rufen, das Versteck
zu verlassen, sich dem Lautsprecher zu nihern, bei ihm einzukuscheln
und gegen Schwarz-Weiss-Kontraste zu picken (gegen Grashalme, welche
sich vor dem hellen Uberzug des Lautsprechers ahnlich abheben, wie
sich der dunkle Schnabel vor dem weissen Brustgefieder abzeichnet).
Beim Erklingen des Lockrufes einer fremden Lumme verliert das Kiicken
jedes Interesse am Lautsprecher und sucht wiederum das Versteck auf.
Dagegen antwortet nun jenes Kiicken, das den Ruf seines Elters hort.

Die Lummenkiicken sprechen also spezifisch auf den Lockruf ihrer
Eltern an. Es ist bekannt, dass sich Reaktionen auf individualtypische
Merkmale oder Merkmalskombinationen im Verlauf von Lernvorgingen
bilden. Die Richtung der weiteren Untersuchung ist damit gegeben: Es
ist zu priifen, wie unerfahrene Kiicken auf verschiedene Lockrufe anspre-
chen, sodann ist zu untersuchen, wann der Lernvorgang einsetzt, wie er
verlduft, und wie fein das Wahrnehmungsvermdgen der Kiicken fiir Ruf-
unterschiede ist.

Zur Priifung der Wirkung verschiedener Lockrufe auf unerfahrene
Kiicken spielen wir im Brutapparat ausgebriiteten Kiicken entweder
beim Schliipfen oder wenig spiter die Aufnahme eines Lummeniockrufes
vor. Durch die Wiedergabe eines Lockrufes wird das schliipfende Kiicken
veranlasst, selbst zu rufen, sich der Schallquelle zuzuwenden, sie aufzu-
suchen und bei ihr Schutz zu suchen. Erfolgt die Wiedergabe zweier ver-
schiedener Rufe alternierend aus zwei im rechten Winkel zueinander
aufgestellten Gerdten, wendet sich das in der Mitte zwischen ihnen hin-
gesetzte Kiicken bald dem einen, bald dem andern Gerit zu, bewegt sich,
zwischen ihnen hin- und herpendelnd, auf die Lautsprecher zu, um schliess-
lich bei jenem zu verweilen, bei dem es zufillig landete.

Die unerfahrenen Kiicken reagieren also unspezifisch auf die verschie-
denartigen Lockrufe.

Diese unspezifische Reaktion tritt schon vor dem Schliipfen auf. Im
unversehrten Ei beginnen die Jungen bereits zu piepen und sich zu bewe-
gen als Antwort auf akustische Reize. Kiicken, welchen wihrend der drei
bis vier Tage dauernden Schliipfvorbereitungen in Intervallen von ein
bis drei Stunden immer wieder derselbe Ruf vorgespielt wurde, verhalten
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sich nach dem Schliipfen anders als unbeschallte Kiicken: Statt zwischen
den Geréten hin und herzupendeln, wenden sie sich jenem Gerdt zu, aus
dem der Dressurruf erklingt, suchen das Gerdt auf und picken nach
Hell-Dunkel-Kontrasten oder schmiegen sich an das Gerit an.

Diese Versuche mit beschallten und unbeschallten Kiicken ergeben
somit zwei Resultate: Die unspezifische Reaktion unbeschallter Kiicken
auf verschiedene Lummenrufe zeigt, dass die Jungen einen merkmals-
armen AAM besitzen. Aus der spezifischen Reaktion der beschallten Jun-
gen auf den Dressurruf geht hervor, dass der AAM durch Gewhnung an
einen bestimmten Reiz bereits verindert werden kann, so dass es auf den
bekannten Ruf viel leichter anspricht als auf unbekannte Rufe.

Es ist durchaus erstaunlich, dass sich Lernvorgénge bereits bei im Ei
befindlichen Kiicken abspielen, und dass nicht nur die im Brutapparat
von akustischen Einfllissen abgeschirmten Jungen einen bestimmten Ruf
zu erlernen vermogen, sondern auch jene Kiicken, welche im Fels wéh-
rend der Schliipfvorbereitungen ausser den Eltern auch zahlreiche andere
Lummen und viele andere Meervigel horen kénnen.

J

s s

. ane ~ior TR R s SO N Fori e
n 1 1 " 1 1% ik Y 1" ® n n FU L I ) L] o o o - L . ] " "W 3 " 13 " [ i3 v ¥ h n

1ife Lo [P | toteg r i m ditemin (XL S RN LA F R WHrEm oo ) Iy a1

24.duli 25, Juli ! t L

GW AW AG FwW FW AW KAL R S

Abbildung 1
Aktivititen von Alt- und Jungvogel beim Schlipfen des Kiickens Nr, 6
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Diese Leistung ist das Ergebnis eines besonderen Zusammenspiels der
Aktivititen des Ei-Kiickens und des briitenden Elters (Abb. 1). Auf-
nahmen mittels eines neben das Ei gelegten Mikrophons ergeben, dass
die Kiicken von Zeit zu Zeit kurz rufen. Die Intervalle zwischen den
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Aktivitatszeiten schwanken periodisch wahrend der Schliipfvorbereitun-
gen. Werden die Rufzahlen je halbe Stunde summiert, ergeben sich vier
Aktivitdtsmaxima, deren Gipfel um so hoher liegen, je weiter die Schliipt-
vorbereitungen fortgeschritten sind. Die Rufe des Jungen veranlassen
meistens den Altvogel, sich zu erheben, das Ei zurechtzuschieben und
ebenfalls zu rufen. Das Kiicken hort also seinen Elter immer dann rufen,
wenn es selber aktiv ist, und da seine Aktivitdtszeiten sehr kurz sind,
kommt es nur selten vor, dass es gleichzeitig den Ruf einer Nachbarlumme
héren kann. Es gewohnt sich deshalb auch auf dem Fels an die Lockrufe
seiner Eltern.

Unter kiinstlichen Bedingungen wurde nachgewiesen, dass die Kiicken
fahig sind, sich wihrend der Schlipfvorbereitungen auf zwei verschiedene
Rufe einzustellen, und in der Lage sind, diese von allen andern Rufen zu
unterscheiden.

Lockruf L1

Lockruf L2

Lockruf L3

" {59
AN AN NN AN ANAN AR AR SN N A AN AN AR AN AN PO OT IO

Abbildung 2
Lockruf der Lummen L., 1., und L.,
1 2 3

Lummenlockrufe sind merkmalsreiche Lautgestalten, welche sich mit
Hilfe des Siemensschen Schleifenoszillographen als verschiedenartig ge-
gliederte Impulstolgen festhalten lassen (Abb. 2). Jeder Ruf zeigt eine
fiir ihn typische Folge von Impulsen, in denen sich Klinge von be-
stimmter Dauer, Tonhéhe, Klangfarbe und Lautstirke unterscheiden
lassen. Die Verschiedenartigkeit der Rufe, welche sich daraus ergibt, ist
auch fir uns horbar, so dass es einem geiibten Beobachter nach einiger
Zeit gelingt, die Altvogel eines Gesimses aufgrund ihrer Rufe auseinander-
zuhalten. Die Kiicken vermogen viel geringere Unterschiede festzustellen,
als zwischen den Lummenrufen vorhanden sind. Zahlreiche Versuche mit
Klangfarbe-, Tonhohe- und Impulsfolgevariationen von Lockrufen erga-
ben, dass die Kiicken in gewissen Grenzen den Originalruf von der Varia-
tion unterscheiden und selbst bei der alternierenden Wiedergabe zweier
Variationen jenen Ruf aufsuchen, welcher weniger vom urspriinglich er-
lernten Ruf abweicht. Dank diesem prizisen Erinnerungsvermogen
gelingt es den Jungen leicht, unter allen Lockrufen der Altvigel eines
Gesimses diejenigen der eigenen Eltern herauszuhéren. Inwieweit die
Aktivitdt der Kiicken ausser durch akustische auch durch optische Reize
auf die Eltern gerichtet wird, bleibt noch abzukliren.



Die Tatsache, dass ein Kiicken im Konkurrenzversuch zwischen dem
rufenden Elter und dem Lautsprecher, aus dem der Elterruf wiedergege-
ben wird, zwischen dem Elter und dem Lautsprecher hin- und hereilen
kann, um schliesslich beim unermiidlicher rufenden Lautsprecher zu ver-
bleiben, ist aber ein starkes Indiz dafiir, dass fiir die Jungen optische
Merkmale der Eltern neben akustischen nur eine untergeordnete Rolle
spielen.

Das Verhalten des Kiickens im Konkurrenzversuch weist nachdriick-
lich auf die Verschiedenheit der Grundlage hin, auf der sich die person-
liche Beziehung beim Menschen und die individuelle Beziehung bei den
Lummen entwickelt: Charlotte Bithler schreibt: «Die soziale Bezichung
zum andern Menschen ist in ihren Anfingen gegriindet erstens auf Affekt-
austausch unstrukturierter, ineinanderfliessender Gefiihle, die ein affekti-
ves Klima zwischen den Partnern herstellen ; zweitens auf Gemeinsamkeit,
die im Zusammenfunktionieren zweier Partner entsteht, welche in selek-
tiver Abgestimmtheit aufeinander sich wechselseitig steuern.» Wir fanden
bei den Trottellummen, dass die Kiicken Wirme und Dunkelheit suchen
und nach Futter begehren. Die Tatigkeiten zur Befriedigung dieser Be-
diirfnisse wird durch die Rufe der Altvégel gesteuert. Hat das Kiicken
das Ziel erreicht, ist das Bediirfnis befriedigt, erlischt die Aktivitit. Des-
halb kann sich die Beziehung des Kiickens auch nicht weiter entwickeln
und der Elter durch einen Lautsprecher ersetzt werden, welcher die Elter-
signale gibt. Der Beobachter mag aus der Tatsache, dass die Kiicken auf
die Eltern sclektiv ansprechen und von ihnen gesteuert werden, schliessen,
dass eine persénliche Beziehung besteht. Der experimentecllen Analyse
erweist sich aber das Verhalten des Kiickens zu seinen Eltern als eine
instinktgebundene Reaktion auf akustische Reize, welche durch Erfah-
rung auf zwei Altvogel gerichtet und von diesen gesteuert wird. Damit
diirfte deutlich geworden sein, wie notwendig die experimentelle Priifung
aller Schlussfolgerungen ist, welche aufgrund von Verhaltensbeobachtun-
gen gemacht und mit Hilfe jener Begriffe gedeutet werden, welche ihre
volle Giiltigkeit wohl nur im humanen Bereich haben.
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3. J.BovEr (Lausanne) — Nécessité d’une approche neurophysiologique
dans Uétude du comportement de retour au gite chez les Rongeurs.

Les représentants d’une espéce animale donnée se trouvent dispersés
sur une partie bien délimitée du globe terrestre, l'aire de répartition de
cette espéce. Toutefois, les individus passent toute leur existence confinés
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dans une certaine portion de ’aire de répartition spécifique, portion dans
laquelle ils se livrent & toutes leurs activités et qu’on nomme le domaine
vital (Home range, Territorium). Le domaine vital a une surface qui,
dans la grande majorité des cas, est extrémement faible par rapport & ce
que le profane pourrait imaginer en se fondant sur le principe — parfaite-
ment erroné — de la «liberté» des animaux sauvages.

Un animal, qui pour une raison quelconque, a franchi les limites de son
domaine vital, se trouve donc en terrain inconnu. Or ’observation, et
surtout ’expérience (déplacement d’individus hors du domaine vital),
ont montré que dans bien des cas, cet animal était capable de regagner
son domaine vital en un temps relativement court, faisant ainsi preuve
de ce qu’on appelle une aptitude au retour au gite ( Homing power, Heim-
Jfindevermogen ). Cette aptitude a été mise en évidence chez des représcn-
tants de nombreux groupes: Mollusques, Arthropodes, Poissons, Batra-
ciens, Reptiles, Oiseaux et Mammiféres; si elle se manifeste de maniére
trés nette chez certains Insectes (comme par exemple I’Abeille) et sur-
tout chez les Oiseaux (singuliérement chez le Pigeon voyageur) elle sem-
ble étre moins marquée chez les Mammiféres, tout au moins chez les
Rongeurs, dont nous nous occupons depuis plusieurs années!.

Nous nous bornerons ici & donner un résumé tres succinet des conclu-
sions auxquelles nous sommes arrivé dans nos recherches sur les Mulots
sylvestre et fauve (Apodemus sylvaticus et A. flavicollis) et sur le Cam-
pagnol roux (Clethrionomys glareolus). Ces animaux se prétent bien a
une étude sur le retour au gite parce qu’ils sont les Micromammiféres les
plus communs dans nos foréts et qu’ils se laissent facilement attraper;
les caractéristiques de leurs domaines vitaux sont relativement bien
connues: leur surface est largement inférieure & 10000 m?, et, en tenant
compte de leur forme souvent oblongue, on peut étre sir, si I'on a dé-
placé un animal sur plus de 200 m, de I'avoir transporté en terrain in-
connu; enfin, les populations de ces animaux ne sont pas sujettes & d’aussi
fortes fluctuations que celles d’autres Rongeurs myomorphes, ce qui
assure, en principe, une possibilité d’étude réguliére d’année en année.

Si chez ces Rongeurs 'aptitude au retour au gite se manifeste d’une
fagon beaucoup moins nette que chez les Insectes ou les Oiseaux par
exemple, elle n’en existe pas moins d’une maniére évidente. Certaines
de ses caractéristiques, que nous avons décelées, se retrouvent dans d’au-
tres groupes d’animaux, en particulier sa soumission & des «effets direc-
tionnels» (directional difference, Richtungseffekt); on désigne par ce terme
le fait que les retours semblent étre plus fréquents dans certaines direc-
tions cardinales que dans d’autres (Bovet, 1962). Elle est en outre influen-
cée par de nombreux facteurs: d’une fagon certaine par les conditions
atmosphériques (Bovet, 1960) et la nature de I’habitat (Bovet, 1965 b),
et probablement par les densités de population et I'intensité de la pré-
dation.

1 Nos travaux ont bénéficié de ’aide du Fonds national suisse de la Recherche
scientifique (crédits No® 1856 et 2805).
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Un des problemes les plus importants qui reste & résoudre dans 1’étude
du retour au gite chez les Rongeurs est celui de l’orientation. On admet
que chez de nombreux animaux, le retour au gite repose sur une faculté
de mawigation: 'animal se comporterait comme le marin qui connait,
grice & sa carte, les coordonnées géographiques du port de départ et du
port d’arrivée et qui peut ainsi déterminer la direction qu'’il devra suivre,
puis qui, grace & sa boussole, mettra son navire sur le cap calculé (cf. Kra-
mer, 1953). La découverte par von Frisch (1950) chez 1I’Abeille d’une
véritable boussole astronomique (intégrant les données sensorielles fournies
par la position du soleil et par ’horloge physiologique) a donné un grand
poids & I’hypothése de la navigation. Depuis lors, on a pu prouver ’exis-
tence d’une boussole solaire ou stellaire chez certains Poissons, Batra-
ciens et Reptiles, et chez de nombreux Oiseaux. Enfin, Schmidt-Koenig
(1961) a montré de maniére tres convaincante que, dans le retour au
gite du Pigeon voyageur, la boussole solaire joue dans I'orientation le role
quon attend d’elle dans I’hypothése de la navigation. Celle-ci a donc
acquis une grande force; mais il ne faut pas perdre de vue que I'élément
«carte» de ’hypothése demeure encore parfaitement mystérieux, méme
chez le Pigeon (cf. Wallraff, 1959; Kramer, 1959).

Qu’en est-il chez les Mammiféres? Liiters et Birukow (1963) ont
montré I’existence d’'une boussole solaire chez le Mulot rayé (Apodemus
agrarius ). Il nous parait toutefois hautement improbable que cette bous-
sole joue un réle primordial dans le retour au gite des Rongeurs, et
spécialement chez des espéces aussi strictement nocturnes que le sont
Apodemus sylvaticus et A. flavicollis. Nous avons méme montré que ces
Mulots s’orientaient mieux en lumiére diffuse que lorsqu’ils avaient la
possibilité de voir le soleil (Bovet, 1960). Cela ne signifie cependant pas
que les Rongeurs soient incapables de naviguer. Reprenant le principe
d’expériences déja tentées par Neuhaus (1949, 1950) et par Vogelberg et
Kriiger (1951, 1952), nous avons essayé (Bovet, 1965 a) de dresser des
mulots & se diriger, depuis le centre d’une «étoiles» & 8 bras, dans une
direction cardinale fixée & ’avance; dans ces expériences, toute possibi-
lité d’orientation optique, acoustique ou osmique était exclue; les résul-
tats obtenus n’ont certes pas été aussi spectaculaires que ceux auxquels
sont parvenus d’autres auteurs dans la démonstration de I'existence d une
boussole solaire chez divers Vertébrés, mais ils étaient néanmoins positifs;
et, fait qui est peut-étre important, la faible précision de l’orientation
dans les expériences de dressage était absolument comparable & celle
dont font preuve les Rongeurs dans le retour au gite (Lindenlaub, 1960;
Bovet, 1960).

Nous nous trouvons ainsi en présence d’une faculté d’orientation qui
repose sur des éléments dont nous ignorons la nature: nous n’avons en
effet que des connaissances négatives sur les stimulus qui permettent &
Panimal de s’orienter, c’est-a-dire que nous savons que ces stimulus ne
sont ni optiques, ni acoustiques, ni osmiques. Cela a sur de telles recher-
ches une importante conséquence: nous ne pouvons pas controler entiére-
ment les conditions d’expérience puisque ces stimulus peuvent étre sujets
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4 des variations que nous ne pouvons pas diriger et que surtout nous ne
pouvons méme pas connaitre.

Relevons que le probléme ne se pose pas seulement pour les Rongeurs.
On trouve des phénomenes d’orientation qui ne s’expliquent par la per-
ception, de la part de I’animal, d’aucun stimulus optique, acoustique ou
osmique chez le Crapaud (Heusser, 1964}, le Rouge-gorge (Fromme, 1961),
la Mouette rieuse (Gerdes, 1960), le Chat (Precht et Lindenlaub, 1954);
d’autre part, la découverte d’une boussole astronomique chez de nom-
breuscs espéces a relégué & l'arriére-plan I’étude d’autres mécanismes
d’orientation qui pourraient fonctionner, chez ces mémes espéces, sans
I'intervention de cette boussole; or une telle conjonction de diverses facul-
tés d’orientation existe certainement chez le Pigeon voyageur par exem-
ple, qui posséde une boussole solaire et qui l'utilise dans son retour au
gite, mais qui est aussi capable de s’orienter de nuit (v. Saint Paul,1962).

Les méthodes classiques de ’étude de la navigation animale semblent
étre impuissantes & nous permettre de résoudre le probléme de la causa-
lité de ces phénomenes d’orientation. Attribuer ces phénomeénes & ’action
d’un «facteur X» ou & I'existence d’un «sens de l'orientation» nous parait
étre une maniére peu subtile de masquer notre ignorance. Cette termino-
logie présente en outre le danger de faire croire qu’il n’y a qu’un seul
«facteur» qui intervienne, alors qu’il est trés probable qu’il y en ait plu-
sieurs.

Nous pensons qu’il nous faut suivre simultanément deux voies pour
pouvoir espérer résoudre le probléme. La premiére est une recherche
systématique de tous les éléments qui, sans étre eux-mémes des facteurs
orientants, influencent la sensibilité des animaux & ces facteurs. Ces élé-
ments sont & rechercher dans la physiologie, I’éthologie, 1’écologie et la
dynamique des populations des Mulots. L’autre voie doit nous conduire
4 la connaissance de la nature des stimulus qui permettent au Mulot de
g’orienter. Or, nous 'avons vu, les méthodes courantes d’étude de la
navigation ne nous donnent sur ces stimulus que des renseignements
infimes et ne nous rendent pas capables de formuler & leur sujet des hypo-
théses vérifiables par I’expérience. Il nous apparait que le seul moyen par
lequel nous puissions découvrir leur nature est de chercher a déterminer
quelles sont les structures nerveuses qui interviennent dans les phéno-
ménes d’orientation. Si nous parvenons, par des coagulations au niveau
cérébral par exemple, 4 modifier I'orientation de fagon caractéristique,
nous serons beaucoup plus aptes, connaissant I'origine et I'aboutissement
des voies nerveuses que nous aurons touchées, a formuler des hypothéses
cohérentes sur la nature des stimulus orientants.

(Laboratoire de zoologie et d’anatomie comparée de I'Université de
Lausanne. Institut de physiologie de I'Université de Lausanne.)
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4. RocER ALFRED StamM (Basel) — Motivationsanalyse im Verhaltens-
aspekt.

An einem Symposium iiber «Physiologie des Verhaltens» scheint es
mir gehorig, zu fragen, was denn der Verhaltensforscher iiber die Motiva-
tion eines Tieres iiberhaupt aussagen kann.

Als Motivation bezeichnen wir den einer bestimmten Verhaltensweise
eines Individuums zugehorigen Zustand des Individuums,.
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Zur Motivation gibt es grundsétzlich drei Zugangswege: iiber das Ver-
halten (fiir den Verhaltensforscher), iiber das Erleben (fiir den Erlebnis-
psychologen) und iiber die Funktion von Organen des Korpers (fiir
den Physiologen). Die Psychologie untersucht traditionsgemass die bei-
den Aspekte «Verhalten» und «Erleben». Da wir beim Tier jedoch grund-
sdtzlich keine Aussagen iiber das Erleben machen kénnen, verbleibt uns
hier nur der Weg der Verhaltensforschung.

Es ist ausserordentlich wichtig, die Eigenstindigkeit jeder der drei Disziplinen
zu erkennen. Da alle am gleichen Objekt arbeiten, ist die wechselseitige Ubersctzung
von Aussagen aus einem Bezugssystem in die anderen zu fordern. Alle Aussagen
miissen dabei so klar und eindeutig zugeordnet werden konnen, wie wenn sie solche
der Physik oder Chemie, der Morphologie oder Physiologie wéren. Leider sind die
Verstésse gegen die Reinheit der Bezugssysteme in der Vergleichenden Psychologie
haufig. Oft werden kunterbunt Erlebnisinhalte und Verhaltensheobachtungen, etho-
logische und physiologische, phianographische (beschreibende) und theoretische,
hypothetische und gesicherte Aussagen durcheinandergeworfen. Dafiir nenne ich
zwei Beispiele: 1. Es wird immer wieder gesagt, Objekt der Verhaltensforschung
geien die Bewegungen von Lebewesen. In Wirklichkeit beschreiben wir priméar keines-
wegs nur eine raum-zeitliche Abfolge von Bewegungen, sondern wir haben ganze
Bewegungsmuster mit einem Namen belegt; ferner verstehen wir Bewegungen nur
dann als Verhalten, wenn wir sie als in einer Situation stehend suffassen. Das Qbjekt
der Verhaltensforschung ist also das Verhalten, d.h. «verstehbar in eine Situation
(Szene) eingeordnete Bewegungsmuster». 2. Ethologen nennen manchmal die Moti-
vation einen physiologischen Zustand. Nein, fiir sie ist sie vielmehr eine theoretische
Konstruktion zur Deutung des beobachteten Verhaltens. Nur fir den Physiclogen
ist sie ein physiologischer Zustand (vgl. Hebb 1958, 459 f.).

Der Motivationsbegriff kann dem Verhaltensforscher in verschiedener
Weise hilfreich sein. Er kann dienen:

1. zur kausalen Erkldrung eines Verhaltens, wenn es nicht vollstindig
aus der augenblicklichen dusseren Situation verstdndlich ist. Hier steht
«Motivation» vor allem an Stelle einer Analyse der einzelnen genetischen
und der historisch angefallenen dusseren auslésenden Faktoren. Beispiele
dieser Anwendung sind vor allem : unterschiedliche Antworten auf wieder-
holte gleiche Aussensituation, Spontaneitit des Verhaltens {(d.h. Ande-
rungen bei konstanter Aussensituation), zeitliches Uberdauern des bis-
herigen Verhaltens nach Verinderung der Aussensituation, Lernen nach
der Triebreduktions-Theorie.

2. zur Kennzeichnung der Richtung einer Verhaltenssequenz, die auf-
rechterhalten wird, bis eine bestimmte Endsituation erreicht worden ist,
wobei verschiedene Verhaltenselemente vikariierend eingesetzt werden
kénnen.

3. zur Ordnung von Verhaltensweisen. Dabei denkt man, dass Verhal-
tenselemente, die zeitlich korreliert auftreten oder (besser) die gleiche
funktionelle Wertigkeit erkennen lassen, eine gemeinsame Motivation
besitzen.

221



4. zur Benennung der je besonderen habituellen Ausprigung des Ver-
haltens einzelner Individuen.

5. zur Entwicklung theoretischer Modelle, die der physiologischen
Untersuchung der Motivation als Hypothesen dienen konnen.

Die Art des Motivationsbegriffes schwankt je nach der Forschungsschule,
die man betrachtet. Ich greife im folgenden jenen Sprachgebrauch heraus,
der in der modernen Ethologie weit verbreitet ist und von der Motivation
als von «Stimmungen» oder «Tendenzeny spricht.

Die Bedeutung der «Stimmung» in der von Lorenz und Tinbergen be-
griindeten Richtung der Verhaltensforschung ist ein wesentliches Kenn-
zeichen dieser Arbeitsrichtung im Unterschied zum Behaviorismus
und zur Reflexlehre des Verhaltens. Der Wert des Stimmungsbegriffes
zur Erklirung von Verhalten ist bekannt, und wir gehen darum hier
nicht generell darauf ein. Die Forderung einer allseitigen Betrachtung
und Erfassung des Objektes wirft zur Zeit den Ball dem Physiologen zu,
der in der Analyse der Motivation weniger weit ist als der Verhaltens-
forscher in der ihm zugénglichen Fazette der Wirklichkeit.

Der Verhaltensforscher ist bei der Beniitzung des Stimmungsbegriffes
immer nur dann auf Schwierigkeiten gestossen, wenn er spezielle Systeme
moglicher Motivationen der Wirklichkeit mit dem Anspruch auf Voll-
stindigkeit aufzuzwingen suchte. Dieser Gefahr begegnete er auch zeit-
weise beim Versuch der Analyse der Motivation des Ausdrucksverhaltens
durch die sogenannte Tendenzenstreitdeutung. Von ihr sei kurz die Rede.

Die hochkomplizierten, artspezifischen Ausdrucksbewegungen haben
sich phylogenetisch aus einfacheren Vorstufen entwickelt. Und zwar
scheint oft ein Konflikt zwischen mehreren antagonistischen Verhaltens-
weisen (oder Tendenzen) als Ursache der Evolution wahrscheinlich, so
bei Drohverhalten, wo man deutlich die Uberlagerung von Angriffsten-
denz und Fluchttendenz im Schwanken zwischen Angreifen und Fliehen
und in der oft zwischen diesen beiden Aktionen vermittelnden Bewe-
gungsgestalt des Drohens erkennen kann.

Entsprechend sind in der Balz neben sexuellen Komponenten auch
solche des Kampfverhaltens zu sehen. Das fiihrte zur Theorie, es méchte
dem Konflikt zwischen Begattungstendenz, Angriffstendenz und Flucht-
tendenz bei der Formung der Balzrituale allgemein eine grosse Bedeu-
tung zugekommen sein. Diese jedem Verhaltensforscher geldufige Inter-
pretation hat vor allem in den Jahren 1952-1960 eine grosse Rolle ge-
spielt und die Untersuchung des Ausdrucksverhaltens wesentlich gefor-
dert. Allerdings ist sie schliesslich an eine Grenze gestossen, die ich an
einigen wenigen Beispielen darstellen will, welche mir aus eigener An-
schauung vertraut sind.

Beobachten wir die Ausdrucksbewegungen der Lachmowe (Larus ridi-
bundus). Unter ihnen ist die «Aufrechthaltung» (Upright) relativ einfach
und zeigt sehr schon die Uberlagerung von Angriffs- und Fluchttendenz
(genaue Darstellung siehe bei Moynihan [1955] und Tinbergen [1960]).
Wir kénnen mehrere Varianten unterscheiden. Der Vergleich ihrer Form
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mit den reinen Aktionen von Angriff und Flucht ebenso wie die Analyse
der auslosenden Situation und der zeitlichen Korrelation im Auftreten
mit diesen beiden Verhaltenselementen macht es deutlich, dass der Va-
riante mit erhobenem Schnabel eine starke Fluchtkomponente, der mit
gesenktem Schnabel ein Uberwiegen der Angriffstendenz entspricht. Das
heisst also, dass im ersten Fall die Mowe eher fliehen wird und weniger
einschiichternd wirkt als im zweiten Fall.

Entsprechende Varianten lassen sich auch bei anderen Drohhaltungen
auffinden und durch Wechsel im Verhéltnis der Intensitédten von Angriffs-
tendenz und Fluchttendenz erkldren. Schwieriger ist der motivations-
theoretische Vergleich zwischen mehreren Drohbewegungen. Moynihan
(1955) hatte versucht, alle Drohbewegungen der Lachméwe in eine ge-
meinsame Tafel einzuordnen, in der nur die relative und absolute Inten-
sitdt der genannten Tendenzen als Variable zugelassen waren. Dann wies
aber Tinbergen (1960) darauf hin, dass sich die Bewegungen viel deut-
licher in ihrem Einsatz unterscheiden lassen. Es gibt auf die Ferne wir-
kende und auf die Nahe wirkende, offensive und defensive Drohbewe-
gungen. Das ist eine wichtige Erweiterung der Konzeption, denn gerade
Kennzeichen wie «offensivy und «¢defensiv» lassen sich nicht aufgrund
des Zusammenspiels zweier Einheitstendenzen (Fluchttendenz und An-
griffstendenz) erkléren.

Daraus erhebt sich die wichtige Forderung, der Analyse der Situation
wesentlich mehr Beachtung zu schenken als bisher. Und ebenso wie man
zum Verstehen einer Verhaltensweise nicht von Einzelbewegungen aus-
gehen muss, sondern von den mit eigenen Namen belegten Bewegungs-
mustern, so miissen auch die Situationen nicht bloss als einzeln heraus-
gegriffene Faktoren, sondern als Gesamtabldufe verstanden werden, die
wir ebenfalls mit eigenen Namen kennzeichnen (z. B. Auseinandersetzung,
Paarbildung, Begattung. Solche Abldufe nennen wir Szenen. Jeder
von ihnen kommen ganz bestimmte Variable zu, und jede miindet in eine
spezifische Endsituation, und zwar ganz unabhéngig davon, welche be-
sonderen Verhaltensweisen in einer Tierart diese Variablen jeweils ver-
treten, Die besondere Form von Szenen kann also interspezifisch vergli-
chen werden, und die szenische Betrachtung ist damit ein ausgezeichnetes
Ordnungsmittel fiur Verhalten. Ja es erweist sich, dass sie eine differen-
ziertere und weniger theoretisch vorbelastete Darstellung erlaubt als die
oft zum Ordnen herbeigezogenen Motivationssysteme (Stamm 1962 und
1965).

Studieren wir die Drohbewegungen der Lachmdwe unter besonderer
Beachtung der Gestalt einzelner Szenen, so erkennen wir bald, dass die
einzelnen Szenen eine je besondere Formung der in ihr méglichen Ver-
haltenssequenzen erkennen lassen. So unterscheiden sich Streitereien
zwischen Territoriumsnachbarn von Auseinandersetzungen, die durch
Eindringen eines fremden Vogels in ein bereits besetztes Territorium her-
vorgerufen werden. Wihrend in diesem Fall der Unterlegene flieht und
das Ende der Begegnung nicht besonders gestaltet ist, so ist in jenem
Fall das Auftreten einer besonderen Drohhaltung fiir das Ende typisch,
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Die « Kopf-zu-Boden-Haltung» (Choking) der Lachmowe tritt

vor allem am Ende von Auseinandersetzungen zwischen Territoriumsnachbarn auf
(Zeiwchnung nach Photos: E. Fioroni)

der «Kopf-zu-Boden-Haltung» (Choking, Abb.). Hier ergibt sich ja als
aszenisches Problem», dass beide Rivalen sowohl ihr eigenes Gebiet
behaupten miissen, wie sie das des Gegners zu verlassen haben. Dabei
betragt die Distanz zwischen den beiden Zentren ihrer Territorien kaum
mehr als einen Meter. Bei grosster Nahe miissen sie also eine Bewegung
ausfithren, die sowohl als Ausdruck der « Fluchttendenz» (im Sinne des
Riickzugs vom gegnerischen Territorium) wie der stirksten «Angriffs-
tendenz» (und zwar der defensiven Behauptung des eigenen (Gebietes)
dienen kann. Die «Kopt-zu-Boden-Haltung» kann diese Forderung gut
erfillen.

Die Gegner richten beide den Schnabel bei tief gesenktem Kopf gegen den Boden
und dussern einen gutturalen Laut. Die gleiche Bewegung und der gleiche Laut
treten tibrigens auch auf, wenn ein Lachmowenminnchen sein Weibcehen zum Nest
lockt oder wenn es vor ihm Futter aufwiirgt. Ahnlich ist die Bewegung auch dem
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Ablegen von Nistmaterial. Auch beim drohenden «Kopf-zu-Boden» wird das eigene
Weibchen angelockt. Wichtig ist, dass die Haltung nur auf dem eigenen Territorium
gozeigt wird. Sie zeigt also gewissermassen «Hier ist mein Territorium !» und wirkst
in der Tat einschiichternd auf den Gegner. Die Rivalen stehen im typischen Fall
simultan withrend einiger Zeit in dieser Haltung, zuerst unmittelbar an der Terri-
toriumsgrenze, dann aber langsam jeder bis zum Zentrum seineg Territoriums zu-
riickgehend. Erst hier sntspannen sie sich und richten sich auf. Damit ist der Streit
beendet. Natirlich kann aus dem «Kopf-zu-Boden» auch ein Angriff erfolgen, oder
andere Varianten konnen auftreten; doch entspricht der geschilderte Ablauf wohl
der typischen Auspriagung der Bewegung.

Fiir die Lachméwe ist bezeichnend, dass sie zwar sehr prignant ge-
formte Ausdrucksbewegungen besitzt, die gleichen Bewegungen aber in
ganz verschiedenen Situationen einsetzen kann. Einige der Ausdrucks-
haltungen treten z.B. sowohl in Auseinandersetzungen wie im Begriis-
sungszeremoniell der Gatten auf. Die Kenntnis der szenischen Bezogen-
heit wird damit zum Verstdndnis sowohl fiir Partner wic Beobachter
wichtig. Mit einer neuen szenischen Einordnung kann sich anscheinend
auch die Motivation &ndern. Eine Bewegung, die primir Andeutung
einer Fluchtbewegung ist wie das bekannte «Wegsehen», kann Ausdruck
des «Freundlich-Seins» (Tinbergen, 1959) werden. Das miissen wir jeden-
falls schliessen, wenn die Indizien, aus denen wir die Motivation erschlies-
sen, keine Andeutung von Angriffigkeit oder Fluchttendenz mehr erken-
nen lassen.

Die stiarkere Beachtung der Situation fithrt zum Aufweis einer grossen
Zahl von Positionen, die ein Individuum in jeder Szene einnchmen kann.
Daraus folgt zwangsldufig auch eine Erweiterung der Méglichkeiten fiir
das Erfassen der Motivation. Die Einheitstendenzen miissen aufgelockert
werden zugunsten eines differenzierteren Bildes. Gleichzeitig verlieren
sie an Ordnungswert gegeniiber der szenischen Einordnung.

Dass eine zu grobe Interpretation der Motivation zu Fehlern gefiihrt
hat, liesse sich an vielen Beispielen zeigen. Ich will hier einen édlteren Fall
schildern, der dadurch bedeutsam ist, dass die aus ihm gezogenen Schluss-
folgerungen auch heute immer wieder zitiert werden.

Im Jahre 1934 haben Masure und Allee eine Analyse der Rangordnung in Wellen-
sittichgruppen (Melopsittacus undulatus Shaw) durchgefiihrt. Sie stellten dabei fest,
dass das Weibchen eines Paares stérker ist als das Mannchen, behaupteten aber,
dass dieses Rangverhiltnis sich wahrend der Brutzeit umkehre, Das widersprach
so sehr den eigenen und den durch Dr. Techanz am Zoologischen Institut Bern
gelegentlich vorgenommenen Untersuchungen, dass es mir wert schien, in der Ori-
ginalarbeit nach der Begriindung fiir die Behauptung der Rangumkehr wahrend
der Brutzeit zu suchen, Dort fand sich der lapidare Satz: Es wurde beobachtet,
dass die Mannchen ihr Weibchen ins Nest zuriicktrieben, ohne dass dieses Wider-
stand gezeigt hitte (S. 394, iibersetzt),

Nun handelt es sich aber in dieser Situation sowohl beim Wellensittich wie bei
dem frither von mir untersuchten Papagei Agapornis personata Reichenow um fol-
genden Tatbestand: Immer wenn das Weibchen zu einer kurzen Brutpause aus
dem Nest kommt, beginnt das Mannchen sofort zu balzen. Sobald das Gelege aber
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vollziéhlig ist, lasst sich das Weibchen nicht mehr begatten. Es weicht dann den
Werbungen des Mannchens aus, wenn nétig durch cine beschleunigte Riickkehr ins
Nest. Es handelt sich also um ein Ausweichen vor der sexuellen Annaherung des
Mannchens, nicht um e¢ine aggressive Situation und eine Flucht, wie Masure und
Allee angenommen hatten, Es ist dies woh!l auch ein besonders deutliches Beispiel
dafiir, wie sehr dic Uberbetonung der Rangordnung als des einzigen Strukturprin-
zips von Gruppen den Blick vor an sich trivialen Realitédten tritben konnte, wenn
diese nicht ins Schema passten. Es ist véllig falsch, jede Distanzvergrisserung
zwischen Individuen auf die Wirkung einer Fluchttendenz zuriickfiihren zu wollen,
wie das gelegentlich noch bei modernen Analysen zu beobachten ist.

Die Beriicksichtigung der vielen theoretischen Mdéglichkeiten szeni-
scher Ausgestaltung sollte aus einer zu engen Interpretation hinausfiih-
ren. Dabei ist es ausserordentlich hilfreich, die Vielfalt der gerade beim
Menschen vorfindbaren Ordnungsmoglichkeiten als Anregung zur Suche
entsprechender Moglichkeiten beim Tier zu nehmen, selbst wenn hier ein-
fachere Verhéltnisse zu erwarten sind oder letzte Feinheiten der Analyse
dadurch entgehen miissen, dass klare Indizien fiir ihr Auftreten fehlen.

In diesem Zusammenhang kann daran erinnert werden, dass eine Viel-
zahl von Motivationsbezeichnungen aus der menschlichen Sphire noch
gar nicht auf ibre Brauchbarkeit in der Tierforschung untersucht worden
sind. Das gilt fiir Ausdriicke wie Eifersucht, Zirtlichkeit, Freude, ver-
schiedene Unterteilungen allgemeiner Tendenzen (wie der Angriffigkeit in
Zorn, Wut, Arger usw.), dann auch fiir charakterologische Kennzeich-
nungen fiir Temperamente. Es ist historisch versténdlich, dass man
solche Begriffe viel zu sehr mit Erlebnisinhalten identifiziert hat, statt
zur Kenntnis zu nehmen, dass sie fiir das Ausdrucksverstehen des Men-
schen ja auch nur infolge ihrer verhaltensméssigen Charakterisierbarkeit
verwendet werden koénnen. Allerdings werden sie meist rein intuitiv
gebraucht, und die Humanpsychologie hat ihre saubere Definition im
Verhaltensaspekt bisher unterlassen. Wenn dies einmal geschehen sein
wird, kann man versuchen, wenigstens einen Teil dieser Bezeichnungen
auf Tiere anzuwenden. Notwendig ist neben der sauberen Definition im
Verhaltensaspekt die Auffindbarkeit der kennzeichnenden Merkmale. Oft
diirften die verlangten Kennzeichen zu differenziert sein, als dass sie bei
Tieren abgehoben werden konnten. Die Bezeichnungen wiren dann nicht
einsetzbar. Andere werden nur in allgemeiner Form Verwendung finden
kénnen und nicht in allen Feinheiten und Varianten, die wir beim Men-
schen kennen.

Der Beweis fiir die Brauchbarkeit solcher Kategorien ist in der Tier-
forschung schon manchmal erbracht worden, wenn sie auch immer nur
«mit schlechtem Gewissen» eingesetzt worden sind. Das schlechte Gewis-
sen verschwindet aber, sobald man sich klar dariiber ist, dass jhre An-
wendung keine unzulidssige Abgleitung in den Erlebensaspekt verlangt.
Hebb (1946) berichtet iiber ein ausfiihrliches Experiment, das im Yerkes-
Laboratorium durchgefiihrt wurde. Wahrend zweier Jahre wurde ver-
sucht, sogenannte anthropomorphe Ausdriicke zu vermeiden und die
Unterschiede in den Reaktionsweisen verschiedener Schimpansen de-
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skriptiv zu erfassen. Der Erfolg war, dass ein neuer Beobachter nach
Durchlesen dieser Berichte keinen richtigen Eindruck von den Tieren
bekam, wihrend er selbst mit schlecht definierten Motivationsbezeich-
nungen fihig war, das Verhalten eines Individuums richtig vorauszu-
sehen und entsprechend zu handeln.

Die Aussichten und Schwierigkeiten der Ausweitung unseres heutigen
Wortschatzes kénnen wir hier nicht im einzelnen besprechen. Es sollte
nur mit Nachdruck auf diese Méglichkeit hingewiesen werden.

Unsere Diskussion von Motivation bewegte sich ausschliesslich im
Bezugssystem «Verhalten». Es ist wichtig, festzuhalten, dass Motivations-
begriffe auch hier ihren Sinn haben. Auf keinen Fall darf man generell
fordern, dass nur solche Kategorien beniitzt werden diirfen, die auch
physiologisch einsetzbar sind. Jeder Versuch, sich gewaltsam auf die
Physiologie zuriickzuzichen, miisste zu einer Lihmung der Verhaltens-
forschung fithren. Entscheidende Einwénde gegen die Interpretation von
Verhalten konnen wegen der geforderten Reinheit der Bezugssysteme
nur aus verbesserter Verhaltensbeobachtung selber gewonnen werden.
In diesem Sinne haben die wihrend einiger Zeit sehr hilfreichen Ver-
suche, komplizierte Ausdrucksaktionen auf die Wirkung sich iiberlagern-
der, weniger Elementartendenzen zuriickzufiihren, nicht mehr der ver-
feinerten Analyse geniigt.

Etwas anderes ist es, wenn Motivationsmodelle ausdriicklich im Hin-
blick auf die Verwendbarkeit als physiologische Hypothesen konzipiert
werden. Dann entscheidet der Physiologe iiber ihre Brauchbarkeit zu
diesem Zweck. Es ist durchauvs denkbar, dass auch die Deutungen der
Tendenzenstreittheorie, selbst wenn sie nicht mehr alle Forderungen einer
verfeinerten Verhaltensanalyse befriedigen, als ein solches physiologisches
Modell dienen kénnen. Auf jeden Fall kann der Physiologe schon heute
den gréssten Gewinn auch aus der weit vorgetriebenen Feinanalyse des
Verhaltens durch den Verhaltensforscher ziehen, und zwar selbst dann,
wenn sie in ihren Formulierungen vom physiologischen Vokabular weg-
zufiihren scheinen.

Zusammenfassung

Wir gingen aus von der Tatsache, dass Verhalten nur dann und nur
so weit zu verstehen ist, als es in einer Situation stehend aufgefasst wird.
Daraus mussten wir folgern, dass eine verfeinerte Analyse der Situation
sowohl zu einer besseren Kenntnis des Verhaltens wie zu wichtigen Ord-
nungsgesichtspunkten fiihrt. Eine Motivationsdiskussion kann Verhal-
tensweisen benennen oder ordnen und Erkldrungen fiir nicht aus der
gegenwirtigen Situation heraus verstidndliche Reaktionen geben. Wenn
sie dariiber hinaus, z.B. im Sinne von Einheitstendenzen, die Zuriick-
fibrung komplexer Abliufe auf einige wenige Grundelemente bezweckt,
so ist sie eine theoretische Konstruktion. Als solche kann sie im Gang
einer Untersuchung erst sekundir eingesetzt werden. Sie sollte erst nach
genauer Kenntnis des Verhaltens versucht werden. Primér hat die genaue
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Beschreibung einzelner, szenisch bestimmter Verhaltensmuster zu erfol-
gen, wobei auf eine exakte behaviorale Definition jedes der verwendeten
Begriffe zu achten ist.
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5. RoBERT W. HUNSPERGER, BOLESLAV Gwdzpz! (Ziirich) — Lokalisa-
tion zentralnerviser Strukturen fir Miauen auf Grund von Hirnreizver-
suchen?.

Die Katze vermag durch Miauen einer Vielzahl von Stimmungen Aus-
druck zu geben. Das Miauen besitzt dementsprechend verschiedene Nuan-
cen und kann beunruhigt dngstlich, klagend oder aufbegehrend sein.
Neben diesen allgemein vertrauten Lauten sind weiter zu nennen die
kurzen hellen «Brry- und «Iaus-Laute — wohl Begriissungs- und Lock-
rufe — und das Raulen und Jaulen der Tiere wahrend der Zeit der Ranz;
sie stellen nach Leyhausen (14) Drohlaute dar.

Manche Formen von Miauen lassen sich im Hirnreizversuch (7) durch
kiinstliche Aktivierung umschriebener zentralnervoser Strukturen repro-
duzieren. Die vorliegende Mitteilung gibt eine Ubersicht der von Huns-
perger und Mitarb. (2, 5, 6, 9) durch zentrale Reizung im Mittel-, Zwi-
schen- und Vorderhirn an der wachen, frei beweglichen Katze erzeugten
Lautdusserungen. Es werden Entwicklung und Charakter der durch
kiinstliche Reizung erzeugten Laute beschrieben und die Lokalisation
der massgebenden zentralen Substrate fiir Miauen besprochen. Diese

1 Forschungsstipondiat der Weltgesundheits-Organisation
2 Arbeit mit Unterstiitzung aus Mitteln des Schweizerischen Nationalfonds fiir
wissenschaftliche Forschung.
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Substrate werden jedoch nicht isoliert behandelt, sondern in Beziehung
zu dem zentralnervésen System fiir Knurren und Fauchen (Abwehr-
drohen) und fiir Fluchtreaktion (5, 10) dargestellt.

Entwicklung und Charalkter der Reaktionen: Das Miauen entwickelt sich
im Hirnreizversuch auf drei verschiedene Arten; erstens wihrend der
Reizung (primér reizbedingtes Miauen), zweitens nach Unterbruch des
elektrischen Stromes (sekundér reizbedingtes Miauen) und drittens so-
wohl wéhrend als auch nach der Reizung. Das primér reizbedingte
Miauen tritt immer zusammen mit einer allgemeinen Weckung des Tieres
auf und steht oft mit einer motorischen Unruhe desselben in Verbindung.
Kurz nach Beginn der 45 Sekunden bis eine Minute dauernden Reizung
hebt die vorher ruhig auf dem Versuchstisch liegende Katze den Kopf
und schaut um sich. Die Pupillen erweitern sich leicht. Das Tier beleckt
kurz die Oberlippe und &ussert ein erstes leises Miauen, dessen Charakter
zunédchst noch unbestimmt ist. Die Katze kann sich nun aufrichten. In
Abstinden von einigen Sekunden beginnt sie wiederholt und stirker
intoniert zu miauen, wobei sie den Versuchstisch und den Raum unruhig
mit den Augen unter Mitbewegung des Kopfes inspiziert. Das wihrend
dieses Verhaltens gedusserte Miauen besitzt einen beunruhigt dngstlichen,
etwas klagenden Charakter (Abb. 1a). Wahrend der Lautdusserung wer-
den die Kiefer nur halb gedffnet, die Mundwinkel nicht ganz zuriickgezo-
gen und die Oberlippe leicht vorgew6lbt. Die Ohren bleiben aufgerichtet.
Nach Reizschluss verliert das Tier sein Interesse an Vorgidngen der Umge- .
bung und legt sich wieder hin. Dieser Effekt wird vor allem aus der Area
praeoptica und supraoptica erhalten. In anderen Fillen — so vor allem bei
Reizung im Septum und im dorsomedialen Thalamus — tritt zur initialen
Weckung ein sehr lebhaftes Umsichblicken des Tieres hinzu, wobei Augen
und Kopf ruckartig einmal hierhin, einmal dorthin gewendet werden.
Die Pupillen sind mittelstark erweitert. Das Miauen hat jetzt meist einen
protestierenden oder stark klagenden Charakter. Der Protest des Tieres
kann sich, wie das Beispiel der Abbildung 1b zeigt, gegen den Untersu-
cher richten. Wihrend der Lautdusserung schiebt das Tier Kinn und
Kopf energisch nach vorne, die Kiefer werden fast ganz gedffnet, die
Mundwinkel nach hinten gezogen und die Ohren seitlich nach unten mit-
bewegt. Bei ausgesprochen klagendem Miauen (Abb. lc) werden die Kie-
fer ebenfalls stark gedffnet, die Mundwinkel jedoch nicht ganz zuriick-
gezogen, die Oberlippe bleibt vorgewélbt. Bei Reizung im Septum kann
das Miauen durch kurzes, intensives Belecken des Felles unterbrochen
werden.

Reizung in basalen Teilen des zentralen Hohlengraus im Mittelhirn
bedingt dhnlich wie Reizung in der Area praeoptica und supraoptica
eine Weckung des Tieres mit Miauen. Dieses Miauen aber ist cher auf-
begehrend und nicht dngstlich klagend.

Das sekundir reizbedingte, nach Stromunterbruch auftretende Miauen
ist weniger nuanciert und besitzt meist einen protestierenden oder kla-
genden Charakter (Abb. 2a und b). In vereinzelten Fiéllen kann es jedoch
die Fdarbung des Raulens oder Jaulens annehmen (Abb. 2c). Dieser 1-3 Se-
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kunden lang dauernde Laut
wird bei vorgeschobenem
Kinn und Kopfund gestreck-
tem Hals geiiussert. Die Kie-
fer sind halb gedffnet, die
Mundhohle  bleibt  jedoch
durch die vorgewdlbte Ober-
lippe fast vollig verschlossen.
Die Ohren werden seitwarts
ausgedreht. Alle diese ver-
schiedenen nach Reizschluss
gedusserten Laute entwickeln
sich  1-2 Sekunden nach
Stromunterbruch und treten
in Abstinden von 1-3 Se-
kunden wiederholt auf. IThre
besondere Farbung nehmen
sie jeweils erst im Verlaute
der Nachperiode an und ver-
lieren diese wieder gegen
Ende des 10-20 Sekunden
dauernden Effektes.

Die Reaktionen werden im
Hirnreizversuch vor allem
nach einer vorangegangenen
reizbedingten Weckung er-
halten, wiahrend der das Tier
sehr lebhatt mit gespannten
Bewegungen bald  hierhin,
bald dorthin schaute. Ferner
nach einer Art von Weckung,

Abbildung 1

Drei Typen von primar reiz.-

bedingtem Miauen

a: Beunruhigt-angstliches Miauen
auf Reizung in der Area
praeoptica

b: Miauen von protestierendem
Charakter auf Reizung in
dorsomedianen Teilen des
Thalamus

c: Ausgesprochen klagendes
Miauen auf Reizung im
Septum
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bei der das Tier gegen Ende
der Reizung keinen visuellen
Kontakt mit der Umgebung
mehr suchte, sondern in einen
Zustand der Starre mit ab-
norm weiten Pupillen glitt
(vgl. auch 11, 12). Schliess-
lich auch nach reizbedingten
Wendebewegungen von Au-
gen und Kopf nach der kon-
tralateralenSeite, wenndieses
Wenden entweder in raschen,
ruckartigen Bewegungen hin
und her erfolgte oder trotz
andauernder Reizung zum
Stillstand kam und der Aus-
druck des Tieres bei iiber-
normal grossen Pupillen starr
wurde (vgl. auch 13).

Abbildung 3a zeigt eine
derartige zum Stillstand ge-
kommene Wendebewegung
des Tieres kurz vor Reiz-
schluss.  Einige Sekunden
nach Stromunterbruch lost
sich die Starre, die Pupillen
verengern sich, und das Tier
blickt um sich. In diesem Mo-
ment wird das erste Miauen
gedussert, das im Verlauf der
Nachperiode einen protestie-
renden Charakter annimmt
(Abb. 3b).

Abbildung 2

Drei Typen von sekundir reiz-

bedingtem, nach Stromunter-

bruch gedussertem Miauen

a: Miauen von protestierendem
Charakter nach Reizung in
dorsomedianen Teilen des
Thalamus

b: Klagendes Miauen nach
Reizung im Corpus striatum

¢: Raulenihnliches Miauen nach
Reizung im Septum




Abbildung 3
Stereotypreaktion auf Reizung in dorsomedianen Teilen des Thalamus

a: Reizbedingte «cingefrorene» Wendebewegung, 10 Sekunden vor Reizschluss
b: Miauen von protestierendem Charakter nach Losung der Starre,
11 Sekunden nach Reizschluss

An manchen Einzelstellen mit primir reizbedingtem Miauen wird die
Lautdusserung auch nach Reizschluss erhalten. Das nach Stromunter-
bruch gedusserte Miauen besitzt den bereits erwiahnten klagenden oder
protestierenden Charakter und unterscheidet sich von dem eher beun-
ruhigt dngstlichen Miauen, das ihm voranging. Stirkere Reizung an die-
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sen Stellen fiihrt zu einer Unterdriickung des Miauens wihrend der
Reizung und zu einer Zunahme der Anzahl, der Frequenz und der Stirke
der nach Reizschluss gedusserten Laute (rebound).

Reizschwellen: Das wihrend der Reizung-erzieite Miauen wird im
Durchschnitt mit niedrigerer Reizspannung erhalten als das als Nach-
effekt auftretende. Die Schwellen fiir das primér reizbedingte Miauen
betragen im Mittel bei einer Reizfrequenz von 8/Sekunde 1 Volt fiir die
Effekte aus dem Héhlengrau des Hirnstammes, 1,5 Volt fiir diejenigen
aus dem Septum und dem dorsomedianen Thalamus. Das nach Reiz-
schluss ausgeloste Miauen wird meist erst mit einer Reizfrequenz von
17/Sekunde erhalten bei einer Spannung von 1-1,5 Volt.

Lokalisation der Reizstellen fiir Miauen: Die Abbildungen 4 und 5 zei-
gen die Lage der aktiven Stellen fiir das primér reizbedingte Miauen
(® ) — ohne oder mit Nacheffekt — und fiir das sekundar reizbedingte,
nur nach Stromunterbruch auftretende Miauen (O} auf Sagittal- bzw.
Frontalschnitten. Die Schnitte geben auch die aktiven Gebiete fiir Ab-
wehrdrohen (Knurren und Fauchen 277) und fiir Fluchtreaktion (XX)
wieder. Die Ausdehnung dieser Gebiete wurde aufgrund der Effekte er-
mittelt, die mit den gleichen Reizintensitdten erzielt wurden, die zur
Erzeugung von Miauen notwendig sind (Freq. 8/Sekunde bis 2,5 Volt;
17/Sekunde bis 1,5 Volt). Das priméir reizbedingte Miauen wird aus
zwei Zonen des Hoéhlengraus des Mittel- und Zwischenhirns und angren-
zender Teile des Vorderhirns erhalten — ventrale Abschnitte des Aqué-
duktgraus und benachbarte Teile des dorsomedianen Tegmentums (Ab-
bildungen 4b-c), prdoptische und supraoptische Region und Hypotha-
lamus {Abb. 4a—c). Ferner aus dorsomedianen Abschnitten des Thalamus,
aus dem Septum und aus dem prikommissuralen Fornix (Abb. 4a—b).
Im Hoéhlengrau des Hirnstammes und benachbarter Teile des Vorder-
hirns grenzen die Zonen fiir Miauen an die aktiven Gebiete fiir Abwehr-
drohen und fiir Fluchtreaktion und iiberdecken sich zum Teil mit diesen.
Im Abschnitt des Mittelhirns nimmt das Areal fiir Miauen vor allem den
Boden des Aquidduktgraus ein, wihrend Xnurren und Fauchen auch aus
der Wand und dem Dach desselben erhalten werden (Abb. 4b). Im Ab-
schnitt des Zwischen- und Vorderhirns begrenzt das Gebiet fiir Miauen
in der Area praeoptica die Zone fiir Fluchtreaktion (Abb. 4b) und er-
streckt sich teilweise in dieser caudalwédrts im Hypothalamus bis zur
Hohe des Corpus mammillare, wobei es das Areal fiir Knurren und Fau-
chen zum Teil lateral {Abb. 4b—c) und zum Teil medial (Abb. 4a) um-
schliesst. Die Frontalschnitte b—g in Abbildung 5 geben diese Verhalt-
nisse genauer wieder und zeigen, dass die aktiven Reizstellen fiir Miauen
mit wenigen Ausnahmen immer am Rande des Gebietes fiir diese ele-
mentaren affektiven Reaktionen Abwehrdrohen und Flucht liegen. Auf
Héhe der vorderen Kommissur im Vorderhirn beginnen sich die Systeme
fiir Miauen und elementare affektive Reaktionen zu trennen (Abb. 5b).
Miauen wird aus dem Areal des prakommissuralen Fornix und des Sep-
tums erhalten, einem Projektionsgebiet des Hippocampus, aus dem eben-
falls Miauen wihrend der Reizung bewirkt wird (Abb. 5g und h sowie Lit.
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Abbildung 4
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13, 20). Knurren und Fauchen werden aus dem Bettkern und dem Faser-
zug der Stria terminalis erzielt, einer Struktur, die das Areal fiir Knurren
und Fauchen in dorsomedianen Anteilen des Mandelkerns mit demjenigen
fiir Abwehrdrohen im Hypothalamus verbindet (Abb. 5b-h und Lit. 5).

Besonderer Erwdahnung bediirfen die Stellen fiir Miauen in rostralen
und dorsomedianen Anteilen des Thalamus. Diese Stellen lassen sich
keinen speziellen Kernen — wie etwa den Anteriorkernen — zuordnen,
sondern scheinen dem Verlauf der Stria medullaris zur Habenula zu fol-
gen. In der Habenula selber finden sich aber mit einer Ausnahme nur
negative Stellen, ebenso im Tractus Meynert, der efferenten Bahn der
Habenula zum Mittelhirn (Abb. 5g und h). Die Stria medullaris steht
jedoch durch ihre gekreuzte Komponente (3, siehe auch 10) mit dem
Areal fiir Miauen in der Ubergangszone Area praeoptica lateralis/Hypo-
thalamus lateralis in Verbindung (Abb. 5¢ und d). Es scheint daher mdg-

Bezeichnung der Strukturen hip. Hippocampus
in Abbildungen 4 und § hyp. Hypothalamus
hyp.l. Hypothalamus lateralis
a.m. Medialer Anteriorkern l.a.bl. Longitudinales
des Thalamus Assorziationsbiindel
amyg. Mandelkern l.n.str.t. Bettkern der Siria
a.pr. Area praeoptica terminalis
a.pr.l. Area praeoptica m.d. Mediodorsaler Kern
lateralis des Thalamus
a.v. Ventraler Anteriorkern n.c. Nucleus caudatus
des Thalamus n.r. Nucleus ruber
c.a. Vordere Kommissur n.tr. Nucleus trochlearis
c.m. Corpus mammillare spt. Septum
c.p. Hintere Kommisgsur s.g.c.m. Zentrales Hohlengrau
f.pr. Prakommissuraler des Mittelhirns
Fornix str.m. Stria medullaris
g.f. Gyrus fornicatus str. t. Stria terminalis
g.pr. Gyrus proreus Str.t.bett Stria terminalis-Bett
ha. Habenula th. Thalamus
Abbildung 4

Lokalisation der Reizstellen fiir Misuen im Hirngtamm und Vorderhirn
auf 3 Sagittalschnitten (Hesssche Leitserie)

a879=0,5mm; bS9=1,5mm; c¢S119 = 2,5 mm seitlich der Medianebene
® primir reizbedingtes Miauen mit oder ohne Nacheffekt

®) sekundéar reizbedingtes, nur nach Stromunterbruch auftretendes Miauen
%//% aktives Substrat fiir Abwehrdrohen (Knurren und Fauchen)

N\ sktives Substrat fiir Fluchtreaktion

. negative Reizstellen hinsichtlich affektiver Reaktionen (aus Hunsperger, 10)

Die Linien am Rande der Schnitte bezeichnen die Ebenen der Frontalschnitte
S 287-S 469 in Abbildung.
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Abbildung 5

Lokalisation der Reizstellen fur
Miauen im Zwischen- und Vorder-
hirn auf 8 Frontalschnitten
(Hesssche Leitserie). Symbole wie
in Abbildung 4. Schnittebenen der
Abbildungen a-h entsprechend
den Bezeichnungen in Abbildung 4
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lich, dass die aus dorsomedianen Teilen des Thalamus erhaltenen Effekte
auf einer indirekten Aktivierung dieses Areals fiir Miauen im Hohlengrau
des Zwischenhirns und angrenzender Teile des Vorderhirns erzielt wer-
den.

Die aktiven Stellen fiir das sekundér reizbedingte, nur nach Strom-
unterbruch auftretende Miauen liegen weit verstreut in Strukturen des
Hirnstammes und des Vorderhirns. Es ldsst sich jedoch insofern eine
gewisse Gruppierung der Stellen erkennen, als diese erstens innerhalb und
am Rande der Zonen fiir primér reizbedingtes Miauen liegen und zwei-
tens Strukturen zugeordnet scheinen, die zum Teil in direkter anatomi-
scher Verbindung mit den Arealen fiir priméir reizbedingtes Miauen im
Septum, in der Area praeoptica und supraoptica und im vorderen Hypo-
thalamus stehen. So wird Miauen als Nacheffekt hiufig aus dem Fornix-
system (22) erhalten (Abb. 4b), ferner aus den vorderen zwei Dritteln
des Mandelkerns, und zwar aus einer Zone, die vom longitudinalen Asso-
ziationsbiindel durchzogen wird (Abb. 5d—f). Weitere Stellen finden sich
innerhalb des von Papez (21) beschriebenen kortikalen-subkortikalen
anatomischen Systems: Hippocampus, Fornix, Corpus mammillare, Trac-
tus Vieq d’Azyr, Anteriorkerne des Thalamus, Cingulum (Abb. 4 und 5).

Die Untersuchungen zeigen, dass das primér reizbedingte Miauen nicht
einfach als isoliertes motorisches Phdnomen erzeugt wird, sondern immer
im Zusammenhang mit einer allgemeinen Weckung des Tiercs auftritt.
Es darf wohl als Ausdruck einer besonderen reizbedingten Umstimmung
der Katze (8) gedeutet werden. Der Charakter dieser Reaktion scheint
ferner von der Lage der Elektroden in bezug zu den Arealen fiir Flucht
und Abwehrdrohen bestimmt zu werden. So wird das beunruhigt dngst-
liche Miauen besonders hiufig aus dem Gebiet der Area praeoptica und
supraoptica, das zum Teil mit dem Areal fiir Fluchtreaktion iiberlappt,
erhalten, wihrend Miauen von aufbegehrendem Charakter eher aus ven-
tralen Teilen des Hoéhlengraus im Mittelhirn erzielt wird, wo das Gebiet
fiir Miauen an dasjenige fiir Abwehrdrohen angrenzt.

Das sekundir reizbedingte, nach Stromunterbruch gedusserte Miauen
dagegen besitzt einen mehr oder weniger stereotypen Charakter. Es
scheint der Ausdruck einer Befreiung von einer durch die vorangehende
Reizung bedingten starken Spannung zu sein. Dieses eher unspezifische
Miauen wird oft im Zusammenhang mit anderen Nacheffekten, wie
tonisch-klonischem ipsilateralem Lidschluss, ruckartigen Wendebewe-
gungen von Augen und Kopf, mastikatorischen Krimpfen, Speichel-
fluss, Fellreinigung und Kratzen, erhalten, Nach der Literatur (1,4,11,12,
13, 15, 16, 17, 18) markiert es den Moment des Sistierens paroxysmaler,
bicelektrischer Entladung in kortikalen (Hippocampus) und subkortika-

len Strukturen.

Fraulein Verena M. Bucher sei fiir ihre Mitarbeit bei der hlstologlschen Kontrolle
der Gehirnschnitte herzlich gedankt.
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6. K.BairTic (Ziirich) — Der Einfluss von experimentellen cerebralen
Liisionen auf das Verhalten von Ratten in verschiedenen Testsituationen.

Aufgrund von Verhaltensexperimenten stellte Glanzer (1958) die Hy-
pothese auf, dass bei der Ratte das spezifische Explorationsverhalten
im Labyrinth und die Tendenz, in einer einfachen T-Gangverzweigung
abwechslungsweise den linken und den rechten Seitenarm aufzusuchen
(= «spontane Alternations), auf einem gemeinsamen Faktor beruhe. Wir
fanden (Bttig, 1963), dass Ausschaltungen des Cortex des frontalen Pols
und des Nucleus caudatus beide Verhaltensfunktionen in analoger Weise
verdnderte und sahen darin einen neurophysiologischen Hinweis zugun-
sten der Hypothese von Glanzer.

In dieser Arbeit sollte gepriift werden, ob auch bei Ausschaltungen
anderer Hirnstrukturen ebenfalls beide Funktionen gleichsinnig betroffen
wiirden. Daher fithrten wir neben Ausschaltungen im Nucleus caudatus
auch solche im Hippocampus und in den Colliculi superiores durch. Ferner
erweiterten wir das Testprogramm durch die zusdtzliche Durchfiihrung
des «Intelligenztestes» fiir Ratten von Hebb und Williams (1946) und
eines bedingten Fluchtreaktionstestes, um auf diese Weise eventuell wei-
tere Hinweise auf die Natur der durch die Hirnausschaltungen bewirkten
Verhaltensdénderungen zu gewinnen.

Methode

Tiere: Wir verwendeten 50 ménnliche, zirka 3 bis 5 Monate alte Ratten
mit einem Gewicht zwischen 250 und 400 g im Zeitpunkt der Operation.

Ausschaltungen und Histologie: Vor der Operation erhielten die Tiere
eine Nembutalnarkose, nach der Operation eine prophylaktische Penicil-
lininjektion. Fiir die gezielte Ausschaltung der verschiedenen Strukturen
diente ein stereotaxisches Gerit und der Hirnatlas von de Groof (1959).
Die Ausschaltungen erfolgten bei einem Teil der Tiere im dorsalen, ro-
stralen Teil des Hippocampus, bei einem Teil im Kopf desNucleus caudatus
und bei einem Teil in den Colliculi superiores. An jeder dieser Stellen
setzten wir bilateral je zwei hintereinanderliegende elektrolytische Lasio-
nen (2 mA Gleichstrom; 20 Sekunden Einschleichen, 30 Sekunden Dauer-
strom, 10 Ausschleichen). 42 Tiere Giberlebten die Operation. Von ihnen
hatten 15 Tiere Ausschaltungen im Hippocampus, 14 im Nucleus cauda-
tus, 6 in den Colliculi superiores, und 7 Ticre erhielten als unoperierte
Kontrollen bloss eine Nembutalnarkose. Nach Beendigung aller Teste
wurden die Tiere getotet, mit NaCl 0,99 und Formalin 109, perfundiert
und die Hirne entfernt. In der Folge betteten wir die Hirne in Paraffin
ein, fiarbten die Schnitte nach Nissl und rekonstruierten das Ausmass
der Lisionen.

Teste: Die Untersuchung zerfiel in zwei Etappen. Bei den Tieren der
ersten Etappe testeten wir nur die Stérke der Exploration und das Ver-
halten im Test der bedingten Fluchtreaktion. Bei den iibrigen Tieren
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haben wir zusitzlich den Hebb-Test durchgefiihrt und das Ausmass der
spontanen Alternation gemessen. '

a) Exploration: Als Testanlage diente ein konzentrisch angelegtes
Gangsystem, das in einheitlich grosse Gangfelder eingeteilt war. Ein
dusserer hexagonaler Gang mit 18 Feldern umgab einen inneren hexa-
gonalen Gang mit 12 Feldern und dieser wiederum eine offene hexagonale -
Fliche mit 7 Feldern. Vom &usseren Gang in den inneren sowie vom
inneren in die Mittelfliche fiihrten je 6 Radialgdnge zu je einem Feld.
Eine Sitzung bestand aus vier aufeinanderfolgenden 1,5-Minuten-Ab-
schnitten. Wir beobachteten die Ratten und notierten getrennt nach den
vier verschiedenen Zeitabschnitten und nach den erwéhnten 5 Labyrinth-
abschnitten die Zahl der betretenen Felder.

Sdmtliche 42 Tiere bestanden vor und nach der Operation je 6 Sitzungen.

b) Bedingte Fluchireaktion: Wir beniitzten eine zweigeteilte Kammer
mit Licht und Ton als bedingende Signale in jeder der beiden Kammern.
Auf das Einschalten des bedingenden Signals folgte nach einem vorge-
wihlten Zeitintervall der unbedingte Reiz in Form elektrischer Schlige
aus dem Fussboden des gleichen Abteils. Eine Sitzung bestand aus 126
solchen Einzelversuchen. In 26 von diesen 126 Einzelversuchen war das
Intervall zwischen bedingendem und unbedingtem Reiz so kurz, dass die
Ratten gar keine Mdoglichkeit hatten, die elektrischen Reize durch eine
rechtzeitige Flucht zu vermeiden. Diese Versuche waren nach einem -
festen Schema in die Folge der iibrigen 100 Versuche mit lingerem Licht-
Strom-Intervall eingestreut. Das Intervall von Einzelversuch zu Einzel-
versuch wurde im Verlaufe einer Sitzung systematisch verkiirzt. Als Kri-
terium zdhlten wir die Zahl jener Einzelversuche mit dem ldngeren
Licht-Strom-Intervall (3 Sek.), in welchen die Ratte vor dem Beginn
des unbedingten Stromreizes in das andere Abteil floh.

Wir fithrten bei allen 42 Ratten eine einzige solche Sitzung nach der
Operation, und zwar nach Beendigung aller iibrigen Teste, durch.

¢) Hebb-Test: Die Ratten hatten ein quadratisches Becken zu durch-
schwimmen, um aus dem Wasser zu gelangen. Nachdem die Tiere erlernt
hatten, den kiirzesten diagonalen Weg zu wihlen, blockierten wir den
direkten Weg an 6 aufeinanderfolgenden Tagen zu je 8 Laufen mit ver-
schiedenen Barrierenanordnungen. An weiteren 12 Tagen folgten je
6 Léaufe bei schwierigeren Barrierenanordnungen, die die eigentlichen
Testprobleme darstellten. Die Anordnung der Barrieren entnahmen wir
den QOriginalangaben von Hebb und Williams (1946). Zur Bewertung der
Leistung hatten wir vorgidngig die Glasdecke iiber dem Wasserbecken in 36
gleich grosse quadratische Felder markiert. Wahrend jedes Laufes zihlten
wir die Zahl der durchschwommenen Quadrate und ermittelten die Zahl der
in Abweichung vom kiirzesten Weg iiberfliissig zuviel durchschwomme-
nen Quadrate. Diese unnétig durchschwommenen Quadrate ergaben fiir
die Berechnung der Leistung die Fehlerpunkte.

Wir fiihrten den Test bei 6 der 15 Tiere mit Hippocampusausschal-
tungen, bei 6 der 14 Tiere mit Caudatusausschaltungen, bei allen 6 Tieren
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mit Ausschaltungen in den Colliculi sup. und bei allen 6 Kontrolltieren
durch. Fiir jedes dieser Tiere ermittelten wir die Fehlerzahl aus je 6 Liu-
fen der 12 Hauptprobleme vor und nach der Operation.

d) Spontane Alternation: Das zentrale Element des verwendeten Laby-
rinthes bestand aus einem T-fé6rmigen Gang, in dessen beiden Seiten-
armen sich als Belohnung fiir den Lauf gesiisste Kondensmilch fand. Die
Rattenstarteten zum Lauf in einem der beiden Startginge, die an einem der
beiden Seitenenden des T-Gangs begannen und von da in der Form eines
Lbzw. eines umgekehrten L an den Fusspunkt des T fiihrten. Eine Sitzung
bestand aus 40 Laufen. In jedem zweiten dieser 40 Léufe war einer der
beiden Seitengdnge des T verschlossen, so dass die Tiere keine Wahl
besassen. In den iibrigen Liufen waren beide Seitenginge des T offen.
Wir ermittelten bei jedem Tier, aufgrund welchen Prinzips es seine Wahl
zwischen den beiden Seitengéngen des T traf. Dafiir bestanden drei ver-
schiedene Moglichkeiten (Bdttig et al., 1964).

Als «Seitenpréferenz» bezeichneten wir die Tendenz, immer den glei-
chen von den beiden Seitenarmen aufzusuchen. Als «Alternation» be-
zeichneten wir die Tendenz, jenen Arm des T aufzusuchen, der im voran-
gegangenen Lauf nicht betreten worden war. Als «Startflucht» bezeichneten
wir die Tendenz, jenen Arm aufzusuchen, der vom Startgang aus gesehen
in der anderen Hélfte des Labyrinths lag. Von «Zufalligkeit» sprachen
wir, wenn die statistische Analyse des Verhaltens nicht erlaubte, eines
der vorigen 3 Wahlprinzipien anzunehmen.

Den Test fithrten wir bei 5 der Tiere mit Caudatusausschaltungen, bei
6 der Tiere mit Hippocampusausschaltungen bei 4 der Kontrolltiere
und bei allen Tieren mit Ausscha,ltungen in den Colliculi sup. durch.
Alle diese Tiere gewohnten wir vorerst wihrend lingerer Zeit an die
Versuchsanordnung, bis sie in 24 aufeinanderfolgenden Liufen prompt
in einen der beiden Zielgénge liefen. Dann beurteilten wir das Verhalten
aufgrund von je 8 Sitzungen zu je 40 Laufen vor und nach der Operation.

Ergebnisse

a) Histologische Kontrollen: Bei allen Ratten mit Koagulationen im
Kopf des Nucleus caudatus ergaben sich in dieser Struktur Ausschal-
tungen, deren Ausmass jedoch stark variierte. Bei einigen Tieren (K,S;,
R,S,S; K,S8,R,S, und K,8,R;) wurde der Kopf des Nucleus caudatus
nur am medialen und oberen Rande erfasst. Bei den Tieren K;K,, S; und
K,R,S, wurde der grosste Teil des Kopfes des Nucleus caudatus zerstort
und dariiber hinaus das Putamen leicht in Mitleidenschaft gezogen. Bei
den iibrigen Tieren wurde beidseits je etwa die mediale Hélfte des Kop-
fes des Nucleus caudatus zerstort. Sdmtliche Ratten dieser Gruppen
wiesen tiber dem Kopf des Nucleus caudatus auch Ausschaltungen eines
Teils des dariiberliegenden Corpus callosum auf, die bei etwa der Hilfte
der Tiere geringfiigig auch in den Cortex hineinreichten.

Bei den Ratten mit Koagulationen im Hippocampus lagen die Aus-
schaltungen grosstenteils im geplanten Gebiet. Beim Tier K;K, wurde
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auch der unter dem Hippocampus liegende dorsomediale Thalamus mit-
betroffen. Auch hier ergaben sich zusétzliche Ausschaltungseffekte im
Corpus callosum und im Cortex, die aber geringfiigiger waren als bei den
Ratten mit den Caudatusausschaltungen.

Die Ausschaltungen in den Colliculi superiores wiesen eine ziemlich
einheitliche Grosse auf. Im Durchschnitt wurde etwa die Hilfte bis
zwei Drittel der Struktur zerstért. Beim Tier K ,R; war die Ausschal-
tung total und erfasste dariiber hinaus benachbarte Teile des Thalamus.

b) Ezplorationstest: In qualitativer Hinsicht wies das Verhalten der
Ratten vor und nach der Operation bei allen Tieren sehr dhnliche
Eigenheiten auf. Ublicherweise war die Exploration in den ersten 1,5 Mi-
nuten einer Sitzung stark und sank dann in der Folge ab. In der letzten
1,5-Minuten-Periode einer Sitzung betrug die Exploration meist weniger
als die Hélfte als in der ersten 1,5-Minuten-Periode. Bei den caudatus-
und hippocampusoperierten Tieren war der Abfall der Explorationsstiirke
im Verlauf der Sitzungen kleiner als bei den Kontrolitieren. Ferner mieden
die Tiere allgemein die offene Innenfliche im Zentrum des Labyrinths. In
quantitativer Hinsicht bestanden grosse Unterschiede von Tier zu Tier.
Ebenfalls entstanden starke Unterschiede im Verhalten der Tiere vor
und nach der Operation. Die Verdnderungen des Verhaltens durch die
Operation sind in der Tabelle 1 fiir alle Tiere zusammengestellt.

Tabelle 1
Ezxploration: Quotient der Zakl der betretenen Felder g:;:ﬁ;:;gj
Ausschaltungen in:
Caudatus Hippocampus Colliculi superiores Kontrolle
Tier Tier Tier Tier
K,K, 2,81 K.S, 3,03 5,85 2,63 K, 1,05
K,S, 1,28 R,S, 0,88 K.R, 4,12 KKK, 099
K, 1,32 R,R, 2,02 8, K. 1,74 8,8, 1,10
R,8,8, 0,95 Ss 1,37 K,R,S, 1,30 R.K, 1,27
R4 1,25 K,R,R, 0,99 R,R,R, 2,14 R, 0,71
K8, 0,73 K,S, 1,14 K,S, 1,33 R.R, 0,76
K.R, 1,16 K,S; 1,86 — — KR, 0,54
R,R, 0,92 K,K, 0,81 — — — —
K5, 0,91 Sy 1,40 — — — —
KR8, " 1,14 KK, 1,26 — — — —
R,S, 1,03 8,8; 1,28 -— — — —
S 2,71 K, 1,47 — = = o
KR8, 1,23 w 2,72 — — — —
K;R;8, 0,84 Se 3,61 — — — —
— — KR, 1,84 — — — 3
x = 1,30 X = 1,71 x = 2,21 X = 0,92



Tabelle 2
Bedingte Fluchtreaktion: Zahl der bedingten Fluchtreaktionen in einer einzigen
postoperativen Sitzung von 100 Einzelversuchen

Ausschaltungen in:

Caudatus Hippocampus Colliculi superiores Kontrolle

Tier Tier Tier Tier

KK, 87 K.,S, 77 8,5; 63 K, 90
K8, 86 RS, 74 KR, 3 K, K,K; 71
K, 67 R,R, 90 5, K. 30 SaS5 30
R,8,8; 85 S 67 K.R,8, 78 R K, 45
R, 20 KRR, 78 R,R,Ry 40 R, 93
K,8, 55 K8, 68 K,S, 11 R.R, 15
K,R, 88 K8, 21 — — KR, 19
R;R, 83 KK, 87 —_— — — —
K,S, 84 S, 22 — — — —
K;R,S, 93 KK, 72 — — — —
RS, 98 8,5, 94 — — — -
S 89 K, 59 — — e —
K.R.S, 68 w 94 — — — —
K,R,S, 46 S, 81 - — —_ —
— — K.,R, 78 — — — .=
X = 75 X = 71 X = 38 A= 52

Gemadss den Gruppendurchschnitten der Tabelle 1 hat sich die Gesamt-
exploration postoperativ bei den Kontrollen nur unwesentlich veréndert,
wihrend sie bei allen drei operierten Gruppen zunahm. Wir verglichen die
Differenzen zwischen den Gruppendurchschnitten mit dem Wilcoxon-
Test. Dabei ergab sich, dass das Ergebnis aller drei operierten Gruppen
sich von jenem der Kontrollgruppe signifikant unterschied. Ferner war
innerhalb der operierten Gruppe die postoperative Zunahme der Explo-
ration bei Ratten mit Ausschaltungen in den Colliculi superiores signi-
fikant grosser als bei den Ratten mit den Caudatusausschaltungen.

¢) Bedingte Fluchtreaktion: Die Ergebnisse des Testes bei allen Ratten
sowie die Gruppendurchschnitte finden sich in der Tabelle 2.

Die Durchschnittswerte dieser Tabelle deuten auf eine im Vergleich
zu den Kontrollen schlechtere Leistung der Ratten mit Ausschaltungen
in den Colliculi superiores und auf eine bessere Leistung der beiden ande-
ren operierten Gruppen. Die statistische Analyse mit dem Wilcoxon-
Test ergab jedoch fiir keine der operierten Gruppen eine signifikante
Differenz zur Kontrollgruppe. Dagegen war der Unterschied zwischen
den Tieren mit Ausschaltungen in den Colliculi superiores einerseits und
den Ratten mit Caudatus- und Hippocampusausschaltungen anderseits
signifikant.

d) Hebb-Test: Vor und nach der Operation wurde beobachtet, dass
die meisten Ratten bei jedem Problem in den ersten Léufen eine schlechte
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Leistung aufwiesen. In den folgenden Liufen wurde die Fehlerzahl als
Ausdruck des Lernerfolges kleiner. Wie die Tabelle zeigt, haben die Kon-
trolltiere nach der Operation grisstenteils weniger Fehler als vor der Ope-
ration gemacht, wihrend bei den Ratten mit Hippocampusausschaltun-
gen die Fehlerzahl nach der Operation fast durchwegs betrichtlich an-
stieg.

Tabelle 3
Hebb-Test: Quotient der Fehlerzahlen pote'toperaz.z Y
praoperativ
Ausschaltungen in:

Caudatus Hippocampus Colliculi superiores ~ Kontrolle
Tier Tier Tier Tier
R, 1,04 K8, 1,49 8,8, 0,64 K, 0,65
K,S, 0,95 KK, 0,91 K,R, 0,93 K,K,K, 0,80
KR, 0,97 8y 1,33 S, K, 0,86 5,8, 0,82
R,R, 1,06 KK, 2,85 K,R,S, 0,80 R,K, 0,71
K,S, 0,84 3,8, 1,33 R,R,R, 0,97 R, 0,71
K,R;S, 1,33 K, 1,62 K,S, 0,96 R,R, 0,63
— — — — — — K.R, 0,91
X = 1,03 X == 1,59 X = 0,86 X = 0,76

Die statistische Analyse ergab, dass der Unterschied zwischen den
Kontrolltieren und den Ratten mit Ausschaltungen in den Colliculi sup.
zufillig war. Dagegen unterschieden sich die Ergebnisse der hippocam-
pus- und der caudatusoperierten Ratten signifikant von jenen der Kon-
trolltiere, wobei sich die hippocampusoperierten Ratten zusétzlich auch
noch von den Ratten mit Ausschaltungen in den Colliculi superiores
signifikant unterschieden.

e) Testder spontanen Alternation: Alle Ratten, die diesen Test erhielten,
haben vor der Operation «alternierts, d.h. sie vermieden von Lauf zu
Lauf jenen Gang des T-Labyrinthes, den sie im jeweils vorangegangenen
Lauf betreten hatten. Nach der Operation verdnderte sich dieses Bild
stark bei den caudatus- und hippocampusoperierten Ratten, wiahrend
es bei den Kontrolltieren und den Ratten mit Ausschaltungen in den
Colliculi superiores sich nur unwesentlich verschob.

Von den 4 Kontrolltieren, die diesen Test erhielten, trat bei einem Tier
(K;) eine «Seitenpréferenzs (Bevorzugung des einen der beiden Arme
des T) auf, wihrend die anderen 3 Tiere (K,K,K;, S,S,, R,K,) auch
nach der Operationspause weiterhin alternierten. Von den 6 Ratten mit
Colliculi sup.-Ausschaltungen alternierten nach der Operation 4 Ratten
(KsR4, K RoSy, RiRgRg, KiS,) weiter, wahrend bei den anderen 2 Tieren
(8;5;, S;K,) ebenfalls wie bei einem Kontrolltier die «Seitenpriferenz»
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eintrat. Dagegen alternierte sowohl bei den caudatus- wie bei den hippo-
campusoperierten Tieren nach der Operation kein einziges mehr. Anstelle
dessen trat bei einem hippocampusoperierten Tier (K,S,) die «Seiten-
priferenz» ein, wihrend es bei den iibrigen 6 Tieren (R;R,, RS, S,,
KR, Ry, K;8,, K;S;) zum Symptom der «Startfluchts» kam (stereotype
Bevorzugung des startferneren Armes des T-Ganges). Bei den 5 caudatus-
operierten Ratten stellten sich nach der Operation anstelle der Alter-
nation folgende Verhaltensweisen ein: Seitenpriferenz bei R,, Startflucht
bei K, S, und K, Zufilligkeit bei K;K, und bei R,S,S,. Infolge der gerin-
gen Tierzabl ergibt sich aus diesem an sich krassen Befund keine Signi-
fikanz, sofern man alle Gruppen einzeln untereinander vergleicht. Stellt
man aber die caudatus- und hippocampusoperierten Ratten, von denen
alle die Alternation nach der Operation verloren, gemeinsam den Kon-
trolltieren gegeniiber, so ergibt sich eine gesicherte Signifikanz.

Besprechung und Schlussfolgerungen

Die in einer fritheren Arbeit festgestellte gleichsinnige Verdnderung
des Explorationsverhaltens und der spontanen Alternation bei der Ratte
nach Ausschaltung des Nucleus caudatus (Bdttig, 1963) konnte auch in
dieser Untersuchung wieder bestitigt werden. Dies legt den Gedanken
nahe, neben der engen verhaltenstheoretischen Verwandtschaft zwischen
den beiden Testen (Qlanzer, 1958) auch ein gemeinsames neurophysio-
logisches Substrat fiir die beiden Testleistungen zu vermuten. Dieser
Annahme wiirden zwar die Ergebnisse bei den hippocampusoperierten
Tieren gerecht, doch wird sie widerlegt durch das Ergebnis bei den Colli-
culi sup.-operierten Ratten. Bei diesen Tieren verdnderte sich das Explo-
rationsverhalten zwar gleichsinnig, aber noch stirker als bei anderen
operierten Gruppen, wihrend das Alternationsverhalten durch die Ope-
ration kaum betroffen wurde.

Der Hebb-«Intelligenztest» sollte dariiber Aufschluss geben, ob und
inwiefern hoéher strukturierte Leistungen durch subcorticale Ausschal-
tungen in verschiedener Weise betroffen wiirden. Dies war der Fall, indem
nach Ausschaltungen in den Colliculi superiores kein Verhaltensdefizit
auftrat, wihrend dies nach den Ausschaltungen im Hippocampus und
im Nucleus caudatus der Fall war. Somit fillt auf, dass nach den gleichen
Operationen ein Defizit auftrat, nach welchem auch die spontane Alter-
nation verlorenging. Dieser Befund regt zu erneuter Uberpriifung der
mit dem Test der spontanen Alternation erfassten psychologischen
Funktionen an. Die geringste Bedeutung unter unseren Befunden kénnen
wir den Ergebnissen des bedingten Fluchtreaktionstestes beimessen, da
wir diesen Test nur nach der Operation und nur in einer einzigen Sitzung
durchfiibrten. Die bessere Leistung der caudatus- und der hippocampus-
operierten Ratten unterschied sich nicht signifikant von der Leistung
der Kontrolltiere und miisste in einer neuen Versuchsserie iiberpriift
werden.
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