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Jedes Lebewesen ist bel seiner Geburt mit einer Reihe von komplexen Fahigkeiten ausge-
stattet. Sein Uberleben hangt von dem Vermdgen zu atmen und Blut durch die Geféle zu
pumpen ab. Wenn es sich um ein Saugetier handelt, hat es die Fahigkeit, seine Koérper-
temperatur in geringem MaRe zu regulieren. Wenn sein Uberleben von der Fahigkeit
abhéngt, vor Raubtieren zu fliehen, féngt es wohl innerhalb von Minuten nach der Geburt
an, zu laufen und wegzurennen. Neugeborene Tiere verfiigen auch Uber eine Reihe senso-
rischer Fahigkeiten. Wie Hubel und Wiesel (1963) zeigen konnten, haben Ké&tzchen von
Geburt an optische Zellen, die auf Farben, Linien und vermutlich andere Aspekte der
optischen Welt reagieren. Derartige Strukturen der sensorischen Wahrnehmung sind
weder auf Katzchen noch auf das optische System beschrankt.

Ein wichtiges Ziel desfolgenden Kapitels besteht darin, Beispiele fir jene Verhaltenswei-
sen anzufihren, Uber die Tiere bereits verflgen, wenn sie auf die Welt kommen. Dass
angeborene Verhaltensmuster in einem Buch Uber Lernen untersucht werden, hat gute
Grunde. Erstens sind viele erlernte Verhaltensweisen Ableitungen, Erweiterungen oder
Variationen von angeborenem Verhalten. Zweitens finden sich viele Parallelen zwischen
angeborenen Verhaltensmustern und Aspekten des erlernten Verhaltens (wie der Abhéan-
gigkeit von Umweltreizen oder Mechanismen der zeitlichen Abfolge). Ein weiteres Ziel
dieses Kapitels ist die Untersuchung des Phanomens der Habituation, das haufig als der
einfachste Lerntyp beschrieben wird.

Die meisten Beispiele angeborener Verhaltensmuster, die in diesem Kapitel beschrieben
werden, basieren auf der Arbeit von , d'so von Wissenschaftlern, die beobach-
ten, wie sich Tierein ihrer nattirlichen Umgebung verhalten. Obwohl Ethologen und Psy-
chologen, die in der Lernforschung tétig sind, tierisches Verhalten studieren, sind ihre
Ziele und Strategien sehr verschieden. Die Versuchsanordnungen von Lernpsychologen
sind tendenziell niichtern und kiinstlich, dennihr Ziel ist die Entdeckung von allgemeinen
Prinzipien des Lernens, die nicht von bestimmten Reizarten abhangen. Ethologen fiihren
ihre Versuche normalerweise im natlrlichen Lebensraum der Tiere oder zumindest in
einem halbwegs naturalistischen Setting durch, denn ihr Ziel ist, zu untersuchen, wie das
Verhalten eines Tieres zu seinem Uberleben in freier Wildbahn beitrégt. Ethologen inter-
essieren sich fir erlerntes und angeborenes Verhalten, und viele der von ihnen im Detail
untersuchten Verhaltensmuster sind (spezifisch fir bestimmte Arten).
In den letzten Jahren haben Psychologen, die sich mit dem Lernen beschéftigen, zuneh-
mend Interesse an angeborenem Verhalten und Spezies-spezifischem Verhalten gezeigt.
Folglich hat die Arbeit von Ethologen heute mehr Einfluss auf die Forschung und Theo-
riebildung im Bereich des Lernens.

Ein gemeinsames Merkmal von erlernten und angeborenen Verhaltensweisen ist, dass
beide sinnvoll und zielgerichtet scheinen. Wir werden sehen, dass dies auf die meisten
unserer einfachsten Reflexe und komplexesten Fertigkeiten zutrifft. Aus diesem Grund ist
es niitzlich, dieses Kapitel mit einigen Konzepten der zu begin-
nen, einem Wissenschaftszweig, der sich mit zielgerichtetem Verhalten bei Lebewesen
und unbel ebten Objekten beschaftigt.



Die Kontrollsystem-Theorie liefert einen Rahmen fir die Untersuchung einer ganzen
Reihe von zielgerichteten Systemen. Die hier verwendete Terminologie geht auf die
Arbeit von McFarland (1971) zurtick. Ein recht einfaches Beispiel eines unbelebten, aber
zielgerichteten Systemsist das Heizungssystem eines Hauses. Sein Ziel besteht darin, die
Temperatur im Haus Uber eéinem Minimum von sagen wir 18°C zu halten. Sinkt die Tem-
peratur darunter, dann springt die Heizung ,,automatisch” an und beginnt zu heizen. Ist
die gewiinschte Temperatur erreicht, stellt die Heizung ihre Tétigkeit ein. Wir wissen
natirlich, dass dabei keine Magie im Spidl ist. Die Aktivitéat der Heizung wird von einem
Thermostat kontrolliert, der deshalb funktioniert, weil Metall sich ausdehnt, wenn es
erwarmt wird, und zusammenzieht, wenn es kihler wird. Kihit die Metallspirale im
Thermostat ab, dann krimmt sie sich und schlief3t einen el ektrischen Kreislauf, wodurch
die Heizung angeschaltet wird. Erwérmt sich das Metall, 6ffnet sich der Kreislauf und der
Heizvorgang kommt zum Ende.

Referenzinput An/Aus . Output
(Thermostat- LGIPLEEEIC] Aktlonlssystem —> (Warme Luft von den
. (Thermostat) (Heizung) -
einstellung) Heizofen)
A
Feedback

Aktueller Input
(Lufttemperatur in der
Nahe der Heizung) |_ Stérfaktoren
D (offenes Fenster)

Die Konzepte der Kontrollsystemtheorie sind hier auf das Heizungssystem eines
Hauses Ubertragen.

Ein Thermostat ist ein gutes Beispiel fir einen , einen grundlegenden Bau-
stein der Kontrollsystemtheorie. Wie in Abbildung 3.1 gezeigt, empféangt ein Komparator
zwei Arten von Impulsen, einerseits den , andererseits den

. Der Referenzinput ist oft keine physische Entitét, sondern eine vorab festgel egte
(die Temperatur, die ausreicht, um den Kreislauf zu unterbrechen, so dass sich die Hei-
zung abschaltet). Der aktuelle Input misst aktuelle physische Merkmale der gegenwérti-
gen Umgebung (im Beispiel die Lufttemperatur in der Umgebung des Thermostates).

Jeder Komparator funktioniert nach Regeln, die er befolgt, um auf der Grundlage des
aktuellen Inputs und des Referenzinputs zu entscheiden, was der Output sein soll. Im Fall
des Thermostats ist der Output der Befehl zum Einschalten oder Ausschalten der Hei-
zung, die ein Beispiel fur ein ist. Die Regeln, denen der Thermostat
folgt, kdnnten folgende sein: (1) Wenn die Heizung ausgeschaltet ist und die Lufttempe-
ratur ein Grad tiefer sinkt, als der Referenzinput vorgibt, soll die Heizung anspringen. (2)
Wenn die Heizung angeschaltet ist und die Lufttemperatur ein Grad Gber den Referenzin-
put steigt, soll die Heizung ausgehen. Bei einer Vorgabe von 18°C sorgen diese Regeln
dafir, dass die Lufttemperatur zwischen 17 und 19° bleibt.



Das Produkt des Handlungssystems wird einfach genannt — hier die von den
Heizkorpern ausgestrahlte Warme. Wie Abbildung 3.1 zeigt, wirkt der Output des Hand-
lungssystems zuriick auf den Komparator und beeinflusst den aktuellen Input. Aus die-
sem Grund werden solche zielgerichteten Systeme haufig oder
geschlossene Kreid aufsysteme genannt. Der Output des Handlungssystems (Wéarme) und
der aktuelle Input des Komparators (Lufttemperatur) scheinen eine enge Verbindung zu
haben, und vielleicht wundern Sie sich dartber, dass Uberhaupt zwei Begriffe notwendig
sind. Der Grund ist, dass diese Verbindung zwischen dem Output des Handlungssystems
und dem aktuellen Input nicht immer so eng ist, weil andere Faktoren letzteren beeinflus-
sen kénnen. Ein Beispiel ist die in Abbildung 3.1 angegebene . Wenn an einem
kalten Tag ein Fenster offen ist, verandert dies die Lufttemperatur in der Nahe des Ther-
mostates vielleicht so, dass sie mit der von den Heizkdrpern abgegebenen Wéarme nicht
mehr viel zu tun hat.

Dieses Beispiel verdeutlicht sechs wichtige Aspekte der Kontrollsystemtheorie: Kompa-
rator, Referenzinput, aktueller Input, Handlungssystem, Output, Storfaktor. Wir werden
in diesem Buch viele Beispiele von zielgerichtetem Verhalten finden und es wird haufig
nitzlich sein, die verschiedenen Komponenten des Feedback-Kreidaufs in diesen Bei-
spielen zu identifizieren. Der néchste Abschnitt ist der erste in diesem Buch, der Bestand-
teile der Kontrollsystem-Theorie anfiihrt. Weitere folgen.

Ein ist ein stereotypisches Bewegungsmuster eines Korperteils, das zuverlassig
durch den richtigen Stimulus ausgel 6st werden kann. Vermutlich kennen Sie den Patellar-
reflex (Kniesehnenreflex): Wenn das Bein einer sitzenden Versuchsperson so liegt, dass
der Ful3 den Boden nicht bertihrt und der Unterschenkel frei schwingen kann, fuhrt ein
leichter Schlag mit einem Hammerchen direkt unterhalb der Kniescheibe zu einer kleinen
Vorwértsbewegung des Unterschenkels. Wie alle Reflexe basiert der Patellarreflex auf
einer angeborenen Verbindung zwischen einem Stimulus und der dazugehtrenden Reak-
tion. Der Stimulus in diesem Beispiel ist der Schlag auf die Sehne unterhalb der Knie-
scheibe und die Reaktion ist natirlich die Vorwéartsbewegung.

Ein normales Neugeborenes hat eine Reihe von Reflexen. Schiebt man ihm einen Schnul-
ler in den Mund, so |6st das eine Saugbewegung aus. Wenn die FuRsohle mit einer Nadel
gepiekst wird, so beugt sich das Knie, damit der Ful3 sich vom Schmerzreiz entfernt.
Wenn ein Erwachsener einen Finger in die Handfléche des Kindes legt, so schlief3en sich
in einem Greifreflex seine Finger darum. Einige der Reflexe von Neugeborenen ver-
schwinden mit zunehmendem Alter. Andere, darunter die Weitstellung der Pupillen, das
Schlief3en der Augenlider als Reaktion auf ein helles Licht oder das Husten as Reaktion
auf eine Reizung des Halses, bleiben ein Leben lang erhalten.

Wenn Sie jemals zuféllig eine Hand auf eine heil3e Herdplatte gelegt haben, konnten Sie
vermutlich den Beugereflex beobachten — also das schnelle Zurtickziehen der Hand auf-
grund der Beugung des Armes im Ellbogen. Diese Reaktion erfolgt so enorm schnell,
weil die Verbindung zwischen sensorischen und motorischen Neuronen direkt im



Rickenmark stattfindet. Abbildung 3.2 zeigt einen Querschnitt des Rickenmarks und
einen Teil der neuronalen Organisation, die fir diesen Reflex verantwortlich ist. Die Hand
enthalt sensorische Neuronen, die auf Schmerz reagieren. Ihre langen Axons erstrecken
sich bis zum Rickenmark, wo sie mit anderen Neuronen Synapsen bilden. Beim Beugere-
flex trennen kleine Neuronen, so genannte , die sensorischen Neuronen
von den motorischen Neuronen. Die motorischen Neuronen haben Zellkdrper im Riicken-
mark; ihre Axons treten an der Vorderseite des Riickenmarks aus, erstrecken sich durch
den Arm und bilden mit einzelnen Muskelfasern des Arms Synapsen. Wenn sie erregt
werden, kontrahieren diese Muskelfasern und bringen damit die Reaktion hervor. Dieser
Reflex wird in Anlehnung an die Form der neuronalen Reizweiterleitung, die in Abbil-
dung 3.2 gezeigt wird, auch genannt. Natirlich sind an der Reflex-
antwort viele sensorische Neuronen, Interneuronen und motorische Neuronen beteiligt.

Schmerzrezeptor in der Hand L Wirbelsaule
s e T
Muskelfaser im Bizeps  motorisches
Neuron
:|_ .‘
I “"'JJ Interneuron

Ein Querschnitt des Riickenmarks, der die Bestandteile des spinalen Reflexbogens
zeigt.

Diese Beschreibung der Verbindungskette im spinalen Reflexbogen deckt sich mit der
Standarddefinition eines Reflexes: Ein Stimulus 16st eine Reaktion aus. Lassen Sie uns
nun etwas naher betrachten, inwiefern dieser Reflex ein Feedback-System ist. In den
Muskeln des Armes befinden sich so genannte Dehnungsrezeptoren, die innerhalb des
Feedback-Systems den Komparator darstellen. Diese Dehnungsrezeptoren vergleichen
grob gesagt (1) das Ziel oder den Referenzinput — die von den motorischen Neuronen zu
den Muskelfasern gesendeten Befehle zur Kontraktion — und (2) den tatséchlichen Kon-
traktionszustand der Muskeln. Die Tatsache, dass einige motorische Neuronen ihre
Befehle an die Muskeln weitergegeben haben, ist jedoch noch keine Garantie dafiir, dass
der Arm wirklich von der Gefahrenquelle weggezogen wird. Schliefflich kann es auch
Storgrélen wie ein Hindernis, das die Bewegung des Armes verhindert, geben. Oder die
Muskeln befinden sich in einem Erschopfungszustand und reagieren dadurch nicht ange-
messen auf die Befehle der motorischen Neuronen. Wenn sich die Muskeln aus einem
solchen Grund nicht genug kontrahieren, beginnen die Dehnungsrezeptoren erneut, die
motorischen Neuronen zu stimulieren (die wiederum die Muskelfasern stérker reizen).
Diese Stimulation geht weiter, bis die Kontraktion schliefflich vollstéandig stattfindet. Die
Komparatoren (die Dehnungsrezeptoren) stimulieren also das Handlungssystem (die
motorischen Neuronen und Muskelfasern) so lange, bis das Ziel (eine erfolgreiche Mus-
kelkontraktion) vollendet ist.

Diese Analyse des spinalen Reflexbogens zeigt, dass Feedback selbst bei den einfachsten
Reflexen eine zentrale Rolle spielen kann. Dehnungsrezeptoren und Neuronen mit dhnli-



cher Funktion finden sich in vielen Teilen des menschlichen und tierischen Korpers.
Immer ist die Funktion dieser Zellen die Feststellung, ob die Befehle der motorischen
Neuronen ausgefihrt wurden oder nicht. Wenn wir uns anderen Arten von angeborenem
Verhalten zuwenden, werden wir weitere Beispiele fir Feedback-Systeme kennen lernen.

Waéhrend ein Reflex eine stereotype Bewegung eines Korperteils darstellt, ist ein

die Bewegung oder Verédnderung der Position des gesamten Organismus. Der Erste,
der Tropismen untersucht hat, war Jacques Loeb (1900). Er nannte den Mechanismus
»ZWingende Bewegung“, um darauf hinzuweisen, dass Intelligenz, Wille oder Entschei-
dung dabei keine Rolle spielen. Geotropismus beispielsweise ist die auf der Wahr-
nehmung der Schwerkraft basierende Orientierungsbewegung. Loeb fihrte dazu ein ein-
faches Experiment durch, bei dem eine Seeanemone kopfiber in ein Rohr platziert wurde.
Innerhalb weniger Minuten hatte die Anemone ihre normale aufrechte Position wieder
eingenommen. Loeb warnte davor, aus derartig zielgerichtetem Verhalten zu schlief3en,
dass das L ebewesen einen ,, Geist* oder Intelligenz besitzen muss. Schliefdlich kommt der
Geotropismus auch bei Pflanzen vor. Unabhéangig davon, wie ein Samenkorn im Boden
liegt, wachsen die Wurzeln immer nach unten und der Stiel nach oben, was zeigt, dass
auch Pflanzen zielgerichtetes, Verhalten* an den Tag legen. Andere Forscher (wie Fraen-
kel & Gunn, 1940) haben spéter den Tropismus in zwei Hauptkategorien unterteilt:

und

Ein oft zitiertes Beispiel fir Kinesis ist das Verhalten der Kellerassel, die immer nach
Feuchtigkeit sucht. Kellerasseln sind zwar kleine Krustentiere, dhneln aber Insekten. Sie
verbringen die meiste Zeit unter Steinen oder Baumstdmmen im Wald und sind auf
Feuchtigkeit angewiesen, um zu Uberleben. Wenn die Luft zu trocken ist, trocknen sie
innerhalb weniger Stunden aus und sterben. Zum Glck hat die Natur die Kellerassel mit
einer einfachen, aber effektiven Technik ausgestattet, um feuchte Plétze zu finden und
dort zu bleiben. Um die Strategien der Kellerassel zu untersuchen haben Fraenkel und
Gunn (1940) verschiedene Kellerasseln in die Mitte eines Raumes gesetzt, in dem die
Luft auf der einen Seite feucht, auf der anderen Seite trocken war. Sie stellten fest, dass
die Asseln auf der trockenen Seite immer weiter umherwanderten, aber, wenn sie im
feuchten Teil waren, haufig flr langere Phasen zur Ruhe kamen. Dadurch fanden sie sich
tendenziell an der feuchtesten Stelle des Raumes zusammen.

Der Unterschied zwischen Kinesis und Taxis ist, dass die Richtung der Bewegung bei der
Kinesiszufdligist, wobei eine Richtung (hier auf die Feuchtigkeit zu) als bessere erkannt
wird. Die Kellerassel steuert also nicht direkt auf feuchte Stellen zu oder von trockenen
Stellen weg, denn sie verfligt nicht Uber die Fahigkeit, Feuchtigkeit aus der Entfernung
wahrzunehmen. Sie kann nur die Feuchtigkeit an ihrem aktuellen Aufenthaltsort empfin-
den. lhre Neigung, sich in einer trockenen Umgebung immer zu bewegen und erst dann



anzuhalten, wenn die Umgebungsfeuchtigkeit zunimmt, ist aber im Grof3en und Ganzen
eine erfolgreiche Technik, die ihr Uberleben sichert.

Das von der Kellerassel praktizierte Suchen nach Feuchtigkeit ist ebenfalls ein Beispiel
fur ein Feedback-System. Obwohl wir nicht genau wissen, wie sie Feuchtigkeit messen
kann, verrét uns ihr Verhalten, dass sie einen Komparator haben muss, mit dessen Hilfe
sie den aktuellen Input (derzeitige Feuchtigkeit) und den Referenzinput (mdglichst hohe
Luftfeuchtigkeit) vergleichen kann. Das Handlungssystem ist in diesem Fall der Bewe-
gungsapparat des Tieres — die motorischen Neuronen, Muskeln und Beine, die ihm erlau-
ben, umherzukrabbeln. Fortbewegung ist auch der Output dieses Handlungssystems,
wobel es keine Garantie daflir gibt, dass sie zum Erreichen des Zieles moglichst hoher
Luftfeuchtigkeit fuhrt. Die Kellerassel bewegt sich mdglicherweise ohne Pause, wenn sie
sich in einer trockenen Umgebung befindet, aber wenn es gar keine feuchten Stellen in
Reichweite gibt, kann sieihr Ziel durch ihre Bewegung auch nicht erreichen.

Im Gegensatz zur Kinesis hat bei der Taxis die Bewegungsrichtung einen Bezug zu der
Stelle, von der der Reiz ausgeht. Ein Beispiel fir Taxisist die Bewegung einer Made, die
sich von hellem Licht entfernt. Wenn ein helles Licht auf die rechte Seite der Made gerich-
tet wird, so wendet sie sich sofort nach links und bewegt sich in einer sehr geraden Linie
weg vom Licht. Diese gerichtete Bewegung wird durch lichtsensible Rezeptoren am Kopf-
ende der Made moglich. Wenn sie sich bewegt, schwingt sie ihren Kopf sténdig nach links
und rechts und vergleicht dabei die Helligkeit des Lichtes in den verschiedenen Richtun-
gen. Schliefdlich bewegt sie sich dorthin, wo die Helligkeit am wenigsten intensiv i<t.

Diese Form der Taxis ist recht einfach, denn das Lebewesen wird nur in eine Richtung
gelenkt, némlich weg vom Licht. Komplexere Formen der Taxis finden sich bei Ameisen,
die die Sonne a's Navigationshilfe verwenden, wenn sie sich aulRerhalb des Baus bewe-
gen. Entfernt sich eine Ameise von ihrem Stamm, so bewegt sie sich auf einer geraden
Linie, indem sie darauf achtet, dass der Winkel, mit dem die Sonnenstrahlen auf sie tref-
fen, konstant bleibt. Um zum Bau zurlickzukehren, éndert sie diesen Winkel um 180°.
Dass Ameisen sich auf die Sonne verlassen, kann gezeigt werden, wenn ein Versuchslei-
ter eine kuinstliche Sonne einfuhrt. Wird diese Lichtquelle langsam bewegt, veréndert sich
die Bewegungsrichtung der Ameise so, dass der Einfallswinkel der Lichtstrahlen immer
gleich bleibt (Schneirla, 1933).

Es konnte gezeigt werden, dass die korperliche Ausrichtung von Lebewesen manchmal
auch von mehr als einem Stimulus beeinflusst wird. Viele Fische beispielsweise halten
sich in der angemessenen Wasserlage, indem sie sich sowohl an der Schwerkraft als auch
am einfallenden Licht (das normalerweise oben am hellsten ist) orientieren. Abbildung
3.3 zeigt die Forschungsergebnisse von von Holst (1935), der die Richtung des in ein
Aquarium einfallenden Lichts verénderte, um die Orientierungsmechanismen einer
Fischart namens Crenilabrus (grauer Lippfisch) zu untersuchen. Links sieht man einen
Crenilabrus, dessen Rezeptoren fir die Wahrnehmung der Schwerkraft entfernt wurden.
Das Tier orientiert sich ausschliefdlich an der Richtung des einfallenden Lichts. Wenn die-



ses von der Seite kommt, dreht es seinen Riicken direkt zum Licht. Wenn das Licht von
unten heraufstrahlt, schwimmt es kopfuber auf dem Ricken. Auf der rechten Seiteist ein
Crenilabrus zu sehen, dessen Schwerkraftwahrnehmung intakt ist. Kommt das Licht von
der Seite, entsteht ein Konflikt zwischen dem Licht- und dem Schwerkraftreiz, der dazu
fuhrt, dass der Fisch einen Kompromiss zwischen den beiden findet. Wenn das Licht von
unten kommt und damit eine maximale Diskrepanz zur Schwerkraft entsteht, scheint der
Fisch das Licht zu ignorieren und sich ausschliefdlich auf die Wahrnehmung der Schwer-
kraft zu verlassen. Dieses Ergebnis leuchtet eher ein, wenn wir uns klar machen, dass die
normale Orientierungsmethode beziiglich des Lichts darin besteht, die Intensitdt desin die
beiden Augen gelangenden Lichts auszugleichen. Kommt das Licht von unten, kann der
Fisch auf die Schwerkraft reagieren und gleichzeitig die (eher geringe) Lichtmenge, diein
beide Augen gelangt, ausgleichen, indem er in seiner normalen Schwimmposition bleibt.

Auf der linken Seite sehen wir einen Fisch, der keine Wahrnehmung der Schwer-
kraft mehr hat. Unabhéngig von der Richtung des eintreffenden Lichtes (durch Pfeile angegeben),
richtet sich dieser Fisch so aus, dass das Licht immer auf seine Oberseite trifft. Auf der rechten Seite
sehen wir einen normalen Fisch. Wenn das Licht von der Seite kommt, findet der Fisch einen Kompro-
miss zwischen der Orientierung am Licht und an der Schwerkraft. (von Holst, 1935)

Bisher haben wir angeborene Verhaltensweisen betrachtet, die entweder aus einer kurzen
Bewegung oder mehreren Anpassungsbewegungen bestanden. Die angeborenen Verhal-
tensmuster, die wir nun besehen wollen, sind komplexer, denn sie bestehen aus verschie-
denen Bewegungen, die in einer regel mélkigen Reihenfolge ausgefihrt werden.



Der aus der Ethologie stammende Begriff wurde verwendet, um
derartige Verhaltensabfolgen zu beschreiben. Obwohl manche Ethologen (Eibl-Eibes-
feldt, 1975) auch einfache Reflexe zur etwas weiter gefassten Kategorie der fixen Verhal-
tensmuster zahlen, gehéren vor allem komplexere Verhaltensabfolgen in diese Kategorie.
Ein fixes Verhaltensmuster weist folgende Merkmale auf: (1) Esist Teil des Verhaltens-
repertoires der gesamten Spezies und kommt vielleicht nur bei dieser vor. (2) Durch ent-
sprechende Experimente konnte bestétigt werden, dass die Fahigkeit eines Tieres, dieses
Verhalten auszufihren, nicht auf vorangegangene L ernerfahrungen zuriickgeht. (3) Wenn
das fixe Verhaltensmuster aus mehreren Verhaltensweisen besteht, dann treten diese
immer in derselben starren Reihenfolge auf, auch wenn diese der besonderen Situation
gar nicht angemessen ist. Das bedeutet, dass das fixe Verhaltensmuster bis zum Ende
abgespult wird, wenn es erst einmal in Gang gesetzt wurde, auch wenn keine weiteren
Stimuli aus der Umgebung mehr auftreten.

Eibl-Eibesfeldt (1975) fuhrt als Beispiel fur ein fixes Verhaltensmuster das Niissevergra-
ben einer bestimmten Eichhérnchenart an:

Das Eichhérnchen Sciurus vulgaris L. vergrabt jeden Herbst mit einer recht stereo-
typen Bewegungsabfolge Niisse im Boden. Es pfliickt eine Nuss, klettert den Baum
herab auf den Boden und sucht nach einem Platz am Ful3 eines Baumstammes
oder Felsbrockens. Unterhalb einer so auffalligen Landmarke kratzt es mit den
\order pfoten ein Loch und legt die Nuss hinein. Dann wird die Nuss mit raschen
S06Ren der Schnauze an die richtige Selle gerollt und mit Erde bedeckt. Dies er-
folgt mit scharrenden Bewegungen. Mit den Vorder pfoten wird die Erde festgetreten
(S 23).

Wenn alle Angehdrigen der Spezies dieses Verhaltensmuster an den Tag legen, zeigt dies
noch nicht, dass es angeboren ist. Es wére auch moglich, dass jedes einzelne Eichhdrn-
chen a's Jungtier durch Beobachtung der Eltern lernt, wie es die Niisse vergraben muss.
Um festzustellen, ob das Verhaltensmuster angeboren ist, fihrte Eibl-Eibesfeldt ein

durch, bei dem alle Mdglichkeiten, das Verhalten zu erlernen,
verhindert wurden. Ein Eichhérnchen wurde nach der Geburt von seinen Eltern getrennt
und isoliert aufgezogen, so dass es keine anderen Eichhdrnchen beim Nissevergraben
(oder bei anderen, damit zusammenhangenden Verhaltensweisen) beobachten konnte.
Zusétzlich erhielt es nur fllissige Nahrung und lebte auf einem festen Boden, so dass es
weder Erfahrungen im Umgang mit Futter noch beim Graben von L6chern oder Verschar-
ren von Gegensténden im Boden machen konnte. Das Tier wurde gut erndhrt, so dass es
keinen Anreiz gab, Futter fir Zeiten der Futterknappheit zu sammeln. Als das Eichhdrn-
chen ausgewachsen war, bot Eibl-Eibesfeldt ihm schliefdlich Nisse an, aber immer nur
eine. Esfral, bis es offensichtlich satt war. Gab man ihm dann weitere Nusse, so lief3 es
diese nicht liegen, sondern trug sie im Maul herum und suchte den Kéafig ab. Offenbar
wurde es von vertikalen Objekten wie den Ecken des K&figs angezogen, wo es die Nuss
ablegte. Es kratzte mit den Vorderpfoten auf dem Boden, schob die Nuss mit der
Schnauze in die Ecke und machte dieselben scharrenden und trampelnden Bewegungen
wie die wilden Tiere beim Nussevergraben, obwohl es natrlich kein Loch in den Boden



graben konnte. Dieses sorgfaltige Experiment macht klar, dass das Verhaltensrepertoire
des Nussevergrabens angeboren ist. Das Scharren, Schieben und Trampeln des im Ké&fig
gehaltenen Tieres auf dem blanken Boden zeigt, dass die Bestandteil e eines fixen Verhal -
tensmusters an ihrem {blichen Platz in der Reihenfolge auftreten, auch wenn sie keinerlei
Funktion erfillen.

Wie bel den einfachen Reflexen ist normalerweise ein spezifischer Reiz nétig, um ein
fixes Verhaltensmuster in Gang zu setzen. Die Ethologen nennen ihn . Beim
Eichhdrnchen ist der Signalreiz eindeutig die Nuss, aber ohne weitere Experimente kon-
nen wir nicht sagen, welche ihrer Merkmale — Gréf3e, Form, Farbe und so weiter — fiir das
Auftreten der Reaktion unverzichtbar sind. Bei anderen fixen Verhaltensmustern hat die
systematische Untersuchung gezeigt, welche Merkmale eines Stimulus wichtig und
welche unwichtig sind. In Bezug auf das menschliche Verhaltensmuster ansteckendes
Géahnen (die Neigung, zu géhnen, wenn jemand anders géhnt) hat Provine (1989) heraus-
gefunden, dass es dann auftritt, wenn wir das gesamte Gesicht einer géhnenden Person
sehen. Sind nur die Augen oder der Mund einer gdhnenden Person sichtbar, reicht dies
nicht aus, um eine Ansteckung auszul dsen.

Ein anderes Beispiel fur ein fixes Verhaltensmuster ist die bei Heringsmdwen angeborene
Reaktion des Bettelns. Wenn ein Elternteil ins Nest kommt, fangen die jungen Méwen an,
um Futter zu betteln, indem sie an seinen Schnabel picken. Diesist ein Signalreiz, auf den
die ausgewachsenen V 6gel mit dem Auswiirgen von Futter fir die Jungen reagieren. Nun
stellt sich die Frage, welche Aspekte der elterlichen Erscheinung das Betteln der Jungen
ausl6sen. Tinbergen und Perdeck (1950) zeigten den Jungen einige, verschieden dhnliche
Nachbildungen von ausgewachsenen Mowen. Sie stellten fest, dass ein roter Fleck auf
dem ansonsten gelben Schnabel ein wichtiger Signareiz ist. Ein gelber Schnabel mit
blauem Fleck [6ste kaum Betteln aus und ein rein gelber Schnabel lief? die Jungen kalt.
Waéhrend die Existenz und Farbe dieses kleinen roten Flecks aso unverzichtbar waren,
spielten andere Aspekte des Modells keine Rolle. Die jungen Méwen bettelten energisch
einen in der Hand gehaltenen gelben Stab an, wenn er einen roten Punkt an der Spitze
aufwies.

Dass fixe Verhaltensmuster tendenziell von scheinbar armseligen Imitationen des natirli-
chen Signalreizes ausgel 6st werden kénnen, gilt fir ausgewachsene Tiere ebenso wie fir
neugeborene. Ein klassisches Beispiel dafur ist das Revierverteidigungs-Verhalten von
Stichlingsménnchen (Tinbergen, 1951). In der Paarungszeit verteidigt dieser Fisch sein
Revier hartnackig gegen das Eindringen anderer ménnlicher Stichlinge. Weibchen dirfen
sich dagegen ndhern. Das stereotype Drohverhaten der Méannchen wird durch den
Anblick eines roten Flecks an der Unterseite des Eindringlings ausgel 6st. Wenn dieser
keinen roten Fleck aufweist (was aber nur vorkommt, wenn ein verschlagener Versuchs-
leiter ihn Ubermalt hat), wird er auch nicht angegriffen. Andererseits greift der Verteidiger
auch zigarrenformige Holzstuickchen an, die in sein Revier gehalten werden, wenn sie
einen roten Fleck an der Unterseite haben.

Ein Uberraschendes Ergebnisist, dass ein unrealistisches Modell manchmal eine stérkere
Reaktion ausldsen kann als der echte Signalreiz selbst. Ein Beispiel dafir ist der Austern-
fanger, der weil3e Eier mit braunen Flecken legt. Wenn eines seiner Eier aus dem Nest



rollt, holt der Vogdl sie mit stereotypen Kopf- und Halsbewegungen zurlick. Wenn man
ihn vor die Wahl stellt, zwischen seinem eigenen Ei und einer viermal so grof3en Imitation
zu entscheiden, zieht er den Reiz dem normalen vor und bemiiht
sich, dieses ,,Riesenei“ in sein Nest zu holen (Abbildung 3.4). Rowland (1989) hat her-
ausgefunden, dass weibliche Stichlinge stark von Nachbildungen ménnlicher Tiere ange-
zogen werden, die viel grofler als alle existierenden Stichlinge sind.

Ein Austernfanger versucht, ein tiberdimensionales Ei zurtick in sein Nest zu rollen.
(Tinbergen, 1951)

Eine Schlussfolgerung aus diesen Untersuchungen der Signalreize ist, dass es ziemlich
leicht zu bestimmen ist, welcher Reiz ein fixes Verha tensmuster ausl 6st, aber systemati-
sche Forschung notwendig ist, um festzustellen, welche Aspekte des Stimulus genau das
Verhalten des fraglichen Tieres beeinflussen. Man hat vermutet, dass die Form des ein-
dringenden Fisches eine zentrale Rolle bei der Ingangsetzung der Verteidigungsreaktion
des Stichlingsmannchens spielt, aber wie sich herausstellte, ist die Form relativ unwich-
tig. Wie wir in spéateren Kapiteln noch sehen werden, kann dieselbe Frage in Bezug auf
jedes erlernte Verhalten gestellt werden, das als Reaktion auf einen spezifischen Reiz
erfolgt: Welche Merkmale des Stimulus beeinflussen das Verhalten und welche sind irre-
levant? Um diese Frage zu beantworten, verwenden Lernforscher im Grunde dieselben
Techniken wie Ethologen.

Ethologen unterscheiden zwischen fixen Verhaltensmustern und dem, was gelegentlich

genannt wird. Wahrend fixe Verhaltensmuster nach dem Einsetzen bis
zum Ende ablaufen, hangt die Fortsetzung einer Reaktionskette von einem Verhalten zum
néchsten vom richtigen &ulferen Stimulus ab. Wenn dieser notwendige Stimulus nicht vor-
handen ist, wird die Reaktionskette nicht fortgesetzt, sondern abgebrochen. Tritt dagegen
ein Stimulus fir ein in der Mitte der Kette auftretendes Verhalten gleich am Anfang auf,
werden die in der Kette davor auftretenden Verhaltenswei sen tibersprungen.



Ein interessantes Beispiel fir eine solche Abfolge angeborener Verhaltensweisen zeigt
der Einsiedlerkrebs. Er hat keinen eigenen Panzer, sondern bewohnt die leeren Hauschen
von Gastropoden (Weichtieren). Wird ein Einsiedlerkrebs zu groR3 fir seine aktuelle
Behausung, was in seinem Leben haufig vorkommt, so muss er sich eine neue suchen.
Reese (1963) hat mindestens acht fixe Verhaltensmuster identifiziert, die normalerweise
in den Verhaltensabfolgen auftreten, mit denen diese Tiere einen neuen Unterschlupf
suchen und auswéhlen. Ein Einsiedlerkrebs ohne Hauschen oder mit einem zu kleinen
Hauschen legt enorme Bewegungsaktivitét an den Tag. Erspéht er bei seinen Streifziigen
eine anscheinend passende Muschel, so nahert er sich ihr und beftihlt sie. Dann ergreift er
sie mit seinen zwel Vorderbeinen und klettert schliefflich darauf. Er verwendet seine Zan-
gen, um die Oberfl&che abzutasten — eine raue Struktur wird bevorzugt. Dann krabbelt er
von der Muschel herunter und dreht sie mit seinen Zangen herum, um die gesamte Ober-
flache zu erforschen. Wenn er die Offnung gefunden hat, wird auch diese so weit wie
moglich mit der Zange erforscht. Findet er Sand oder anderes Material im Eingangsbe-
reich, so wird es entfernt. Ist der Eingang frei, dreht sich der Krebs um und schiebt seinen
Leib weit in die Muschel hinein, um ihn dann wieder herauszuziehen. Offenbar probiert
er aus, ob das Innere gerdumig genug ist. Wenn die Muschel fir passend befunden wird,
dreht der Krebs sie wieder herum, kriecht hinein und macht sich davon.

Die verschiedenen Verhaltensweisen in dieser Abfolge und die Reize, die sie ausdsen,
sind in Abbildung 3.5 schematisch dargestellt. Sie unterstreicht das Besondere einer
Reaktionskette, dass ndmlich eine Verhatensweise normaerweise den Stimulus fur die
néchste Verhaltensweise in der Kette darstellt. Das erste Verhalten in der Kette, die Fort-
bewegung, flhrt bei spielsweise zum visuellen Kontakt mit einer Muschel, die der Stimu-
lus fUr die zweite Verhatensweise, die Anndherung, ist. Die Reaktion der Anndherung
bringt den Krebs in néchste Ndhe der Muschel, was der Stimulus fir die dritte Reaktion,
das Anheben, ist und so weiter. Im Gegensatz zu den Verhaltensweisen eines fixen Ver-
haltensmusters werden die einer Reaktionskette nicht immer vollstandig in ihrer Reihen-
folge abgespult. Die Kette kann an jedem Punkt stoppen, wenn der fur den néchsten
Schritt notwendige Stimulus nicht auftritt. Reese (1963) hat beispielsweise festgestellt,
dass Plastikmuscheln echten Muscheln so @hnlich sind, dass sie die ersten sechsin Abbil-
dung 3.5 dargestellten Verhal tensweisen ausldsen. Dasie aber keine Offnung haben, wird
der siebte Schritt nicht ausgeldst und der Krebs entfernt sich schliefflich. Andererseits
werden die ersten Schritte der Abfolge unter Umstanden Ubersprungen, wenn ein Stimu-
lusfUr einin der Mitte der Kette angesiedeltes Verhalten auftritt. Finden Einsiedlerkrebse
eine passende Muschel, deren Offnung direkt vor ihnen liegt, dann lassen sie die ersten
funf Verhaltensschritte oft weg und fuhren die letzten vier Schritte der Abfolge aus. Diese
Abhangigkeit von aul3eren Reizen fihrt dazu, dass die Verhaltensweisen einer Reaktions-
kette stérker variiert und besser angepasst werden kénnen als die eines fixen Verhaltens-
musters.



Stimuli Reaktionen

Keine Muschel Bewegung
Muschel
in Sicht Ann&herung an
die Muschel
Muschel in Erforschung der auBeren
Reichweite Oberflache (Anheben,
Hochklettern)
AuBere Oberflache .
akzeptabel Suche nach Offnung
Offnung Erforschung der Offnung
gefunden mit Scheren, Entfernen
von Dreck
Offnung frei Leib wird eingefiihrt
Innenraum
akzeptabel Muschel wird umgedreht
Muschel
umgedreht Muschel wird bezogen

Die Reaktionskette eines Einsiedlerkrebses, der eine Muschel sucht und auswahlt.
Die Verhaltensschritte bilden eine Kette, denn jeder Schritt ist normalerweise der Stimulus fir den
nachsten Verhaltensschritt.

Fur seinen Urlaub hat Thomas eine Waldhitte an einem maleri-

schen See gemietet. Der Besitzer hatte ihn dartiber aufgeklart, dass _ _ _ _

Mitglieder des Fischer- und Sportvereins am Abend manchmal ~ DieWebsiteder Animal Behavior
T e . Society enthélt | nformationen

Schlefsubungen_ am Seeufer r’_nachen, obwohl die Gegend normaler- e Forschungsprojekte zum

weise sehr ruhig ist. Trotz dieser Vorwarnung |Gste der erste laute  Verhalten von Tieren, einschlieR-

Gewehrschuss eine bei Thomas aus — er sprang  lich Beschéftigungsmoglichkei-

. . . ten: http://www.animal-

praktisch aus seinem Stuhl, bekam Herzklopfen und musste einige  penavior.org.

Sekunden lang schwer atmen. Nach etwa einer halben Minute, er

hatte sich gerade wieder erholt und konnte zur Lektiire seines

Romans zurlickkehren, schreckte er wegen eines zweiten Gewehrschusses auf. Dieses

Mal war seine Reaktion weniger heftig — er zuckte nicht mehr so zusammen und sein

Herzschlag beschleunigte sich nicht so wie beim ersten Erschrecken. Mit jedem weiteren

Schuss liefd sein Erschrecken dann nach, bis es vollig ausblieb — der Larm stérte seine

Konzentration auf den Roman nicht mehr.



Einzelfallstudien, die zeigen, wie
Behavioristen aus der Tierfor-
schung zum Schutz von Tieren
und Umwelt beigetragen haben,
konnen Sie hier nachlesen:
http://spot.colorado.edu/
~halloran/abscc/ccin-
tro.html.

Dieses Beispiel verdeutlicht den Vorgang der , die zu
einer Abnahme der Reaktionsstérke nach wiederholter Présentation
des die Reaktion auslésenden Stimulus fahrt. Im Prinzip kann sich
bei jeder ausgel 6sten Reaktion eine Habituation einstellen, de facto
ist sie bel den automatischen Kdrperreaktionen auf neue und pl6tzli-
che Reize am deutlichsten. Die Reaktion des Erschreckens ist ein
Beispiel daflr. Ein weiteres Beispiel ist die

: Wenn einem Hund oder einem anderen Tier ein neuer opti-

scher oder akustischer Reiz prasentiert wird, hélt das Tier vielleicht

inne, spitzt die Ohren und hebt den Kopf und wendet sich dem Reiz
zu. Tritt der Reizimmer wieder, aber ohne Folgen auf, so verschwindet die Orientierungs-
reaktion. Genauso wird ein Kind, dem man die Stimme eines Erwachsenen vom Band
vorspielt, den Kopf zur Gerauschquelle drehen. Wird aber immer wieder dasselbe Wort
abgespidt, hort das Kind auf, sich der Gerduschquelle zuzuwenden. Tiere und Menschen
zeigen also typischerweise auf einen neuen Stimulus eine Orientierungsreaktion. Wird
dieser aber wiederholt prasentiert, entsteht bei beiden eine Habituation.

Ein wichtiges Merkmal der Habituation (das sie auch von sensorischer Anpassung und
muskulérer Erschopfung unterscheidet) ist, dass sie ist. Das bedeu-
tet, dass Thomas, auch wenn seine Schreckreaktion auf die Schiisse aufgrund von Habi-
tuation nachldsst, vermutlich trotzdem erschrickt, wenn die Hintertir des Hauses
zuknallt. Ein Kind, das sich nicht mehr zu einem Lautsprecher umdreht, der immer das-
selbe Wort von sich gibt, wird sich ihm wieder zuwenden, wenn es mit eéinem anderen
Wort konfrontiert ist. So haben Psychologen herausgefunden, dass auch Sduglinge im
Alter von wenigen Monaten schon subtile Unterschiede im Klang der menschlichen Spra-
che wahrnehmen kdnnen (Polka & Werker, 1994).

Der Sinn der Habituation fir das Individuum ist einleuchtend. Jedes L ebewesen begegnet
in seinem Alltag vielféltigen Reizen, von denen manche sich als niitzlich und positiv,
andere als gefahrlich und manche as weder niitzlich noch schadlich herausstellen. Die
Fahigkeit, die vielen unbedeutenden Reize, denen es sténdig ausgesetzt ist, zu ignorieren,
ist ein enormer Vorteil. Wer stdndig von Reizen verwirrt oder abgelenkt wird, vergeudet
viel Zeit und Energie. Eine Untersuchung von Dielenberg und McGregor (1999) zeigt,
wie Tiere sich an angstaus 8sende Reize gewohnen, wenn diese immer ohne Folgen blei-
ben. Ratten wurden mit einem Katzenhal shand, das Katzenduft enthielt, konfrontiert. Die
Reaktion der Ratten war die Flucht in ein Versteck, wo sie eine ganze Weile blieben.
Abbildung 3.6 zeigt, dass die Zeit, die die Ratten in ihrem Versteck blieben, nach mehre-
ren Begegnungen mit dem Katzenhal shand abnahm und sich der der Kontrollgruppe (Rat-
ten, die mit einem Katzenhal shand ohne Katzenduft konfrontiert wurden) néherte.

Ein Lebewesen, das sich nie an unbedeutende Reize gewthnen konnte, hat vermutlich
Schwierigkeiten, bedeutenderen Reizen Aufmerksamkeit zuzuwenden. Es gibt Hinweise
darauf, dass die Geschwindigkeit der Habituation in der Kindheit mit mentalen Fahigkei-
ten im Erwachsenenleben Kkorreliert ist. Laucht, Esser & Schmidt (1994) fanden, dass
Kinder, die sich im Alter von drel Monaten schneller an wiederholte Reize gewdhnt hat-
ten, im Durchschnitt im Alter von 4,5 Jahren etwas bessere Werte bei Intelligenztests
erzielten. Eine andere Studie zeigte, dass Jugendliche, die sich sehr langsam an wieder-



holte Reize gewothnten, ein htheres Risiko hatten, spater ernsthaft an Schizophrenie zu
erkranken (Hollister, Mednick, Brennan & Cannon, 1994). Diese Ergebnisse gehen auf
Korrelationen zurlick, nicht auf Experimente, daher wére es verfehlt zu versuchen,
Schllisse Uber Ursachen und Wirkungen zu ziehen. Dennoch legen sie die Vermutung
nahe, dass das Vermdgen, sich frih im Leben an wiederholte, unbedeutende Reize zu
gewohnen, Vorhersagen Uber die spateren mentalen Fahigkeiten und die geistige und psy-
chische Gesundheit erlaubt.

Fir die NUtzlichkeit der Habituation spricht auch ihre universale Verbreitung im Tier-
reich. Schon vor der Geburt gewohnt sich der menschliche Fotus an Reize wie Vibration
oder Gerausche (Groome, Watson & Dykman, 1994). Sogar SiiRwasserpolypen, die eines
der primitivsten Nervensysteme aller Geschdpfe auf der Erde haben, welches nur aus dif-
fusen Netzen von Neuronen besteht, zeigen Habituation (Rushford, Burnett & Maynard,
1963). Sogar Uber Habituation bel Einzellern wurde berichtet. In einer Studie fand Wood
(1973), dass die Kontraktionen des Einzellers Sentor coeruleus nachlief3en, wenn ein
bestimmter taktiler Reiz wiederholt auftrat. Gleichzeitig blieb seine Reaktionsbereitschaft
gegenuber einem Lichtreiz unverandert.
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Die Zeit, die Ratten in ihrem Versteck blieben, nachdem sie mit einem nach Katze
riechenden Katzenhalsband konfrontiert worden waren, nahm aufgrund von Habituation mit jedem
Tag ab. Die dunklen Punkte zeigen das Verhalten der Ratten aus der Kontrollgruppe, denen man ein
Halsband ohne Katzengeruch présentiert hatte. (Dielenberg & McGregor, 1999)



Jeder, der die algemeine Gliltigkeit von Prinzipien des Lernens fir eine Vielzahl von
Arten in Frage stellt, sollte die ausgedehnte Literatur zu Habituation lesen. Wir haben
bereits gesehen, dass sie bel so verschiedenen Arten wie Stentor coeruleus und Homo
sapiens vorkommt. Dartiber hinaus ist diesen sehr verschiedenen Arten nicht nur die
Habituation an sich gemeinsam. In einem héaufig zitierten Artikel fiihrten Thompson und
Spencer (1966) einige der herausragendsten Merkmale der Habituation an, die bei Men-
schen, Saugetieren und Wirbellosen beobachtet wurden. Einige davon werden hier
beschrieben.

Der Verlauf der Habituation

Habituation an eine Reaktion findet statt, wenn ein Stimulus wiederholt prasentiert
wird. Die Reaktion lasst von Mal zu Mal nach, waobei die Fortschritte anfangs grofier
sind und dann kleiner werden.

Das \erstreichen von Zeit

Wenn der Stimulus nach der Habituation fiir einige Zeit ausbleibt, kann die Reaktion
wieder auftreten. Die Stérke der Reaktion hangt von der Zeit ab, die ohne Stimulus
verstreicht. Parallel zu den Ergebnissen von Ebbinghaus kdnnte man sagen, dass die
Habituation mit der Zeit , vergessen* wird. Nehmen wir an, dass 30 Minuten lang
keine weiteren Schiisse mehr zu hdren waren, nachdem sich Thomas daran gewdhnt
hatte, danach aber wieder Schiisse fielen. Thomas zeigt vermutlich auf den ersten
Schuss nach der Unterbrechung wieder eine leichte Schreckreaktion. (Das heil3t, eini-
ges wird behalten, manches vergessen.) Wenn es bis zum folgenden Abend keine wei-
teren Schiisse gegeben hétte, ware Thomas Schreckreaktion nach dieser langen Unter-
brechung vermuitlich heftiger.

Erneutes Lernen

Obwohl die Habituation nach einer langen Unterbrechung verschwinden kann, tritt sie
bei einer zweiten Présentation des Stimulus schneller wieder auf. Bei weiteren Pr&-
sentationen des Reizes findet die Habituation immer schneller statt. Mit Ebbinghaus
gesagt, gibt es jeweils Ersparnisse vom vorherigen Durchgang. Auch wenn Thomas
Schrecken auf den ersten Schuss am zweiten Abend genauso heftig ist wie am ersten
Abend, sollte die Reaktion bei diesem zweiten Erlebnis schneller aufhoren.

Die Wirkung der Reizintensitat

Wir haben bereits gesehen, dass ein Reflex auf intensive Stimuli haufig starker ist.
Eine solche starke Reaktion unterliegt auch weniger der Habituation, die bei schwé-
cheren Reizen schneller auftritt. Ist ein Reiz sehr intensiv, findet vielleicht gar keine
Habituation statt.

Die Wirkung des Uberlernens

Wiewir bei Ebbinghaus gesehen haben, kann der Lernprozess auch dann weitergehen,
wenn sich das beobachtbare Verhalten nicht mehr veréndert. Thompson und Spencer



nannten dies Unter-null-Habituation, denn sie findet statt, wenn es gar keine beob-
achtbare Reaktion auf den Stimulus mehr gibt. Nehmen wir an, Thomas hat nach 20
Schissen keinerlei Schreckreaktion mehr gezeigt. Nach einer Unterbrechung von 24
Stunden war aber vielleicht von den Erfahrungen des Vortags nicht mehr viel Ubrig
und er erschrak erneut. Hétte er am ersten Abend 100 Schiisse gehort, so wilrde er ver-
mutlich am zweiten Abend weniger erschrecken. Die zusétzlichen 80 Schiisse hétten
dann zwar keine Veranderung in Thomas Verhalten am ersten Abend herbeigefiihrt,
aber das langfristige Behalten seiner Habituation verbessert.

Generalisierung

Die Ubertragung der Habituation von einem Stimulus auf einen neuen, aber &hnlichen
Stimulus wird genannt. Wird Thomas beispielsweise am dritten
Abend mit etwas anderen Schiissen konfrontiert (vielleicht weil andere Waffen be-
nutzt werden), so diirfte er keine Probleme haben, diese Gerausche zu ignorieren. Das
Ausmal? der Generalisierung héngt vom Grad der Ahnlichkeit zwischen den Stimuli
ab und dieser wird letztlich immer vom betroffenen Individuum, nicht vom Versuchs-
leiter, beurteilt. Aus diesem Grund kénnen Psychologen die Habituation als Werkzeug
benutzen, um festzustellen, welche Reize ein Individuum as éhnlich empfindet. S. P,
Johnson und Adlin (1995) préasentierten beispielsweise Sauglingen im Alter von zwei
Monaten einen Bildschirm, auf dem sich hinter einem weif3en Kasten ein dunkler Bal-
ken von einer Seite zu anderen bewegte (Abbildung 3.7). Die Sauglinge betrachteten
den Bildschirm zundchst mehrere Sekunden lang. Nach wiederholter Préasentation
kam es zur Habituation und die Orientierungsreaktion lief3 nach. Dann testete man
zwei neue Stimuli — einem durchgehenden schwarzen Balken, der sich ohne Kasten
davor vor und zurtick bewegte, und einem unterbrochenen Balken, der sich ebenfalls
vor und zuriick bewegte. Welchen der neuen Reize wirden die Kinder als dhnlicher
empfinden? Offenbar schien ihnen der durchgehende schwarze Balken &hnlicher zu
sein, denn sie schauten ihn kiirzere Zeit an a's den unterbrochenen Balken. Die Habi-
tuation war offenbar auf den durchgehenden Balken stérker generalisiert als auf den
unterbrochenen. Johnson und Adlin schlossen daraus, dass schon diese kleinen Kinder
den urspriinglichen Reiz as durchgehenden Balken hinter einem Kasten interpretier-
ten und nicht a's unterbrochenen Balken, obwohl der mittlere Teil des Balkens nicht
sichtbar war.

Um die Fahigkeiten von Kleinkindern zu untersuchen, wurden zahlreiche Experi-
mente mit ghnlicher Versuchsanordnung durchgefuhrt. Es ging dabei um ihre Féhig-
keit, Gesichter zu erkennen (Easterbrook, Kisilevsky, Muir & Laplante, 1999), Verén-
derungen in der Anordnung von Objekten wahrzunehmen (Clearfield & Mix, 1999)
und Ursache und Wirkung in einer Reihe von Ereignissen zu analysieren (Cohen,
Rundell, Spellman & Cashon, 1999). Die Methode, mit Hilfe der Habituation Uberra-
schung oder eine Verénderung der Aufmerksamkeit zu messen, hat sich as wertvolle
Technik zur Untersuchung der sensorischen und mentalen Fahigkeiten sogar von Kin-
dern unter einem Monat erwiesen.



Habituationsstimulus Teststimuli

In der Studie von Johnson und Aslin (1995) wurde S&uglingen immer wieder der
auf der linken Seite abgebildete Stimulus gezeigt, bis ihre Orientierungsreaktion durch die Habitua-
tion nachliel3. Dann wurde mit den beiden Stimuli auf der rechten Seite der Grad der Generalisierung
getestet.

Dadie Prinzipien der Habituation bel einer ganzen Reihe von einfachen und komplexeren
L ebewesen gleich sind, haben Psychol ogen dartiber spekuliert, ob die zugrunde liegenden
physiologischen Mechanismen bei den verschiedenen Arten ebenfalls &hnlich sind.
Naturlich kénnte dies eine falsche Annahme sein, denn zwei Arten, die aus behavioris-
tischer Sicht &hnliche Muster der Habituation an den Tag legen, kdnnen sehr unterschied-
liche physiologische Grundlagen dafiir aufweisen. Aber einige Forscher lief3en sich von
dieser Mdglichkeit nicht abschrecken und machten sich an die Untersuchung der physio-
logischen Verénderungen, die die Habituation bei eher primitiven Geschdpfen begleiten.
Die Strategie, eher einfache Lebensformen mit kleineren und weniger komplexen Ner-
vensystemen zu untersuchen, wird genannt. Es wird an
der Arbeit von Eric Kandel beispielhaft deutlich.

Kandel und seine Kollegen (Antonov, Kandel & Hawkins, 1999; Castellucci, Pinsker,
Kupfermann & Kandel, 1970; Kandel & Schwartz, 1982) verbrachten Jahrzehnte mit der
Erforschung des Verhaltens und des Nervensystems von Aplysia, einer grof3en Meeres-
schnecke (siehe Abbildung 3.8). Sie wahliten dieses Versuchstier aus, weil sein Nerven-
system relativ einfach ist. Es besteht aus einigen Tausend Neuronen, wahrend das von
Saugetieren mehrere Milliarden aufweist. Kandel und seine Mitarbeiter untersuchten den
Prozess der Habituation bei einem Reflex von Aplysia, der dazu fuhrt, dass die Schnecke
ihre Kiemen einzieht. Wird ihre Atemréhre (als , fleischige Schnauze" beschrieben) leicht
berthrt, zieht sie ihre Kiemen einige Sekunden lang ein. Der neuronale Mechanismus, der
fUr diesen Reflex zustandig ist, ist gut erforscht. Die Atemrohre enthédlt 24 sensorische
Neuronen, die auf taktile Reize reagieren. Sechs motorische Neuronen bewirken die
Reaktion des Einziehens der Kiemen. Alle 24 sensorischen Neuronen haben eine
Verbindung (also eine direkte Verbindung mit nur einer Synapse) mit allen
sechs motorischen Neuronen. Zusétzlich haben andere Axons der sensorischen Neuronen



Verbindungen (indirekte Verbindungen, denen ein oder mehrere Inter-
neuronen zwischengeschaltet sind) mit den motorischen Neuronen. Abbildung 3.8b zeigt
einen kleinen Ausschnitt dieses neuronalen Kreislaufs.
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(a) Die Meeresschnecke Aplysia. (b) Ein Ausschnitt des neuronalen Schaltkreises,
der am Kiemenreflex beteiligt ist. Die sensorischen Rezeptoren in der Atemrohre haben entweder
direkt mit einem motorischen Neuron der Kiemen oder mit einem Interneuron eine Synapse. Kandel
und seine Mitarbeiter fanden heraus, dass die Habituation auf jeden Fall in der ersten Synapse der
Kette stattfindet, also dort, wo die Pfeile zu sehen sind. (Kandel, 1979)

Wird die Atemréhre 10- bis 15-mal hintereinander einmal pro Minute stimuliert, entsteht
eine Habituation des Reflexes. Die vollsténdige Habituation halt etwa eine Stunde an,
aber auch nach 24 Stunden ist sie noch teilweise vorhanden. Werden an drei oder vier
Tagen hintereinander diese Stimulationen durchgefiihrt, lésst sich eine Langzeithabitua-
tion (die mehrere Wochen anhdlt) beobachten. Welche Veranderungen auf physiologi-
scher Ebene sind fur diese Habituation verantwortlich? Mit Hilfe einer Reihe von elabo-
rierten Tests konnten Kandel und seine Mitarbeiter feststellen, dass wéhrend der
Habituation an den Synapsen der Axons der sensorischen Neuronen immer eine Verringe-
rung der exzitatorischen Reizleitung stattfindet (an den mit Pfeilen markierten Punkten in
Abbildung 3.8b). Die Forscher fanden auch, dass es hinsichtlich der Empfanglichkeit der
postsynaptischen Neuronen fir die Transmitter keine Veranderung gab. Was sich veran-
dert hatte, war die Menge der von den prasynaptischen (sensorischen) Neuronen freige-
setzten Botenstoffe: Wurde der Stimulus wiederholt prasentiert, nahm die Menge der in



die Synapse gelangenden Transmitter ab. Kandel (1979) beobachtete, dass dieser Habi-
tuationsmechanismus nicht nur bei Aplysia vorkommt. Auch bei zwei anderen Arten
(Langusten und Katzen) hat die physiologische Untersuchung der Habituation eine
Abnahme der von den sensorischen Neuronen ausgeschiitteten Transmitter gezeigt.

Nachdem Kandel genau festgestelIt hatte, welche Neuronen sich wahrend der Habituation
des Kiemenreflexes verandern, formulierte er seine Fragen auf einem niedrigeren Niveau:
Welche chemischen Mechanismen sind fir die verringerte Transmitterfreisetzung des
sensorischen Neurons zustandig? Jedes Mal, wenn ein Neuron feuert, gelangen Kalzium-
ionen an die Axonenden. Man nimmt an, dass dieser Kalziumfluss die Freisetzung von
Transmittern in die Synapse verursacht. Es kénnte also sein, dass dieser Kalziumfluss
zum Axonende mit wiederholter Stimulation des sensorischen Neurons geringer wird.
Entsprechende Studien stiitzen diese Vermutung: Der Kalziumfluss wird wahrend der
Habituation geringer und in der Erholungsphase danach wieder starker. Die Reaktionen
des postsynaptischen (motorischen) Neurons nehmen im selben Ausmal3 zu (Klein,
Shapiro & Kandel, 1980). Die Versuchsleiter schlossen daraus, dass die Abnahme der
Kalziummenge eine Abnahme der in die Synapse gelangenden Transmittermenge verur-
sacht, was wiederum zu einer Abnahme der Erregung des motorischen Neurons fihrt und
letztlich die Reaktion des Kiemenreflexes schwécher ausfallen |8sst.

Die Arbeit von Kandel und seinen Mitarbeitern illustriert die Vorteile des Verfahrens ein-
facher Systeme bei der physiol ogischen Forschung zum Lernen. Aufgrund der vergleichs-
weisen Einfachheit des heuronalen Netzwerkes von Aplysia gelang es den Forschern, die
fur die Habituation verantwortlichen neuronalen Verdnderungen festzumachen und die
dazugehoérenden chemischen Prozesse zu untersuchen. Dadurch wurde deutlich, dass Ler-
nen zumindest in einigen Fallen von Veranderungen an ganz bestimmten Orten des neuro-
nalen Netzes abhangt und nicht von weitlaufigen Vorgangen in vielen Teilen des Nerven-
systems. Auch dass derartige Lernvorgénge keine anatomischen Verénderungen wie das
Wachstum von neuen Axons verursachen, sondern eher Veranderungen der Arbeitsweise
der bereits bestehenden Verbindungen zwischen Neuronen, konnte gezeigt werden.

Da das Nervensystem eines typischen Saugetieres so viel komplexer ist als das von Aply-
Sia, ist es auch viel schwieriger, die einzelnen Neuronen zu identifizieren, die sich wah-
rend der Habituation an einen Stimulus verdndern. Dennoch wurden wesentliche Fort-
schritte bel der Lokalisierung der genauen Hirnregionen gemacht, die an der Habituation
beteiligt sind, zumindest in ausgewahlten Féllen. Michael Davis (1989) hat einen solchen
Fall ausfuihrlich untersucht — die Schreckreaktion einer Ratte auf ein plétzliches lautes
Gerausch. Die Schreckreaktion wird bei einer Ratte gemessen, die in einer Versuchskam-
mer sitzt, die auf Federn gelagert ist. Wenn die Ratte sich erschreckt und bewegt, versetzt
das die Vorrichtung in leichte Schwingung, die von einem Sensor gemessen wird.
Schreckreaktionen bei Ratten unterliegen wie bei Menschen dem Prozess der Habitua-
tion, wenn dassel be laute Geréusch wiederholt auftritt. Davis wollte herausfinden, welche
Teile des Nervensystems der Ratte fiir diese Habituation verantwortlich sind.

Zundchst musste Davis feststellen, welche Teile des Nervensystems Uberhaupt an der
Schreckreaktion beteiligt sind. Durch viele sorgféltige Untersuchungen konnten Davis



und seine Kollegen den gesamten Ablauf innerhalb des Nervensystems verfolgen (Davis,
Gendelman, Tischler & Gendelman, 1982). Die Wahrnehmung beginnt im Hornerv, ver-
lauft durch das akustische System bis zum Gehirn, dann zum motorischen System, das
die an der Schreckreaktion beteiligten Muskeln aktiviert. Weitere Untersuchungen zeig-
ten, dass die Verénderungen wéahrend der Habituation in den vorderen Bereichen des
Schaltkreises stattfinden (also im akustischen System). Obwohl die verantwortlichen
Neuronen nicht genau ausgemacht werden konnten, decken sich Davis Erkenntnisse mit
denen Uber Aplysiain zweierlel Hinsicht: Erstens sind die Neuronen, die sich wéhrend der
Habituation verdndern, auf der sensorischen Seite des Schaltkreises verortet und zweitens
finden die Veranderungen innerhalb des Reflexkreislaufs selbst statt und sind kein Ergeb-
nis von neuen Impulsen von Neuronen aus anderen Bereichen des Nervensystems.

Andere Studien mit Sdugetieren erweitern das physiologische Bild der Habituation,
machen es aber auch komplexer. In einigen Féllen scheinen doch hdhere Ebenen des
Gehirns wie der auf beiden Seiten des Kopfes an den Schl&fen liegende akustische Kortex
beteiligt zu sein. Condon und Weinberger (1991) fanden bel Versuchen mit Meerschwein-
chen, dass einzelne Zellen im akustischen Kortex der Habituation unterlagen, wenn der-
selbe Ton immer wieder zu hdren war. Die Empfindlichkeit der Zellen fir diesen Ton lief3
nach, aber nicht die fir hdhere oder tiefere Tone.

Mit Hilfe der modernen bildgebenden Verfahren wie der Positronenemissions-Tomogra-
fie (PET) und der Magnetresonanz-Tomografie (MRT) ist es heute moglich, Hirnareale
genauer zu identifizieren, die beim Menschen an der Habituation beteiligt sind. Obwohl
die Forschung noch am Anfang steht, legen die Ergebnisse die Vermutung nahe, dass
viele verschiedene Bereiche des menschlichen Gehirns Habituationsvorgange auf wieder-
holt prasentierte Stimuli zeigen. MRT-Bilder machten Habituation gegentiber visuellen
Stimuli im visuellen Kortex sichtbar (Condon, M cFadzean, Hadley, Bradnam & Shahani,
1997). PET-Bilder zeigten Veranderungen im Zerebellum, wenn sich eine Person an ein
lautes Gerdusch gewdhnte (Timmann und andere, 1998). Einma mehr wurden also
Belege fur Verdnderungen in bestimmten Bereichen des Nervensystems aufgrund einer
wiederholten Présentation bestimmter Reize gefunden.

Neurophysiologen verwenden den Begriff der Plastizitét, um die Féhigkeit des Nervensys-
tems zu beschreiben, sich aufgrund von Erfahrung oder Stimulation zu veréndern. Die physi-
ologischen Untersuchungen zur Habituation zeigen, dass Plastizitét auf vielen verschiedenen
Ebenen des Nervensystems vorkommt und dass sie manchmal in chemischen Verénderungen
bereits existierender Synapsen begriindet liegt und nicht im Wachstum neuer Synapsen.

Richard Solomon und John Corbit (1974) entwickelten eine Theorie der Emotion, die viel
Aufmerksamkeit erregte. Sie zielte darauf ab, eine ganze Bandbreite emotionaler Reak-
tionen abzudecken. Der Lerntypus, mit dem sie sich beschéftigten, &hnelt den Beispielen
der Habituation, die hier bereits behandelt wurden. In beiden Féllen veréndert sich die
Reaktion eines Individuums auf einen Reiz aufgrund wiederholter Présentation dieses



Reizes. Die Meinungen zur Opponent-Process-Theorie sind sehr unterschiedlich. Am
besten Sie hilden sich Ihre eigene Meinung Uber die wissenschaftlichen Verdienste der
Theorie, indem Sie den folgenden Abschnitt lesen und die Kriterien wissenschaftlicher
Theorien aus dem ersten Kapitel zur Anwendung bringen.

Stellen Sie sich vor, dass Sie als Medizinstudent ein Seminar in organischer Chemie besu-
chen. Sie haben in einer Zwischenpriifung ein , befriedigend” erhalten und lhre Leistun-
gen bei Labortbungen waren ,mittel“. Fir das Endexamen haben Sie hart gearbeitet,
konnten aber trotzdem einige Fragen nicht beantworten. Beim Verlassen des Priifungsrau-
mes hdren Sie, wie einige Studenten Uber die schwere Priifung sprechen. Einige Wochen
spater bekommen sie die Semesternoten mitgeteilt und erfahren zu Ihrer Uberraschung,
dass Sie in organischer Chemie eine Eins minus bekommen haben! Sie reagieren sofort
euphorisch und erzéhlen allen Leuten, die Sie treffen, von Ihrem Erfolg. Sie sind so auf-
geregt, dass Sie gar nicht ernsthaft lernen kdnnen. Beim Einkaufen lassen Sie sich von
den uUblichen Belastigungen eines typischen Alltags (lange Warteschlangen, unfreundli-
che Verkéufer) keineswegs aus der Ruhe bringen. Am Abend hat Ihre Aufregung dann
etwas nachgelassen und Sie erleben einen Zustand von Zufriedenheit. Am néchsten Mor-
gen bekommen Sie einen Anruf vom Prifungsbiro. Man teilt Thnen mit, dass eseinen Irr-
tum gegeben hat und Sie in Wirklichkeit nur eine Zwei minus bekommen haben. Dies
fihrt dazu, dass Sie sich sofort niedergeschlagen und enttduscht fiihlen. Sie revidieren
Ihre Plane dartiber, an welcher Universitét Sie sich fir die Fortsetzung lhres Studiums
bewerben wollen, und fragen sich, ob Sie Uberhaupt weiterstudieren werden. Nach eini-
gen Stunden normalisiert sich Ihr emotionaler Zustand wieder.
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Das typische Muster einer emotionalen Reaktion laut der Opponent-Process-Theo-
rie. Der durchgezogene Balken gibt die Zeit an, in der der emotionsauslosende Stimulus présentiert
wird. (Solomon & Corbit, 1974)



Dieses Beispid zeigt alle wichtigen Stadien einer typischen emotionalen Situation, wie sie
von der Opponent-Process-Theorie beschrieben werden. Abbildung 3.9 stellt die emotio-
nalen Zusténde in dieser vorgestellten Situation schematisch dar. Der durchgezogene
Balken unten gibt die Zeit an, in der emotionsaud 6sende Stimuli aufteten. In unserem Bei-
spiel bezieht er sich auf die Zeit, in der Sie glaubten, die beste Note bekommen zu haben.
Die Y-Achse entspricht der Stérke der emotionalen Reaktionen des Individuums wahrend
der Stimulus auftritt und danach. (Solomon und Corbit tragen die Reaktion auf den Stimu-
lus selbst immer in positiver Richtung an, egal ob das Gefhl ,,angenehm® oder ,,unange-
nehm® ist.) Laut Theorie verursacht das Erscheinen des Stimulus das pl6tzliche Auftreten
einer emotionalen Reaktion, die schnell einen Intensitdtshdhepunkt erreicht (die erste
Euphorie in unserem Beispiel). Diese Reaktion lasst dann alméhlich etwas nach und der
emotionale Zustand pendelt sich auf einer bestimmten Ebene ein (die Zufriedenheit am
Abend). Mit dem Ende des Reizes (dem Anruf) findet ein pl6tzliches Umschalten zu einer
emotionaen Nachreaktion statt, die in gewisser Hinsicht das Gegenteil der ersten Emotion
ist (Niedergeschlagenheit und Enttduschung). Auch diese Nachreaktion lasst allmahlich
nach und der emotionale Zustand des Individuums wird wieder neutral .

Um ihre Argumente zu bekraftigen, zogen Solomon und Corbit einige Versuchsergeb-
nisse in Betracht, die auf einer anfangs eindeutig negativen emotionalen Reaktion basier-
ten. Bei diesem Versuch (Church, LoLordo, Overmier, Solomon & Turner, 1966) wurde
die Herzfrequenz als objektives Mal3 der emotionalen Reaktion der Versuchstiere verwen-
det. Dazu wurden Hunde in Geschirren fixiert und bekamen einige leichte Elektroschocks
von zehn Sekunden Lénge. Bel den ersten Schocks reagierten die Hunde typischerweise
mit einer starken Abwehrreaktion: Sie jaulten auf, zerrten an den Leinen, urinierten oder
defékierten und stréubten ihr Fell. Nach den letzten Schocks war das typische Verhalten
,»bedriickt, zégerlich und gereizt“. Auch wenn diese Nachreaktion nicht das ,, Gegenteil”
der ersten Abwehr ist, so unterscheidet sie sich doch sehr davon. Nach einer kurzen Zeit
verschwand die Bedricktheit, und der Zustand der Hunde normalisierte sich. Sie waren
wieder ,, aktiv, wachsam und sozial reaktiv“. Die Messung der Herzfrequenz unterstiitzte
diein Abbildung 3.9 dargestellten Angaben: Wahrend der Elektroschocks stieg die Herz-
frequenz rasch von einem Ruhezustand von etwa 120 Schldgen pro Minute auf Maximal-
werte von etwa 200 Schlégen pro Minute. Danach sanken die Werte wieder. Nach dem
Ende der Schocks gab es einen Rebound-Effekt, durch den die Herzfrequenz auf etwa 90
Schlége pro Minute sank. Nach 30 bis 60 Sekunden normalisierte sie sich.

Solomon und Corbit beschreiben noch weitere Beispiele emotionaler Situationen, aber wir
wollen uns kurz den intervenierenden Variablen ihrer Theorie zuwenden. Dazu gehdren
dieinternen Prozesse, die ihrer Meinung nach den beobachtbaren emotionalen Reaktionen
eines Individuums zugrunde liegen. Sie gehen davon aus, dass diein Abbildung 3.9 darge-
stellten Verl&ufe das Ergebnis von zwei internen Prozessen sind, die antagonistisch wirken.
Sie werden und genannt. Der a-Prozess ist weitgehend fiir die erste
emotionale Reaktion verantwortlich, der b-Prozess firr die Nachreaktion. Die linke Hélfte
der Abbildung 3.10 zeigt, wie diese beiden Prozesse zusammenwirken und das Muster in
Abbildung 3.9 hervorbringen. Solomon und Corbit beschreiben den a-Prozess als schnelle



Reaktion auf einen Reiz, die rasch zu einem Maximum ansteigt und dort bleibt, solange
der Stimulus prasent ist. Setzt der Stimulus aus, kommt der a-Prozess rasch zu einem Ende
(siehe die mittlere linke Kurve in 3.10). In der Studie zur Herzfrequenz wére der a-Prozess
ein hypothetischer interner Mechanismus (vielleicht der Adrenalinwert im Blut), der unter
anderem auch das Ansteigen der Herzfrequenz verursacht. Der antagonistische b-Prozess
wird vermutlich nur in Reaktion auf den a-Prozess in Gang gesetzt und entsteht und ver-
geht langsamer. Die mittlere linke Kurve in Abbildung 3.10 zeigt die langsamere Zu- und
Abnahme des b-Prozesses. Im Beispiel mit der Herzfrequenz wére der b-Prozess ein inter-
ner Prozess, der zur Verlangsamung der Herzfrequenz fahrt.
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Laut der Opponent-Process-Theorie wird die emotionale Reaktion (oder die
».manifeste affektive Reaktion*) einer Person durch das Zusammenwirken der zugrunde liegenden
a- und b-Prozesse bestimmt. Der Zeitverlauf dieser Prozesse, wenn ein emotionsauslosender Stimulus
die ersten Male auftritt, ist links dargestellt. Auf der rechten Seite sind die erwarteten Verlaufe nach
etlichen Wiederholungen desselben Reizes zu sehen. (Solomon & Corbit, 1974)

In Abbildung 3.10 beginnt der b-Prozess, wahrend der Stimulus (der Schock) noch vor-
handen ist. Solomon und Corbit nahmen an, dass die emotionale Reaktion durch einfache
Subtraktion vorhergesagt werden kann, wenn der a und der b-Prozess gleichzeitig wirk-
sam sind. Das bedeutet, dass die Aktivitét des a-Prozesses in gewissem Ausmal3 durch die
Aktivitét des b-Prozesses gegengesteuert wird, wodurch die emotionale Reaktion schwé-
cher wird. Laut Theorieist es der zunehmende b-Prozess, der das Nachlassen der anfang-
lichen emotionalen Reaktion vom Héhepunkt auf das Normalniveau bewirkt. Wenn der
Reiz aufhort und der a-Prozess schnell zum Ende kommt, bleibt nur der b-Prozess Uibrig,
der die emotionale Nachreaktion bewirkt. Bevor Sie hier weiterlesen, sollten Sie sich ver-
sichern, dass Sie verstanden haben, wie die beiden Prozesse in der mittleren linken Kurve
von Abbildung 3.10 zusasmmenwirken und die obere linke Kurve ergeben.



Bisher war die Diskussion auf die erste Begegnung eines Individuums mit einem neuen
Stimulus beschrankt. Ein wesentliches Element der Opponent-Process-Theorie ist die
Moglichkeit vorherzusagen, wie sich eine emotionale Reaktion durch die Wiederholung
der Présentation desselben Stimulus verandert. Kurz gesagt geht die Theorie davon aus,
dass durch die Wiederholung des Reizes die erste emotionale Reaktion einer Habituation
unterliegt — sie wird némlich immer schwécher —, wéhrend gleichzeitig ein deutlicher
Angtieg an Intensitdt und Dauer der Nachreaktion stattfindet. Die Kurve rechts oben in
Abbildung 3.10 zeigt die erwartete emotionale Reaktion nach vielen Stimulationen. Die
Kurve rechts in der Mitte zeigt, dass die Veranderung laut dieser Theorie das Ergebnis
einer Zunahme der Stérke des b-Prozesses ist. Solomon und Corbit gingen davon aus,
dass sich der a-Prozess nicht verandert, aber der b-Prozess durch Wiederholung stérker,
ohne Wiederholung aber schwécher wird. Durch wiederholte Stimulation setzt der b-Pro-
zess schneller ein, erreicht ein htheres Maximus und lasst nach dem Ende des Stimulus
langsamer nach.

Solomon und Corbit belegten diese Vorhersagen, indem sie die Reaktionen von Hunden
beschrieben, die in der Studie von Church und seinen Kollegen (1966) eine Reihe von
leichten Elektroschocks erhalten hatten. Nach einigen Wiederholungen kam es wahrend
der Schocks bei den Hunden nur noch zu einem leichten Anstieg der Herzfrequenz. Nach-
dem die Schocks aufgehort hatten, sank die Herzfrequenz der Hunde um 60 Schlége pro
Minute und es dauerte zwei bis finf Minuten (statt einer Minute oder weniger), bis sich
die Herzfrequenz wieder normalisiert hatte. Auch das sichtbare Verhalten der Hunde ver-
anderte sich mit zunehmender Gewdhnung:

Wahrend der Schocks verschwanden die Zeichen des Schreckens. Stattdessen schienen
die Hunde Schmerz, Arger, Angst zu empfinden. Sie winsdlten eher, als dass sie jaul-
ten. Sie urinierten, defékierten nicht mehr und zerrten nicht am Halsband. Wurden sie
nach dem Ende des Versuchs losgel assen, sprangen sie herum und an den Leuten hoch,
wedelten mit dem Schwanz und hatten einen ,, Anfall von Freude". Nach einigen Minu-
ten waren sie wieder normal: freundlich, aber ruhig (Solomon & Corbit, 1974, S.122).

Kurz gesagt entspricht das Verhalten der Hunde mit zunehmender Erfahrung ihrer
Herzfreguenz: Die Reaktion auf die Elektroschocks war schwécher als zuvor, aber die
Nachreaktion war intensiver und lénger.

Solomon und Corbit behaupten, dass die Opponent-Process-Theorie die zeitliche Dyna-
mik von vielen verschiedenen emotionalen Erfahrungen beschreiben kann. Weitere ihrer
Beispiele verraten einiges Uber die Generalisierbarkeit der Theorie. Sie filhrten beispiels-
weise die emotionalen Reaktionen von Fallschirmspringern bei ihrem ersten Sprung und
bei spéteren Springen an, die S. M. Epstein (1967) beschrieben hat. Grob gesagt &hneln
die emotionalen Erfahrungen der Fallschirmspringer jenen der Hunde in der Studie zur
Herzfrequenz. Unerfahrene Fallschirmspringer wirken bei ihrem ersten Sprung vallig
geschockt. Unmittelbar danach sind sie einige Minuten lang benommen. Dann kehrt wie-
der der Normalzustand ein. Erfahrene Fallschirmspringer scheinen bei einem Sprung nur



wenig Angst zu haben, berichten aber von Glicksgefihlen und Euphorie danach, die
mehrere Stunden anhalten kann. Sie erkl&ren, dass diese Euphorie einer der Hauptgriinde
dafUr ist, dass sie mit dem Springen weitermachen.

Ein bildliches Beispiel mit einer angenehmen ersten Reaktion, auf die eine unangenehme
Nachreaktion folgt, hat mit dem Konsum von Opiaten zu tun. Nach einer ersten Injektion
von Opiaten berichten die Betroffenen von intensiven Gliicksgefihlen (,, Rausch). Dieses
emotionale Hochgefuhl schwécht sich zu einem weniger intensiven Gefiihl von Behag-
lichkeit ab. Wenn die Wirkung der Droge aufhort, setzt daflir die unangenehme Nachreak-
tion in Form von Ubelkeit, Schlaflosigkeit, Reizbarkeit, Angsten, Appetitmangel und
anderen korperlichen Problemen ein. Auch das Verlangen nach der Droge tritt rasch auf.
Die Entzugserscheinungen kdnnen Stunden oder Tage dauern.

Ein erfahrener Drogenkonsument erlebt jedoch andere Reaktionen. Die Injektion sorgt
nicht flr einen ersten Rausch, sondern nur fir recht angenehme Gefihle, wenn Giberhaupt.
Dieses Nachlassen der Wirkung einer Droge mit wiederholtem Gebrauch wird

genannt. Sie wird abgesehen von Opiaten auch bei anderen Drogen beobachtet. Manche
Theoretiker haben darauf verwiesen, dass die Drogentoleranz ein gutes Beispiel fur Habi-
tuation ist (zum Beispiel Baker & Tiffany, 1985). Laut der Opponent-Process-Theorie ist
die Toleranz das Produkt eines verstarkten b-Prozesses. Dies erklért auch, warum die Ent-
zugserscheinungen mit wiederholtem Gebrauch der Opiate schlimmer werden und
Wochen oder langer anhalten. In diesem Stadium nimmt der Betroffene die Opiate nicht
mehr aus Vergniigen, sondern um die Entzugserscheinungen zeitweise zu lindern. In
Begriffen der Opponent-Process-Theorie bedeutet jede Injektion ein Wiedereinsetzen des
aProzesses, der den vom b-Prozess ausgel6sten Entzugserscheinungen entgegenwirkt.
Leider stérkt jede Injektion auch den b-Prozess, so dass der Betroffene in einen Teufels-
kreis kommt. Solomon und Corbit behaupten, dass ihre Theorie eine Erkl&rung nicht nur
fr den Drogenkonsum, sondern fir jedes Suchtverhalten liefert (auch den Konsum von
Nikotin, Alkohol, Barbituraten und Amphetaminen). Wir werden in Kapitel 5 sehen, dass
andere Forscher, die sich mit dem Drogenkonsum beschéftigt haben, den Details der
Opponent-Process-Theorie nicht zustimmen.

Weshalb beinhalten viele emotionale Reaktionen einen a-Prozess und einen antagonisti-
schen b-Prozess? Solomon und Corbit nehmen an, dass der b-Prozess einen, wenn auch
unvollkommenen, korperlichen Mechanismus darstellt, um langere intensive Gefiihle zu
vermeiden. Emotional e Extremsituationen, egal ob positive oder negative, erschépfen die
korperlichen Ressourcen des Koérpers. Ein anhaltender a-Prozess wird also vom entspre-
chenden b-Prozess zumindest teilweise gegengesteuert. Wenn dies die Funktion des b-
Prozesses ist, zeigen die Beispiele des Suchtverhaltens eindeutig, dass der Mechanismus
unvollkommen ist.

Wiein Kapitel 1 besprochen, weisen gute wissenschaftliche Theorien mehrere Merkmale
auf, darunter die, dass sie Uberprifbare Vorhersagen erlauben und dass diese Vorhersagen
schliefdlich mit Untersuchungsergebnissen tibereinstimmen. Die Opponent-Process-Theo-
rie macht bestimmte Vorhersagen Uber emotional e Reaktionen, die in einigen Experimen-



ten Uberprift wurden. In vielen Féllen konnten die Vorhersagen der Theorie belegt wer-
den (zum Beispiel von Glover, 1992; R. L. Solomon, 1980), in einigen aber nicht
(Eiserer, 1990; Fanselow, DeCola & Young, 1993). Ein weiteres Merkmal guter Theorien
ist ihre Fruchtbarkeit, also das Vermogen, neue Ideen und Forschungsvorhaben anzure-
gen. Die Opponent-Process-Theorie kann definitiv als fruchtbare Theorie beurteilt wer-
den. Durch sie entstand eine Reihe von dhnlichen Theorien, die die grundlegende Idee
aufgriffen und leicht abgewandelt verwendeten (einige davon werden im flinften Kapitel
besprochen). Sie wurde zur Erforschung verschiedener Bereiche menschlichen Verhal-
tens angewendet, unter anderem von Nahrungsmittelvorlieben (Zellner, 1991), der Wir-
kung von Sport (Lochbaum, 1999) und der Behandlung von Patienten mit Angststérun-
gen (Ley, 1994).

Trotz ihres Erfolges wird die Opponent-Process-Theorie haufig mit dem Argument kriti-
sert, dass es wenig konkrete Belege flr die physiologischen Mechanismen gibt, die dem
hypothetischen & und b-Prozess entsprechen konnten. Natirlich wirde hier Abhilfe
geschaffen, wenn die Forscher physiologische Prozesse féanden, die den Vorhersagen der
Theorie entsprechen. Eine Studie mit Ratten hat bei spiel sweise gezeigt, dass dasselbe Hirn-
areal (bekannt als der nucleus accumbens) offenbar sowohl an der ersten positiven Reaktion
auf den Konsum von Opiaten a's auch an der negativen Nachreaktion beteiligt ist (Koob,
Caine, Parsons, Markou & Weis, 1997). Weitere Studien Uber diese oder andere Hirnregio-
nen kénnten moglicherweise Hinweise darliber liefern, warum die positive Reaktion mit
wiederholtem Konsum von Opiaten schwacher wird, die Nachreaktion aber stérker.

Kritiker verweisen auch darauf, dass die von Solomon und Corbit verwendeten Beispiele
sehr unterschiedliche Zeitverlaufe aufweisen. Bel der Studie zur Herzfrequenz bei Hunden
dauert der b-Prozess nur Sekunden oder wenige Minuten. Bel einer Sucht kann er Monate
andauern. Ist es wahrscheinlich, dass dersel be physiol ogische M echanismus bei emotiona
len Vorgangen eine Rolle spielt, deren Dauer so unterschiedlich ist (Abweichung um den
Faktor 10.000 oder mehr)? Kritiker haben auch angefihrt, dass es moglicherweise nur eine
oberflachliche Ahnlichkeit zwischen den verschiedenen Beispielen gibt.

Zur Verteidigung der Opponent-Process-Theorie konnten wir anfihren, dass es keine
Rolle spielt, ob die emotionalen Reaktionen auf demselben physiol ogischen Mechanis-
mus beruhen oder auf vielen verschiedenen, solange sie den Vorhersagen der Theorie ent-
sprechen. Auf rein deskriptiver Ebene scheinen die wichtigsten Merkmale der von der
Opponent-Process-Theorie beschriebenen emotionalen Vorgange (Héhepunkt, Plateau-
wert, Nachwirkung, Verénderung durch wiederholte Stimulation) ziemlich gut durch Ein-
zelfalluntersuchungen, systematische Beobachtungen und Experimente dokumentiert zu
sein. Egal ob diese emotionalen Vorgange einen gemeinsamen physiologischen Mecha-
nismus haben oder nicht, die Daten legen die Vermutung nahe, dass die Theorie einige
Charakteristika von emotionalen Reaktionen erfasst, die ziemlich allgemeingliltig sind.
Obwohl man den ehrgeizigen Versuch der Theorie, einen umfassenden Rahmen fir ver-
schiedene emotionale Situationen zu schaffen, auch as ihre Schwéche ausgelegt hat,
konnte dies letztlich ihr groftes Verdienst sein. Der von der Opponent-Process-Theorie
geschaffene Blickwinkel erlaubt uns, Gemeinsamkeiten in unseren Emotionen zu entde-
cken, diebei einer kurzsichtigeren Analyse von individuellem emotionalen Verhalten ver-
mutlich unbemerkt bleiben wiirden.



Eine der einfachsten angeborenen Verhaltensweisen ist der Reflex, der eine Reaktion
auf einen spezifischen Stimulus darstellt. Ein Beispiel ist das Zwinkern der Augenli-
der, wenn ein helles Licht die Augen trifft. Kinese ist die zuféllige Bewegung as
Reaktion auf einen spezifischen Stimulus, wahrend Taxis die gezielte Bewegung ist
(zum Beispiel, wenn sich ein Fisch an dem von oben einfallenden Licht orientiert, um
seine Wasserlage zu regulieren). Fixe Verhaltensmuster sind Abfolgen von Verhal-
tensweisen, dieimmer in einer starren Ordnung stattfinden, wahrend Reaktionsketten
flexiblere Abfolgen sind, die sich an die herrschenden Umsténde anpassen kénnen.
Die Begriffe der Kontrollsystem-Theorie, die dem Vergleich zwischen einem aktuel-
len Zustand und dem gewiinschten Zustand dient, sind niitzlich, um angeborene Ver-
haltensmuster zu analysieren.

Habituation ist die Abnahme und das letztendliche Verschwinden einer Reflexreak-
tion, wenn dersel be Stimulus immer wieder prasentiert wird. Sie ermoglicht es Lebe-
wesen, unwichtige, repetitive Ereignisse zu ignorieren. Bel einfachen und komplexen
Geschopfen zeigt die Habituation diesel ben Eigenschaften wie Vergessen, Uberlernen
und Stimulusgeneralisierung. Forschungen mit einfachen L ebewesen wie der Meeres-
schnecke Aplysia, aber auch mit Saugetieren, haben die physiologischen und chemi-
schen Veranderungen zurtickverfolgt, die wahrend der Habituation im Gehirn stattfin-
den, aber auch die in einigen Fallen beteiligten Hirnregionen.

Die Opponent-Process-Theorie von Solomon und Corbit besagt, dass viele emotio-
nale Reaktionen aus einer ersten Reaktion (dem a-Prozess) und einer spéteren, gegen-
sétzlichen Reaktion (dem b-Prozess) bestehen. Die wiederholte Présentation dessel-
ben Stimulus stérkt den b-Prozess, so dass die erste Reaktion schwéacher und die
Nachreaktion stérker und langer wird. Diese Theorie wurde auf eine Bandbreite von
emotionalen Reaktionen angewendet, unter anderem die Drogensucht, die beim Fall-
schirmspringen auftretenden Gefiihle und die Reaktionen auf schmerzliche oder
unangenehme Reize.



Wiederholungsfragen

Beschreiben Sie je ein Beispiel der folgenden angeborenen Verhaltensmuster: Re-
flex, Kinese, Taxis, fixes Verhaltensmuster und Reaktionskette. Wahlen Sie eines
dieser Beispiele aus und zeigen Sie, wie es mit den Begriffen der Kontrollsystem-
Theorie analysiert werden kann.

Fihren Sie einige der allgemeinen Prinzipien der Habituation an und geben Sie ein
konkretes Beispiel, um zu zeigen, wie sie funktionieren. Warum ist dieser einfache
Lerntypus so niitzlich? Wie kann die Habituation bei Suglingen beobachtet werden?

Warum haben Wissenschaftler die Habituation so ausfihrlich an der Meeresschne-
cke Aplysia erforscht? Was wurde Uber die neuronalen und chemischen Mechanis-
men der Habituation beim Kiemenreflex dieses L ebewesens in Erfahrung gebracht?

Zeichnen Sie das Schema einer typischen emotionalen Reaktion auf einen neuen
Stimulus in Anlehnung an die Opponent-Process-Theorie auf. Zeichnen Sie auch
ein Diagramm fur das veranderte Muster, das auftritt, wenn ein Stimulus haufig
wiederholt wurde. Verwenden Sie ein konkretes Beispiel, um die verschiedenen
Teile der emotionalen Reaktion in beiden Fallen zu erkléren.
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