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Physiologische Instinktforschung' 
Von N. TI NBI~ R G I~ N ~, Leiden (Niederlande) 

Die Instinktforschung hat mit den Arbeiten von 
LORENZ und seinen Mitarbeitern neue Wege einge- 
schlagen. Wesentlich in dieser neuen Entwicklung ist, 
daB das Objekt (das angeborene Verhalten) mit der all- 
gemeinen <~objektivistischen~> Methode der Physiologie 
in Angriff genommen wird. Eben wegen dieser grund- 
s~Kzlichen _~hnlichkeit der Methode bezeichnen wir die- 
sen Typ der Verhaltensforschung gew6hntich nicht mit 
dem Namen Psychologie, sondern nennen sie Etho- 
logie. Was diese Ethologie zu einem mehr oder weniger 
selbsttindigen Zweig der Physiologie macht, ist die Tat- 
sache, daB die Physiologie sich bis )etzt haupts~ichlich 
mit den Funktionen einzeln'er Organe besch~iftigt hat. 
Es besteht eine Nervenphysiologie, eine Sinnesphysio- 
logie und eine Muskelphysiologie. Die Ethologie ver- 
wertet die Ergebnisse dieser Wissenschaften, hat aber 
als Hauptobjekt die Erscheinunge{1 der Koordination, 
der Integration dieser Organfunktionen. Dieses Stu- 
diuln der koordinierten Funktion der animalen Organ- 
systeme verlangt spezielle Anwendungen und Tech- 
niken der allgemeinen objektivistischen Methode. 

Es wird gegen eine objektivistische Untersuchung 
des Verhaltens oft eingewendet, dab sie unser Bild der 
Tiere und gar des Menschen vermaterialisiere und 
durch und durch mechanistisch sei, indem sie die wieh- 
tigen subjektiven Erscheinungen iibersehe und dasTier 
nut als Maschine betrachte. Demgegeniiber sei betont, 
dab die ~Beschrankung auf ob]ektivistisches Studium 
eine bewuBte ist, die methodisch notwendig erscheint. 
Die Ethologie behauptet nicht etwa, das Tier sei eine 
Maschine; sie behauptet nut, dab das Tier (physiologi- 
sche) Mechanismen hat, dab es nut diese Mechanismen 
sind, die fiir die Verursaehung des Verhaltens verant- 
wortlich sind, und dab man diese Mechanismen nur mit 
HiKe objektivistischer Methoden untersuchen kann. 
Die Ethologie bildet sich auch nicht ein, dab sie die 
einzig richtige Methode zum Verst~ndnis der Tiere an- 
wendet. Man kann ja auch andere Aspekte des tieri- 
schen Verhaltens studieren, sie zum Beispiel mit dem 
Auge des Kiinstlers oder mit dem des Subjektiyisten, 
oder mit dem des Teleologen betrachten. Es ware arm- 
lich, nicht einzusehen, dab diese siimtlichen Betrach- 

1 Zusammenfassung yon vier an der Universit/it Zfirich, Januar 
1948, abgehaltenen Gastvorlesungen. 

Reichsuniversit~it; Zoologischcs Laboratorium. 

tungsweisen als )kul3erungen des menschlichen Geistes 
ihre relativen Rechte haben. Und wieweit auch die 
mit unserer Zivilisation einhergehende Spezialisierung 
jeden yon uns vereinseitigt hat, wir sind gl'iicklicher- 
weise noch nicht so weit, dab jeder von uns, ein wie 
verstockter Naturwissenschaftler er auch sein m6ge, 
nur an der Entdeckung kausaler Zusammenll~inge 
Freude erlebt; wir k6nnen~alle noch die Sch6nheit des 
Tieres oder das Sicheinfiihlen in seine Erlebnisse oder 
die Betrachtung seines AngepaBtseins geniellen. Der 
Ethologe behauptet nur, dab wenn einmal die objek- 
tivistische Frage gestellt worden ist, man nut mit HiKe 
objektivistischer Methoden zu einer Antwort gelangen 
kann. W~ihrend also der Ethologe gerne den relativen 
VCert anderer Betrachtungsweisen anerkennt, wie er 
sich auch des relativen Wertes seiner eigenen Wissen- 
schaft bewuBt ist, kommt er mit Psychologen und 
Teleologen in Konflikt, sobald diese die ob)ektivisti- 
schen Fragen mit ihren Antworten belegen, wie wenn 
sie etwa einen Affekt oder einen Zweck als Ursache 
einer Bewegung andeuten. 

Bis jetzt hat unser Forschungszweig nur mehr oder 
weniger fragmentarisches Tatsachenmaterial geliefert. 
Gerade dadurch aber, dab hier im wesentlichen die- 
selbe Methode wie in den anderen Gebieten der Physio- 
logie angewandt wird, ist das Schlagen yon Brficken 
zu diesen anderen Gebieten im Prinzip m6glich. Ich 
glaube, dab wit bei aller Liickenhaftigkeit unserer Er- 
gebnisse doch jetzt so weit sind, dab es angebracht ist, 
einen ersten Versuch zu einer Synthese zu machen. In 
dieser Arbeit soll dieser Versuch unternommen werden, 
wobei mich Platzmangel zu skizzenhafter Schematisie- 
rung zwingt. 

Jt'uflere verursachende Faktoren 

Der erste Schritt des Studiums der Verursachung ist 
die Erkenntnis, dab es verursachende Faktoren ver- 
schiedener Art gibt. Verhalten ist zugleich spontan und 
reaktiv, d.h. es wird von inneren und yon ~iul3eren Fak- 
toren beeinfluBt. ~,Vir fangen mit der Betrachtung der 
~iuBeren Faktoren an. Diese wirken immer dutch die 
Sinnesorgane. 

Die Methode zur Untersuchung der potentiellen Lei- 
stungen der Rezeptoren ist von v. FRISCH meisterhaft 
ausgearbeitet und vielfach angewandt worden. Dutch sie 
erfahren wir, was ein Tier wahrnehmen kann und was 
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Abb. I. Reaktion eines mit Fleischbrtihe chemisch aktiviertcn Gelb- 
rands (Dytiscus marginatis L.). Der K~fer Jst in der Duftwolke 
(punktiert) gewissermaBen ~gefangcn,, und sueht am 13oden umher. 

Die Augen spiclen dabei keine Rolle. 

nicht. Das allgemeine Ergebnis zeigt, dab jede Tierart 
hinsichtlich ihrer potentiellen Merkwelt yon jeder an- 
deren verschieden ist, und dab eine beliebige Tierart 
dem Menschen einerseits unterlegen, andererseits iiber- 
legen sein kann. So wissen wir, dab die meisten Tiere 
taub sind, dab aber die Fledermliuse Ultraschall rezi- 
pieren k6nnen. Bienen und viele andere Insekten sind 
praktisch rotblind, sind aber fiir ein weites Gebiet  des 
Ultravioletts empfindlich. 

Wenn wir nach mtihevoller Arbeit wissen, was ein 
Tier wahrnehmen kann, k6nnen wir aber noch nichts 

tiber die ~ul3eren Faktoren einer bestimmten Reaktion 
dieses Tieres aussagen. Die aktuelle ausl6sende oder 
aufladende Reizsituation bleibt n~mlich meistens sehr 
welt zuriick hinter dem was wit auf Grund der Poten- 
zen der Sinnesorgane erwarten wtirden. 

Erstens kann es vorkommen, dal3 ganze Sinnesorgane 
a~ tier Ausl6sung ei~e~ bestimmte~ Verhalteus 
gar nicht beteiligt sind. Ein nahrungsuchender Gelb- 
rand zum Beispiel (Abb. 1) reagiert nur  auf chemische 
und taktile Reize und gar nicht auf visuelle, ob- 
wohi er doch sehr sch6n entwickelte Augen hat, die er 
bei anderen Gelegenheiten auch gebraucht (Abb. 2). 

Aber auch die mitwirkenden Sinnesorgane sind nicht 
voll an der Ausl6sung einer Reaktion beteiligt : das Tier 
reagiert nur auf wenige, mehr oder weniger scharf be- 
grenzte ,Schliisselreize~. Die Sperrbewegung junger 
Drosseln wird zum Beispiel nur yon Gegenst~nden aus- 

Abb. 2. Kopf des Gelb~ands mit Facettenauge. Links oben: einige 
Ommatidien bei stfirkerer Vergr~Berung. 

Abb. 3. Attrappen des miinnlichen Stichlings (Gasterosteus aculeatus 
L.). Die vier unteren sind kampfauslSsend, die obere nieht. (Pank- 

tiert = rot). 
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gel&t, die gr613er als etwa 3 mm sind, sich bewegen ~ ~ 
und sieh fiber der Horizontalebene des Auges befinden. g Kleinere, bewegungslose oder sich unterhalb der Hori- ~ 
zontalebene befindliche Objekte werden oft von den 
Tieren bemerkt, sie 16sen aber nicht die Sperreaktion 
aus (TIXBERGEN und KUENEN:). -- Die Kampfhand- 

~ ~ ~ , . ~ ' * -  Abb. 5. Raubvogelattrappen. Die vier oberen sind nieht wirksam, die 
• , . .  - zwei unteren sind fluchtausl6send (nach KRJiTZIG, 1!140). 

Abb. 4. Attrappen eines weibliehen Stiehlings. Unteres Bild: grob 
diekbfiuehig, oberes Bild: detailliert sehlank. 

lungen mttnnlicher Stichlinge sind Re- 
aktionen auf die visuelle Wahrnehmung 
eines in ihrem Territorium befindlichen 
Mttnnehens. Attrappenversuehe erge- 
ben, dab sehr grobe Modelle mit roter 
Unterseite sehr viel starker ausl6send 
wirken als genaue Nachahmungen, die 
das Rot des m~innlichen Prachtkleides 
nieht tragen (Abb. 3) (TER PELICWlJK 
und TINBERGEN2). -- Die Balzhand- 
lungen m~innlicher Stichlinge sind eine 
Reaktion auI visuelle Reize, die vom 
tr~ichtigen Weibchen ausgehen. Auch 
hier zeigen 2~ttrappenversuche, dab 
s~tmtliche Formmerkmate wirkungslos 
sind, mit Ausnahme des geschwollenen 
Abdomens; wie in Abb. 4 ersichtlich, 
hat eine grobe, dickNiuchige Attrappe 
einen gr6Beren ausl6senden Wert als 
eine in Einzelheiten formgetreue, aber 
schlanke Attrappe. -- Die Reaktionen 
junger Enten- und Htihnerv6gel auf 
vortiberfliegende Raubv6gel sprechen 
selektiv auf ein ganz bestimmtes Form- 
merkmal an ,  nttmlieh das des kurzen 
Halses. Fltigel- oder Schwanzform tun 
nichts zur Sache, aber sogar grobe 

1 N. TINBERGEN und D. J. KUENEN, Z. Tier- 
psychol. ,7, 37 (1999)' 

J. J. TER PELKI, VIJK und N. TINBERGEN, Z, 
Tierpsychol, 1, 193 (1937}. 

Modelle mit einem raubvogeltihnlichen kurzen Hals 
(Abb. 5) bewirken die typischen .Reaktionen des Sich- 
driickens, Deckungsuchens, der Abwehr, des War- 
nens u s w .  (KRXTZIG 1 und LORENZa). --- Junge Sil- 
berm6wenkiicken riehten ihre Bettelreaktionen auf 
den roten Fleck am Unterschnabel des Altvogels 
(GoETHES). Ntihere Versuche ergaben, dab sie sich 
hierbei nicht nach der Farbe richteten, sondern auf 

1 H. KRXTZIG, J. Ornithol. SS, 139 (1940). 
= I,L LOReXz, Verb. dtsch, zool. Ges. 69 (1939). 
a Fm GOnTH~., J. Ornithol. s5, 1 (1.qaT). 

ÁÁÁÁÁÁÁ II IIII 

Abb. 6. Die Ausl6"sung der 13ettelreaktionen durch Kopfattrappen der Silberm6we 
(Larus s, argentatus Pontoppl), Schnabelfleck fehlend oder verschiedenfarbig. Die Lfinge 

der Balken gibt die Stiirke der Reaktionen an. 
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jeden mit  dem Gelb des Schnabels kontrastierenden 
Fleck. Rote, schwarze, blaue, ia sogar weiBe Flecken 
verliehen dem Schnabel einen stark erh6hten ausl6sen- 
den Weft im Vergleich zu einem Schnabel ohne Fleck 
(Abb. 6). Der Schnabel mit schwarzem Fleck wirkt so- 
gar stlirker als einer mit einem roten Fleck. Obwohl die 
Silberm6we zweifellos Farben sieht, beteiligt sich hier 
die Farbe aber nicht an der Ausl6sung des Bettelns 
(TINBERGEN1). -- Noch deutlicher sehen wir diese Er- 
scheinung der ((reaktionsspezifischen Farbblindheit,) 
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Abb. 7. Wirkung verschiedener Farben auf zwei differente Reak- 
tioncn des Samtfalters (Eumenis  semele [L.]) (nach TINBERGEN, 

]3OEREMA, I~[EEUSE und VAROSSIEAU, 1943). 

beim Samtfalter. Der sexuelle Anflug des begattungs- 
lustigen MXnnehens wird yon Modellen verschiedener 
Farben gleich stark ausgel6st. Die subjektive Dunkel- 
heit hat einen gewissen EinfluB, und schwarze Modelle 
werden deshalb auch hier starker beflogen als die natfir- 
lichen braunen, und diese wieder starker als sehr helle 
Modelle. Der Blfitenbesuch dieses selben Falters ist 
aber ganz von spezifischer Reizung durch Gelb und 
Blau abh~tngig (Abb. 7) (TINBERGEN, BOEREMA, MEEUSE 
und VAROSSIEAU 2). 

Diese und ~ihnlicheTatsachen ftihren uns zum SchluB, 
dab instinktive Reaktionen selektiv auf eine sehr merk- 
malarme Reizsituation ansprtchen, und zwar (~hat~ 
jede Reaktion ihre eigene ausl6sende Reizsituation. 
Das sieht man besonders eindrucksvoll, wenn man 
verschiedene Reaktionen eines Tieres auf dasselbe 
Umgebungsobjekt miteinander vergleicht. So ist das 
Paarungsverhalten des m~nnlichen Stichlings eine 

1 N. TINBERGEN, De. Levende Natuur 5t  (1948) (ina Druck). 
2 N. TINBERGEN, L. K. BOEREMA, B. J. O. MEEUSE und \¥. \V. 

VAROSSIEAtI, Z. Tierpsychol. 5, 182 (1943). 

Kette  von wenigstens ffinf Reaktionen, deren jede vom 
selben Weibchen ausgel6st wird, deren jede aber wie- 
der andere Merkmale aus dieser Situation sozusagen 
heraushebt. Umgekehrt werden die Reaktionen des 
Weibchens auf das M/innchen auch jede (lurch eine 
eigene Reizsituation ausgel6st. W/thrend zum Beispiel 
die erste Balzhandlung des Weibchens yon visuellen 
Reizen, besonders dem Rot  des M~nnchens ausgel6st 
wird, ist die Eiablage ,,-on taktilen Reizen abh/ingig; 
beide Reizarten werden vom selben M/innchen geliefert. 

Diese strenge Abh/ingigkeit einer jeden angeborenen 
Reaktion von einer ganz kleinen Anzahl yon Schlfissel- 
reizen und die relative und manchmal absolute Un- 
empfindlichkeit ftir andere Umgebungs~inderungen, flit 
die die Sinnesorgane nachweislich nicht unempfindlich 
sind, zwingt uns zur Annahme, dab im Zentralnerven- 
system ein ganz bestimmter AuslSsemechanismus fiir 
jede Reaktion bereitliegen mul3. LORENZ 1 hat diesen 
Mechanismus das (<angeborene au~16sende Schema >> ge- 
nannt;  um MiBverst/indnisse zu vermeiden, die erfah- 
rungsgem~8 das Verst/~ndnis dieses Ausdrucks er- 
schweren, schlage ich vor, yon dem (<angeborenen aus- 
i6senden Mechanismus>~ zu reden. 

Diese Schlfisse bedeuten in zweierlei Hinsicht eine 
Konkretisierung des UExKiJLLschen Begriffes der Urn- 
welt, insbesondere der Merkwelt. Der Satz, dab jede 
Tierart ihre eigene Merkwelt hat, beruht auf folgenden 
zwei Tatsachen: erstens sind die Potenzen der Sinnes- 
organe ffir die Art charakteristisch, zweitens bewirkt 
die Beschr~inkung auf bestimmte Schlfisselreize, dab 
die Merkwelt yon Augeublick zu Augenblick, oder bes- 
ser yon Reaktion zu Reaktion wechseln kann, und in 
jedem Augenblick noch viel/irmer ist, als es die poten- 
tiellen Leistungen der Sinnesorgane vermuten lieBen. 

Das bis jetzt  Gesagte gilt ffir einfache F~tlle. Auf 
zwei KompIikationen wiU ich bier vor allem hinweisen. 
Erstens sind viele Verhaltensweisen, die wir oberfl~teh- 
lich gesehen als eine einzige Reaktion bezeiehnen m6ch- 
ten, nachweislich eine Ket te  von mehreren Einzelreak- 
tionen, deren jede ihren eigenen ausl6senden Mechanis- 
mus hat. Das Paarungsverhalten des Stichlings ist ein 
Beispiel hiervon. -- Aus den vielen Arbeiten fiber das 
Verhalten der Honigbiene kennen wir ein weiteres Bet- 
spiel. Eine Honigbiene wird von weitem durch das ge- 
samte visuelle Ubersichtsbild einer Pflanze gelockt. 
Niihergekommen, sucht sie an ganz bestimmten, ftir 
jede Pfianzenart charakteristische Stellen nach Bltiten 
und reagiert dabei nur auf bestimmte Farben. In einer 
Entfernung von etwa 1--2 cm mul3 als weiterer aus- 
16sender Reiz der Duft dazukommen, der sie allein zum 
Sichniederlassen reizt. Ftir die dann folgenden Glieder 
der Reaktionskette sind dann wieder neue Reize n6tig, 
wobei unter anderem taktile Reize und (&Vassergeruch>~ 
eine Rolle spielen. Man erkennt diesen Kettencharak- 
ter leicht daran, dab das Verhatten bet Unvollstlindig- 

x K, LORENZ, Naturwiss. 25, 289, 307, 324 (1937). 
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keit der Gesamtsituation an ganz bestimmten Stellen 
abbricht. Durch Darbieten der fehlenden Reize kann 
die Unterbrechung aufgehoben werden. 

Eine zweite Komplikation beruht darauf, dab die 
ausgel6sten Reaktionen gar nicht immer einfach und 
starr sind, sondern oft verwickelt und auch variabel. 
Hierauf komme ich weiter unten noeh zu sprechen. 

Die , Spontaneit~t~> des Verhaltens 

Zuerst wenden wir uns nun den inneren Faktoren zu. 
DaB auch die Handhmgen, die wir gew6hnlieh als Re- 
aktionen bezeichnen, nicht ausschlieBlich yon Aul3en- 
reizen, sondern daneben auch yon inneren Faktoren 
abh~ngig sind, beweist uns die Erscheinung des wech- 
selnden Schwellenwertes ftir ausl6sende Reize. Wenn 

I 
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Abb. 8. Fluktuleren der Frequenz der Bauhandlungen eines unter 
konstan ten Augenbedingungen gehaltenen Stiehlingm~innchens. Zeit- 

einheit 5 Minuten. Die Zahlen deuten Beobachtungsstundcn an. 

man ein Tier unter konstanten Bedingungen h/ilt, f/tllt 
es auf, dab trotzdem die Ansprechbarkeit seiner In- 
stinkthandlungen sieh fortw~ihrend ~indert. ELLIOTT 
HOWARD a hat schon 1929 auf diese Erscheinung des 
~waxing and waning~) der inneren Faktoren hingewie- 
sen. Abb. 8 gibt ein Beispiel: sie zeigt die Frequenz 
der gesamten Nestbauhandtungen eines Stichling- 
m~innehens wiihrend 5 ~ Stunden in einer konstanten 
Umgebung. Neben zwei gr6Beren sind viele ziemlieh 
regelmiil3ige kleinere Senkungen der Aktivit/it zu sehen. 

Die Erh6hung des Sehwellenwertes einer Reaktion 
kann so welt gehen, dab auch st~irkste Reizung nicht 
imstande ist, die Reaktion hervorzurufen. Beispiele 
findet man unter anderem beim Fortpflanzungsverhal- 
ten, das auBerhalb der Fortpflanzungsperiode-oft gar 
nicht ausl6sbar ist. Andererseits kennt man FRlle von 
so extremer Erniedrigung des Schwellenwcrtes, dab 
die Reaktion schon bei geringster Reizung oder gar 
ohne ]eglichen Reiz spontan hervorbrieht. Diese <~.Leer- 

1 H.E. HOWARD, An Introduction to the Study of Bird Behaviour 
(CAMBR|DGE, 1929). 

laufreaktionen~, wie LORENZ 1 sie benannt hat, oder Ex- 
plosionen sind in verschiedenen F~llen, sogar im Falle 
der Fluchtreaktion (KRXTZlG2), der man doch einen 
inneren Trieb zumuten w/irde, kaum beobachtet worden. 

Die inneren Faktoren sind, s0weit wir jetzt wissen, 
yon dreierlei Art. Erstens haben Hormone einen Ein- 
flul3. Obwohl unsere Kenntnisse auf diesem Gebiet 
relativ fragmentarisch sind, wissen wir doch durch zahl- 
reiche Versuche, dab zum Beispiet die Geschlechtshor- 
mone wenn nicht die einzigen, doch die weitaus wich- 
tigsten inneren Faktoren des Fortpflanzungsverhaltens 
sind. Kastrierte Tiere k6nnen durch Darbietung yon 
Gesehleclatshormonen zu votlst~ndiger Geschleehts- 
aktivit~it gebracht werden (Zusammenfassung in: 
BEACHa), Das Hypophysenhormon Prolaktin aktiviert 
das elterliche Verhaltenssystem; NALBANDOV und 
CARD 4 haben sogar bei H~ihnen das vollst~ndige Ver- 
halten der Glucke hervorgerufen. 

Eine zweite Quelle innerer Faktoren sind die inneren 
Reize; als bestbekanntes Beispiel seien die 5lagenkon- 
traktionen genannt, die durch meehanische Reizung 
innerer Sinnesorgane die sogenannten <<hunger pangs,~ 
verursachen, die mit dem Bestreben zur Nahrungs- 
suche einhergehen. Auch hier haben wir es abet nieht 
mit den einzigen inneren Faktoren zu tun;  Ratten,  
denen der kontraktile Teil des Darmtraktus exstirpiert 
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Abb. 9. Reaktionsspezifische Ermiidung beim sexuellen Anflug des 
m/innlichen Samtfalters (nach TINB~R6t.:N, BOEREMA, I~,IEI~ZUSE nnd 

VAROSSilgAU, 1943). 

1 K. LORENZ, Naturwiss. 25, 289, 307,324 (1937). 
H. KR.~TZtG, J. Ornithol. 88, 139 (1940). 

z F. A. BEACU, Psychosom. Medic. 4, 178 (1942), 
4 A. W. NAL~AtCDOV und L. E. CARD, J. Hered. 36, 35 (1945). 
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worden war, gehen trotzdem noch auf Nahrungssuche 
(TS,NG~). 

LORENZ hat darauf hingewiesen, dab es vermutlich 
noch eine dritte Kategorie yon inneren Faktoren gibt. 
Unter Umst~inden, die das Mitwirken von Hormonen 
oder inneren Reizen unwXhrscheinlich machen, treten 
manchmal doch spontane Aktivit~itswellen auf. Auch 
hat er auf die Erscheinung der reaktionsspezifisehen 
Ermfidung hingewiesen. Abb. 9 erl/iutert eines von vie- 
len Beispielen : Bei dreimaliger Ausl6sung des sexuellen 
Anflugs des Samtfalterm~innchens hat  die zweite Dar- 
bietung der Reizsituation immer weniger Erfolg als die 

Abb. 10. Deplantationsversuch von ~,VEIsS beimAxolotl (nach WEIss, 
10,11). 

erste, und die dritte wieder weniger als die zweite. Da- 
bei kann von Muskelermfidung nicht die Rede sein ; die 
geringere AuslSsbarkeit mul3 auf Ersch6pfung der in- 
neren Impulse beruhen. Die Rolle des ausl6senden Rei- 
zes wfire dann in vielen F~tllen eine indlrekte: die aus 
den versehiedenen inneren Quellen zu den motorisehen 
Zentren flieBende Impulszufuhr ggbe nieht zu fortw/ih- 
render Entladung in Bewegung Anlafl, sondern wfirde 
dureh irgendeinen Block daran verhindert. DieserBlock 
wfirde durch den <,angeborenen ausl6senden Meehanis- 
mus~> aufgehoben. Die Rolle der auslSsenden Reize 
wtire somit eine Enthemmung, und hieraus w~ire die 
reaktionsspezifische Ermiidung hinreichend zu erkl~ren. 

Diese Vorstellung wird gestiitzt durch die ganz un- 
abh~tngigen Untersuchungen, die in den letzten zehn 
Jahren fiber den zentralnerv6sen Mechanismus der Lo- 
komotion durchgefiihrt worden siad. Hier, auf einer 
allerdings niedrigeren Integrationsstufe, sind wir durch 
die Untersuchungen yon v. HOLST, WEISS 2, GRAY 3, 
LlSSMA:~'N 4 und anderen zu einer grundsiitzlich :ihn- 
lichen Vorstellung gelangt. 

WEISS 2 implantierte bei Axolottlarven eine Vorder- 
beinanlage und, nicht damit zusammenh~ngend, ein 
Stfick Riickenmarksanlage (Abb. 10). Das Rticken- 

marksimplantat entwickelte keine nerv6sen Verbin- 
dungen mit dem Riickenmark des Versuchstieres, son- 
dern sandte seine Neuronen zum implantierten Glied. 
Dabei verbanden sieh die motorischen Neuronen er- 
heblich frfiher mit den Beinmuskeln als die sensiblen 
Neuronen sich mit den Beinrezeptoren verbanden. 
W~ihrend einer Periode yon einigen Wochen war das 
implantierte Rtickenmark also wohl mit den Muskeln, 
aber nicht mit den Rezeptoren in funktionellem Kon- 
takt ;  Reflexe waren in dieser Periode nicht ausl6sbar. 
Nit dem Nervensystem des Versuchstieres t ra t  das 
Bein nicht in Verbindung. W~ihrend dieser Periode 
ffihrte nun das implantierte Bein in vielen Pr~paraten 
oft stundenlang rhythmische Lokomotionsbewegungen 
aus. Es sendet also das implantierte Rtickenmark spon- 
tan Impulse aus (WEISS). 

V. HOLST 1, GRAY 2 und besonders LISSMANN 3 ffihr- 
ten Desafferentierungsversuche mit verschiedenen Fi- 
schen aus. Das Hauptergebnis ist, dab vollst/indige 
Desafferentierung nach Durchtrennung der Medulla 
Ausfall der Lokomotionsbewegungen zur Folge hat, 
dab aber vollkommene Lokomotionsbewegungen auf- 
treten, wenn irgen&vo einige dorsale Wurzeln intakt 
gelassen werden, v. HOLST 4 Iand welter, dab periphere 
Reizung bei einem Lokomotionsbewegungen ausfiih- 
renden, unvoltst~tndig desafferentierten Goldfisch nach 
einer unmittelbaren Verst~irkung der 13ewegungen eine 
Senkung bis erheblich unterhalb der Anfangsintensit~it 
bewirkte, welche Senkung sich erst nach einiger Zeit 
wieder aufhob (Abb. 11). Auch bier sehen wir also wie- 
der eine zentralnerv6se Ermtidungserscheinung. 

'UU V 
! 
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Abb. 11. Zentralnervgse Ennfidung bei den Lokomotionsbewegun- 
gen des Goldfisches. Der senkrechte Pieil gibt den Aniang, der hori- 
zontale Strich die Dauer des peripheren Reizes (Wasserstrom) an 

(nach v, HOLST, 1934). 

Der SchluB aus diesen Beobachtungen kann nur der 
sein, dab das Riickenmark selbst kontinuierlich Im- 
pulse generiert, die sehon bei sehr unspezifischer Rei- 
zung zu Lokomotionsexplosionen fiihren; die yon 
v. HOLST gebotenen Reize haben welter nur eine ent- 
hemmende Wirkung ausgefibt, wodureh so viel yon dem 
dmpulsreservoir~> verbraucht wurde, dab bei Wieder- 
herstellung des Ausgangszustandes einige Zeit zur Wie- 
deraufladung ben6tigt worden war. 

1 Y0-CHUANG TSANG, J. Comp. Psychot. 26, 1 (1938). 
P. WEIss, Proc. Am. Phil. Soc. 84, 53 (1941). 

a j .  GRAY, Proc. Roy. Soc. London 13 lZ8, 28 (1939). 
4 H. \V. LISSMANN, J. Exp. Biol. 23, 143 (1946); 23, 162 (1946). 

I E. v. HOLST, Naturwiss. 25, 625, 641 (1937). 
2 j. GRAY, Proc. Roy. Soc. London B 128, 28 (1939). 
3 H.W. LISSMANN, J. Exp. Biol. 23, 143 (I946); 23, 162 (1946). 
4 E. v. HOLST, Z. vergl. Physiol. 20, 582 (1934). 
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Auch die Beobachtungen VOll ADRIAN und BUYTEN- 
DIJK 1 fiber das Atemzentrum des Goldfisches und die 
Untersuchungen voi1 BARCROFT ~ fiber die Bewegungen 
von S~ugetierembryonen erwecken den Eindruck, dab 
es innere, ~autpmatische~ Reizerzeugung gibt. 

Wir gelangen also zur Vorstellung, dag die den in- 
stinktiven Reaktionen zugrunde liegenden Zentren yon 
einem kontinuierlichen Impulsstrom auf einem gewis- 
sen Niveau der Bereitschaft gehalten wer- 
den. Die Dosierung dieser Impulse scheint 
den Anforderungen des t~iglichen Verbrau- 
ches fein angepaBt zu sein, in dem Sinne, 
dab Handlungen, die normaliter oft ausge- 
ffihrt werden, einen st~irkeren Impulsstrom 
erhalten als solche, die nut  selten <~ge- 
braucht~> werden. Es ist h6chst zweck- 
m~tBig, dab es Blockierungsmechanismen 
gibt, die eine fortw~thrende Entladung 
dutch Muskelbewegung verhindern; w~.re 
das nicht der Fall, so wfirde eine vollkom- 
men chaotische <~Bewegungskakophonie~ 
resultieren. Spezielle Schlfisselreize akti- 
vieren die ausl6senden Mechanismen, die 
als innere Reflexe allein imstande sind, 
den Block einer bestimmten Reaktion zu beseitigen. 
Unter natfirlichen Umst~tnden erfolgt dies, bevor das 
Zentrum zu stark gestaut wird und zu ExpIosionen 
geneigt ist. Nach jeder Enthemmung fliegen so viele 
Impulse aus dem Zentrum, dab eine gewisse Zeit zur 
Restauration ben6tigt wird. W~hrend dieser Restau- 
rationsperiode finder der Experimentator Schwellen- 
erh6hung und reaktionsspezifische Ermfidung. 

Auger dieser enthemmenden Wirkung yon AuBen- 
reizen gibt es auch eine wirklich aufladende Wirkung. 
Es sind viele Fiille bekannt, in denen wiederholte Dar- 
bietung eines anf~nglich unterschwelligen Reizes zu 
Summation ffihrt. Diese Summation kann, wie es 
scheint, bloB peripher sein und nur den ausl6senden 
Mechanismus betreffen; sie kann aber auch zu wirk- 
licher Drangerh6hung ffihren. Dieser letzten Erschei- 
hung ist es vieUeicht zuzuschreiben, dab man die reak- 
tionsspezifische Ermfidung so oft nicht oder nur ge- 
trfibt beobachten kann; viele Reaktionen sind wie es 
scheint zu gleicher Zeit <*self-exhausting~> und <~self- 
stimulating,~ (HuxLEy3). 

Die ausl~sende Reizsituation 

GestaIten. Wenden wir uns jetzt  wieder den ausl6sen- 
den Sinnesreizen zu. Der Term ~Reiz ~> ist in gewisser 
Hinsicht trfigerisch, well er uns vorspiegelt, wit hiitten 
es mit leicht mel3baren, quantitat iven Einheiten zu 
tun. Niihere Betrachtung der Schlfisselreize zeigt uns 

1 E. D. ADRIAN, The Mechanism of Nervous Action (Philadel- 
phia, 1932). 

J. BARCROFT, The Brain and its Environment (New Haven, 
1938). 

3 j .  S. HUXLEY, J. Linn. Soc. 35, 253 (1923). 

abet, dab sie ~,gestaltet~> sind, d.h. dab man sic (vor- 
l~tufig) besser durch Beziehungen als durch Quantit~ttcn 
kennzeichnen kann. Mit anderen Worten, sie bewirken 
im Organismus sehr verwickelte Prozesse. Ein paar 
Beispiele sollen dies erl~utern. 

Die Bettelreaktion einer jungen Silberm6we wird, 
wie gesagt, unter anderem yon dem dunklen Fleck an 
der Unterschnabelspitze ausgel6st. Wenn man den aus- 

m 

Abb. 12. Ausl6scnder Wcrt zwcicr I,:opfattrappen dcr SilbermSwe mit verschieden 
angeordneter Komponente. Oben: roter Fleck am Schnabel; unten: gleicher roter 
Fleck an der Stirn. Die L~inge der Balken gibt die St~irke der Reaktionea art. 

16senden Weft der in Abb. 12 (unten) wiedergegebenen 
Attrappe mit dem der optimalen Attrappe (oben) ver- 
gleicht, so ergibt sich, dab jener viermal so gering ist 
als dieser. Dabei sind aber in beiden Attrappen diesel- 
ben Elemente anwesend; der einzige Unterschied ist, 
dab sie verschieden geordnet sind. Also nicht der dunkle 
Fleck an sich wirkt ausl6send, sondern ein dunkler 
Fleck an ganz bestimmter Stelle in Beziehung zu an- 
deren Teilen. 

Das Sperren junger Drosseln wird yon einem gewis- 
sen Alter an auf den Kopf des Altvogels gerichtet. 
Attrappenversuche ergaben, dab der Kopf eine be- 
stimmte optimale Gr6ge hat. Diese Gr6Be ist aber nicht 
absolut, denn wenn man die Tiere mit der in Abb. 13 
wiedergegebenen Attrappe konfrontiert, richten sie 
sich auf den kleinsten Kopf, wenn die Attrappe einen 
kleinen Rumpf hat, und auf den gr6Bten Kopf, wenn 
der Rumpf gr6Ber ist (TINBERGEN und KUENEN1).  

Abb. 13. Zwci die Sperreaktion ausl6sende Attrappen mit doppeltem 
Kopf. Es wird der grSBere der zwei KSpfe bevorzugt, wcnn beide auf 
einem groBen Rumpf montiert sind (Bild rechts); auf dem kleinen 
Rumpf (Bild links) ist der ldeinere Kopf wirksamer (nach TXNBERGEN 

und KUEN~N, 1939), 

1 N. TINBERGE~ und D. J. KUENE~, Z.Tierspsychol. 3, 37 (1939). 
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Wie verwickelt solche gestalteten Reize sein k6nnen. 
beweisen die Versuche mit der in Abb. 14 wiedergege- 
benen Raubvogelattrappe. Diese Attrappe hat  vorn 
und hinten symmetrische F1/igel. Wenn man sic 
in der Richtung des gezogenen Pfeiles bewegt, 16st sie 
bei jungen Enten, G~insen und Hiihnerv6geln Flucht- 
reaktionen aus; wenn man dieselbe Attrappe aber in 
entgegengesetzter Richtung fliegen liiBt, hat sie keinen 
EinfluB. Wenn man bedenkt, dab es schon nicht ge- 
ringe Schwierigkeiten machen wiirde, das Merkmal 
<(kurzer Hals ~) quanti tat iv zu beschreiben, so ist es klar, 
dab (~Kurzhalsigkeit in Beziehung zur Richtung der 
Bewegung~) erst recht Gestaltseigenschaften besitzt. 

+ 
Abb. 14. Abh~ngigkcit des auslSsenden Wertes einer Raubvogel- 
attrappe yon der Richtung der Bewegung (nach KRXTZm, 1940). 

Dieser SchluB, dab die Schliisselreize Gestaltcharak- 
ter haben, soll nattirlich nieht so aufgefaBt werden -- 
wie das ja leider oft geschieht - ,  dab sie nicht weiter 
analysiert werden k6nnten. Es bedeutet nur, dab bier 
die (dineare~> kausale Analyse vorRtufig einer ((Koor- 
dinationsanalyse~>, einer Analyse der kausalen Inter- 
relationen den Platz r/iumen muB. Bei der Betrachtung 
des Gestaltcharakters der Bewegungsform komme ich 
hierauf noch zu sprechen. 

Die Reizsummenregel. Merkwfirdigerweise stehen nun 
die Merkmale, die zusammen als optimale ausl6sende 
Reizsituation den ausl6senden Mechanismus einer Re- 
aktion zum Ansprechen bringen, zueinander in einer 
ganz anderen, und zwar rein quantitativen Beziehung. 
Wenn die Reizsituation nicht optimal ist, 16st sie ge- 
w6hnlich, bei mittlerer St~irke der inneren Faktoren, 
eine Reaktion yon nicht optimaler Intensit~it aus. Das 
Merkwiirdige ist nun, dab die Intensiffitsverminderung 
der Reaktion immer in derselben Weise verl~iuft, un- 
abh~ingig davon, welcher der Schliisselreize nicht voll- 
wertig ist. Der EinfluB der Gesamtreizsituation ist also 
rein quanti tat iv;  der Reizkomplex wirkt als Ganzes 
auf die Reaktion ein. SEITZ 1 hat diese Regel als <~Reiz- 
summenregeb> bezeiehnet; sie hat zweifelsohne allge- 
meine Giiltigkeit. Dieses quantitative Zusammenwir- 
ken kann niehts anderes bedeuten, als dab der EinfluB 
der qualitativ so verschiedenen Schliisselreize (d.h. die 
gesamten afferenten Impulse) irgendwo im Zentral- 
nervensystem addiert wird, sozusagen in ein gemein- 
salnes FaB geworfen wird, von dem aus dann die Im- 
pulse nach neuen Ordnungsregeln den motorischen In- 

1 A. SEITZ, Z. Tierpsychol. 4, 40 (19tl). 

stanzen zugeffihrt werdcn. Der Mechanismus, der fiir 
dieses Sammeln und Wiederaussenden verantwortlich 
ist, sei ein sammelndes und wieder aussendendes Zen- 
trum genannt. Hierbei muB betont werden, daB es sehr 
wohl m6glich und sogar wahrscheinlich ist, dab das 
Sammeln an einer ganz anderen Stelle" erfolgt als das 
Wiederausscnden. Inwieweit man sich diese Zentren 
streng anatomisch lokalisiert vorstellen muB, und wie 
seharf sic begrenzt sein dfirften, ist eine Frage, die uns 
jetzt  nicht besch~iftigen wird. 

Unsere Vorstellung erh~ilt eine Stfitze durch die tiber- 
aus wichtigen Versuche yon HEss. Es ist HESS gelun- 
gen, bei der Katze durch rein quantitat ive elektrische 
Reizung bestimmter, streng lokalisierter Stellen im 
Hypothalamus wohlkoordinierte Verhaltensweisen her- 
vorzurufen, die zweifellos Instinkthandlungen in 
dem hier gebrauchten Sinne sind, wie SchJafen, Fres- 
sen und K~impfen (HEss und BRUGGER1). Gerade die 
Tatsache, dab diese relativ verwickelten Aktionssy- 
sterne als Ganzes und in vollkommen normaler Koor- 
dination yon einem einfachen quantifizierbaren Reiz 
hervorgerufen wurden, interessiert uns hier, denn sie 
best~itigt unsere Hypothese im Prinzip. HESS muB den 
Reiz irgendwo in dem sammelnden und wieder aussen- 
denden Mechanismus gesetzt haben. 

Taxis u~d Erbkoordination. Bevor wir nun mit Hilfe 
der bis jetzt gefundenen Prinzipien zu einer Synthese 
zu gelangen versuchen, miissen wit noch kurz auf die 
Erscheinung eingehen, dab die Sinnesreize das Verhal- 
ten auf zwei grunds~itzlich verschiedene Arten beein- 
flussen k6nnen. Die Erfahrung lehrt, dab dieses Pro- 
blem am besten mit Hilfe einer Analogie darzustellen 
ist. Die Bewegungen eines Dampfsehiffes werden von 
zwei verschiedenen Mechanismen beherrscht. Der Pro- 
peller treibt das Schiff vor- oder riickw~rts. Von ihm 
h~ingt die Geschwindigkeit der Bewegung ab. Ein ein- 
maliger Reiz, ein Kommando v o n d e r  Briicke, setzt 
ihn in Bewegung, und nur ein erneutes Kommando 
oder Ersch6pfung des Brennstoffs ~tndert seine Ge- 
schwindigkeit. Die Steuerung des Schiffes erfolgt abet 
durch das Ruder. Dieses wird yon einem ganz unab- 
h/ingigen Mechanismus bewegt, und im Gegensatz zum 
Propeller wirken auf ihn fortwfihrend Reize ein, deren 
jeder eine kleine korrigierende Bewegung hervorruft. 
Diese steuernden Reize stammen in letzter Linie von 
der AuBenwelt ; dab sie von einem Menschen vermittelt 
werden, ist in diesem Zusammenhang nicht wesentlich ; 
es gibt ja auch automatische Piloten. 

Denselben Untersehied zwischen einem Fortbewe- 
gungs- und einem Steuermechanismus linden wir nun 
beim Tiere auch. LORENZ '~, der zuerst diese Unterschei- 
dung durchgeffihrt hat, hat sie auch im Versuch demon- 
striert. Er  hat gezeigt, dab die sogenannte Eirollbewe- 
gung einer Graugans, die darin besteht, dab die Gans 

1 W. R. HESS und 5I. ]3ROGC-ER, Helv. physiol, acta 1, 33 (19.t3). 
K. LORENZ, Verh. dtsch, zool. Ges. 69 (1939). 
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ein aus dem Nest gerolltes Ei mit dem Schnabel zurfick 
ins Nest bef6rdert (Abb. 15), von dem visuellen Reiz 
(~Ei auBerhalb des Nestes,) ausgel6st wird. Die Eiroll- 
bewegung selbst wird von fein angepal3ten Balancier- 
bewegungen begleitet, die die seitlichen Ausweichbe- 
wegungen des Eies genau kompensieren. Wenn man 
nun stat t  eines Eies im Versuch einen Holzzylinder 
gibt und den Boden, tiber den das Ei eingerollt wird, 
sorgfiiltig flach macht, so macht das <,Ei,) keine seit- 
lichen Bewegungen mehr und dann bleiben die Balan- 
cierbewegungen des Schnabels auch g~inzlich aus. Die 
relative Unabh~ingigkeit der einmal ausgel6sten Ei- 
rollbewegung geht aus der Tatsache hervor, dal3 die 
Bewegung oft nicht unterbrochen wird, wenn das Ei 
unversehens aul3er Kontrolle ger~it und trotz der Ba- 
lancierbewegungen doch seitlich entwischt (LORENZ 
und TINBERGEN1). 

Abb. 15. Die Eirollreaktion einer Graugans (naeh LORENZ und TIN- 
BERGEN, 1939). 

In dieser Weise wurde gezeigt, dab die einheitlich 
anmutende Eirollbewegung aus zwei simultan ver- 
schrSnkten Komponenten besteht. Die eine ist in ihrer 
Form zentral festgelegt; wenn sie einmal ausgel6st 
wird, kann sie unabh~ngig von ~u0eren Reizen weiter 
ablaufen (obwohl vielleieht in vielen F~llen die aus- 
16sende Wirkung mehrmals erneuert werden mul3) ; die 
zweite besteht aus einer langen Ket te  yon kleinen, in 
bezug auf Au[3enreize gesteuerte Korrigierbewegungen, 
welehe ausfallen, sobald die steuernden Reize ausblei- 
ben. LORENZ nennt die erste Komponente die F.rb- 
koordination, die andere die Taxiskomponente. Er  
weist darauf hin, dab die Taxien, wie sie in der klas- 
sischen Arbeit yon KOHN e behandelt werden, Simultan- 
verschfiinkungen yon Erbkoordinationen (meist Loko- 
motionsbewegungen) und Taxiskomponenten sind. 

Die besondere Stellung, welche solche gesteuerte Be- 
wegungen einnehmen und die Schwierigkeiten, welehe 
sie einer kausalen Erkl/irung bieten, wurde yon LOEB 
klar erkannt, und es ist aueh kein Zufall, dab LOEB 
seine Erkl~irung der Tropismen als Kombinationen yon 
Reflexen als den Kernpunkt einer Verhaltenslehre auf- 
fal3te (LoEBa). 

In anderer Weise wurde die experimentelle Unter- 
scheidung von Erbkoordination und Taxiskomponente 

I K. LORENZ und N. TINBERGEN, Z. Tierpsychol. 1, 2 (1939) 
2 A. Kt~HN, Ober die Orientierung der Tiere im Raum (Jena 1919). 
a j .  LOEB, Forced Movements, Tropisms and Anhna] Conduct 

(Philadelphia-London, 1918). 

bei der Sperrbewegung junger Drosseln durchgefiihrt. 
In den ersten Tagen nach dem Schlfipfen wird diese 
Reaktion von mechanischen Reizen ausgel6st, wie zum 
Beispiel einem leichten Stol3 gegen das Nest. Sie wird 
von Schwerkraftreizen gesteuert. Bald 6ffnen sich 
abet die Augen, und dann tri t t  ein schon oben erwiihn- 
ter visueller Ausl6semechanismus auf: jeder Gegen- 
stand, der mehr als etwa 3 mm Durchmesser hat, sich 
bewegt, und sich fiber der dutch das Auge der Junge n 
gehenden Horizontalebene befindet,  16st Sperren aus. 
Bald wird die Reaktion nun aueh anstatt  von Schwer- 
kraftreizen von visuellen Reizen gesteuert. Die Jungen 
riehten sich n:imlich jetzt auf den Kopf des Alten, und 
diese steuernde Wirkung kommt jeder nach auBen ge- 
richteten Unterbrechung der Umril31inie zu, die sich 
an der Oberseite des Rumpfes befindet, und die sich 
aul3erdem n~ther bei dem Jungtier befindet als der 
Rumpf. DaB es auch eine optimale relative Gr6Be des 
Kopfes gibt, haben wit oben gesehen. 

Wir sehen also, dab die ausl6senden Reize in beiden 
Phasen der Entwicklu.ng g~inzlich verschieden sind. 
Was die Sache bier noch tiberzeugender macht, ist fer- 
ner die Tatsache, dab die Umstellung auf die visuelle 
Reizsituation sich bei dem ausl6senden Mechanismus 
erheblich frtiher vollzieht als bei dem steuernden Me- 
chanismus, so dab es eine Periode von oft einigen Tagen 
gibt, in der das Sperren optisch ausgel6st, aber noch 
v o n d e r  Schwerkraft gesteuert wird (TINBERGEN und 
K U E N E N I ) .  

Dieser Simultanverschr/inkung der zwei Mechanis- 
men ist wahrscheinlich der h~tufigst vorkommende Fall. 
Sukzessivverschdinkung ist aber auch m6glich. Die 
Fanghandlung eines Frosches ist ein klares Beispiel. 
Der Frosch kann mit seiner Zunge nur in einer Rich- 
tung schiel3en, n/imlich gerade nach vorne. Nimmt er 
eine Fliege wahr, so dreht er sich zun~ichst so, dab die 
Fliege gerade vor ihm sitzt. Erst dann wird die Sehleu- 
derbewegung der Zunge ausgel6st. In dem einfachsten 
Fall, n~imlich wenn die Fliege nahe genug ist, enth/flt 
die Einstellbewegung keine Erbkoordination (Loko- 
motion), sondern sie ist reine Taxis. Die Schleuder- 
bewegung dagegen ist reine Erbkoordination und nur 
was die Ausl6sung betrifft, von /iul3erer Reizung ab- 
hfingig. - Auch bier gibt es eine Parallele mit der 
menschlichen Technik: eine Kanone wird zuerst ge- 
richter, und erst dann der Schu[3 abgefeuert. 

Es braucht nicht n~iher betont zu werden, dab das 
Prinzip hier nut  anhand der einfachst m6glichen F~lle 
erl~tutert ist, und dab die meisten <: Handlungen ~) zwei- 
felsohne verwickelte Ketten und Verschr/inkungen ent- 
halten. 

Das A ktionssystem als Ganzes 

Nachdem wir jetzt  den Stand der Analyse in Haupt-  
zfigen wiedergegeben haben, sind wir daran, eine Riick- 

: N. TINBERGEN und D. J. KUEN~N, Z. Tierpsychol. 3, 37 (1939), 

9 Expel 



130 N. TINBERGEN: Physiologische Instinktforschung [ExPERIENTIA VOL. IV/4j 

synthese zu versuchen. Bis jetzt haben wir nur Ver- 
sehiedenes unterschieden und linear kausale Ketten 
untersucht. Zu einem Verst~indnis des Verhaltens als 
Ganzes werden wit abet nur  gelangen, wenn wir die 
Beziehungen zwischen den einzelnen Kausalketten un- 
tersuchen. Wqr wollen also jetzt die Interrelationen, 
die Koordinationen betrachten. 

Es wird dem Leser aufgefallen sein, dab die Bei- 
spiele, die ich bis jetzt  yon ~(Reaktionen)), <~Handlun- 
gen>>, <(Bewegungen)~ gegeben habe, unter sich sehr un- 
gleichwertig waren. Das Gemeinsame fanden wir in 
ihrer Verursachung, abet wir haben die Verschieden- 
heiten in der Bewegungs/orm 'ungenfigend berficksich- 
tigt. Die Bewegung, mit der ein Stichlingsm~tnnchen 
das Bach seines Nestes hinunterzwingt, oder die Fang- 
handlung eines Frosches, beide yon relativ einfachen 
Reizsituationen ausgel6st (n~imlich yon den visuellen 
Reizen <~hohes Dach,) im ersten FM1, ~¢Beute in Bewe- 
gung~> im zweiten Fall), sind verh~ltnismiiBig einfache 
Bewegungen. -- Die Fanghandlung eines Wanderfalken 
ist komplizierter. Sie wird yon einem visuellen Reiz 
ausgel6st (fliegender Vogel), der nicht komplizierter zu 
sein braucht als die genannten Reizsituationen; aber 
die Bewegungsfolge enth~tlt: Verfolgen (wobei sehr ge- 
schickt Individnen aus dem Trupp isoliert werden), Zu- 
stol3en, T6ten, Rupfen usw. - Die Reaktion, die die 
Reizsituation einer (,tanzendem> Biene in den warten- 
den Arbeiterinnen ausl6st, ist ein noch verwickelteres 
System: sie fliegen aus, suchen in bestimmter Entfer- 
nung und in bestimmter Richtung einen ganz bestimm- 
ten Duff, lassen sich auf die gefundene Blfite nieder, 
saugen Honig, wobei sie vielleicht noch ~sterzeln~, flie- 
gen wieder helm, und diese s~mtlichen Teilreaktionen 
sind von verwickelten Orientierungshandlungen be- 
gleitet. Obwohl die Reizsituation aueh bier relativ ein- 
faeh ist, 16st sie hier ein ganzes Aktionssystem aus 
(v. FRISCH1). 

Es ist kein Zufall, dab ich bis jetzt  abet welt mehr 
von den einfachen als yon den verwickelten Handlun- 
gen gesprochen habe: die einfachen ]3ewegungen sind 
ja der Analyse am leichtesten zug~inglich. Wenn wit 
abet die vei-~4ckelten Handlungen n~iher betrachten, 
sehen ~dr, dab sie doch eine oder mehrere einfache 
Handlungen als Elemente enthalten. CRAIG 2 hat ats 
erster darauf hingewiesen, dab instinktives Verhalten 
aus einer Verschrfinkung von zwei verschiedenen Ele- 
menten besteht. Er  sah ktar, dab das Endstfick einer 
zu einem objektiven Zweck ffihrenden Handlungskette 
immer aus einer stereotypen und einfachen Bewegung 
besteht. Diesem Endglied gehen aber Handlungen vor- 
aus, die durchaus den Charakter des Adaptiven und 
Zweckstrebenden haben, d.h. ihre Bewegungsform ist 
ver~nderlich, w~ihrend der Zweck, nach dem sie stre- 
ben, konstant bleibt. Er  hat das starre Endglied <~con- 

1 K. v.  FRISCH, 0ster~. zool, Z. 1, 1 (1946) ; Exper.  2, 397 (t946}. 
2 W. CRAIG, Biol. Bull. 3g, 91 (1918), 

summatory action,~ genannt. Es verbraucht die mo- 
torischen Impulse, was daraus ersichtlich ist, dab 
nach seiner Vollffihrung eine starke Schwellenerh6hung 
ffir die iid~iquaten fiuBeren Reize auftritt .  Die c(con- 
summatory action)) ist das, was LORENZ die Instinkt- 
handlung genannt hat. 

Die zweckstrebende Einleitung, yon CRAIG (~ap- 
petitive behaviour,) genannt, was yon LORENZ mit Ap- 
petenzverhalten fibersetzt worden ist, ist manchmal 
nur eine verh~ltnism~iSig einfache Orienfierungshand- 
lung, wie im schon besprochenen Falle der Fanghand- 
lung eines Frosches, oft aber ist es sehr verwickelt und 
noch deutlicher adaptiv. Es wird fortgesetzt, bis die 
Situation erreicht ist, welche die Reize liefert, die zur 
Ausl6sung des Endgtiedes notwendig sind. LORENZ hat 
darauf hingewiesen, dab der Zweck des Appetenzver- 
haltens aber nicht eine solche Situation oder ein Objekt 
selber ist, sondern das Vollffihren der Endhandlung. 

Endglied und einleitendes Appetenzverhalten sind 
also sehr ungleichwertige Teile; wlihrend die Analyse 
der Endhandlung einige nicht unwichtige Fortschritte 
gemacht hat, inuB die des Appetenzverhaltens eigent- 
lich noch beginnen. In ihm k6nnen die verschiedensten 
Elemente enthalten sein, yon den einfachsten Loko- 
motionsbewegungen bis hinauf zu den h6chsten <,Ver- 
standes,>handlungen, wie LORENZ fiberzeugend darge- 
tan hat. 

Die bis jetzt  besprochenen <~Reaktionen}> verdanken 
nun, wie es scheint, die Verschiedenheiten ihrer Kom- 
pliziertheit haupts~tchlich der Tatsache, dab das in 
ihnen enthaltene Appetenzverhalten in den verschie- 
denen F~lten so verschieden ist. Betrachten wir jetzt 
ein Beispiel etwas n~iher. 

Wenn im Stichlingm~innchen der Fortpflanzungs- 
trieb rege wird, iiuBert sich das im Bestreben, eine neue 
Umgebung aufzusuchen : es zieht vom Meere oder vom 
tiefen Wasser hinauf in das seichte Sfil3wasser, eine 
Form von Appetenzverhalten. Der Zug h~lt solange an, 
bis eine Temperatursteigung und der Anblick eines be- 
stimmten Typus der Vegetation ihn zur Revierwahl 
bringt. Hier intensiviert sich die F~irbung des Tieres, 
es erwacht sein Kampftrieb und sein Nestbautrieb. Ob 
er in einem willkfirtichen Augenblick aber k/~mpfen 
oder bauen wird, kann man jetzt  noch nicht voraus- 
sagen, denn das h~ingt yon neuen, zus~tzlichen Reizen 
ab. Der Anblick von geeignetem Nestmaterial reizt ihn 
zum Bauen, der Anbliek eines Rivalen innerhalb des 
Reviers reizt ihn zum K~impfen. Beide Bereitschaften 
zum Reagieren sind abet yon der Aktivierung des Fort- 
pflanzungstriebes als Ganzes abh~ngig. 

Wenn nun ein Rival erscheint, so k6nnen wit zwar 
voraussagen, dab unser Miinnchen k~impfen wird; nicht 
voraussagen k6nnen wir aber, welche Bewegungen es 
ausfiihren wird, denn es verffigt fiber ffinf verschiedene 
Kampfmethoden, deren jede wieder von noch speziel- 
leren, additionellen Reizen abh/ingig ist. Wenn der Ein- 
dringling flieht, so verfolgt ihn unser M'~anchen; wenn 
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der Gegner ihn dagegen beigt, so reizt ihn das zum 
Zuriickbeil3en; droht der Fremde, so droht es zuriick, 
usw." Mit anderen Worten, die Verhaltenselemente sind 
hierarehiseh organisiert. Der Fortpflanzungstrieb als 
Ganzes mug erst (yon inneren und ~iugeren Faktoren) 
aktiviert sein, dann bestimmen andere Faktoren, mit 
beschr~inkterer Wirkung, welche der diesem Trieb un- 
tergeordneten <~Teiltriebe~ aktiviert werden. Dann wie- 
der h~ingt es yon noch spezielleren Reizen ab, welche 
Endhandhmg ausgefiihrt werden soil. Diese Hierarchie 
der Handlungen ist also eine Hierarchie yon komman- 
dierenden Instanzen, genau ~vie wir sie in vielen 
mensehlichen Organisationen, wie etwa einer Armee, 
linden. Die <~kommandierenden Instanzem~ zeigen auI 
Mien Niveaus die oben besproehenen Eigenschaften 
eines <~sammelnden und wieder aussendenden Zen- 
trums >~. 

Die Organisation des instinktiven Verhaltens scheint 
nun so zu sein, dal3 bei Aktivierung eines iibergeord- 
neten Zentrums zuerst ein Appetenzverhalten ganz 
altgemeinen Art erseheint. Der Wanderfalke, in dem 
der Jagdtrieb rege wird, begibt sieh auf die Suche nach 
Beute, wobei noeh nieht vorauszusagen ist, ob er eine 
fliegende Ente, eine schwimmende M6we oder eine Feld- 
maus verfolgen wird. Er  wird vom einen Teil seines 
ausgedehnten Jagdreviers zum anderen Tell Iliegen, 
vielleicht yon ganz bestimmten Erfahrungen fiber frti- 
here Erfolge geleitet. Dieses zweckstrebige Verhalten 
wird erst dann in anderes Verhalten iibergehen, wenn 
sieh eine neue Reizsituation dar tut :  er sieht eine Enten-  
schar. Dieser Reiz 16st nun eine neue Art yon Ap- 
petenzverhalten aus: er fliegt auf die Enten zu und 
ftihrt dine Reihe yon Seheinangriffen aus, wovon der 
objektive Zweck ist, eine En te  aus dem Trupp loszu- 
16sen. Erst  wenn dieses gelungen ist, t r i t t  eine dritte, 
wieder speziellere Form yon Appetenzverhalten auf: 
er st6Bt zu, und wenn es ihm getingt, der Ente  ganz 
nahe zu kommen, greift er sie, tStet, rupft  und friflt sie. 
Letzteres ist eine Reihe yon <~eonsummatory actions~). 
Also die Aktivierung der Zentren erfolgt yon hoch bis 
niedrig, und jedes Zentrum ruff zuerst eine beschr~ink- 
tere Form yon Appetenzverhalten hervor, bis schliel3- 
lieh das niedrigste Niveau, das der Endhandlung, akti- 
viert wird. 

Diese aussehlieBlieh auf Grund einer Betrachtung 
des Verhaltens intakter  Tiere gewonnene Vorstellung 
einer hierarehisehen Ordnung vieler Zentren (wobei der 
Begriff Zentrum zun~ichst rein funktionell gedaeht war 
und fiber eine eventuelle Lokalisation niehts ausgesagt 
werden konnte) wird nun in ~,iugerst interessanter 
Weise von gewissen nervenphysiologischen Befunden 
gestiitzt. Denn wie wir gesehen haben, ist eine gewisse 
Lokalisation von Zentren sowohl durch die Arbeiten 
yon v. HOLST, ats durch die yon HESS aufgezeigt wor- 
den. Das Interessante ist nun, dab die yon HESS gefun- 
denen Zentren an <~h6heren,~ Stellen des Zentralnerven- 
systems gefunden wurden, n~imlich im Hypothalamus, 

als die von v. HOLST aufgezeigten Zentren, die ] a i m  
Riiekenmark liegen. Parallel damit sind nun abet die 
von dem Hypothalamus beherrschten Bewegungen yon 
viel h/Sherer Ordnung, als die yon v. HOLST studierten 
Systeme. Erstere betreffen die iibergeordneten Triebe; 
sie aktivieren den FreBtrieb und den Sehlaftrieb als 
Ganzes, mit - wie aus HESS' Beschreibung hervorgeht 
- ihrem Appetenzverhalten, w~ihrend letztere nur die 
Lokomotionsbewegungen beherrschen. Angesiehts der 
ethologischen Tatsaehen mtissen wir erwarten, dab zwi- 
sehen diesen Niveaus noeh mehrere intermedi~ire Ni- 
veaus vorhanden sein miissen. Und so kann die In- 
stinktethologie hier der Nervenphysiologie ganz be- 
stimmte Anweisungen geben. Wie diese Hierarchie 
methodisch in Angriff genommen werden soll, ist eine 
zweite Frage; auger mit den schon angewandten Me- 
thoden ist vielleieht mit stufenweiser Verstickung oder 
Narkotisierung manches zu erreichen (siehe BARCEOFr 1 
und aueh v. HOLST~). 

Das starre Endglied einer instinktiven Handlung ist 
selbst auch wieder hierarehiseh organisiert. Die Inter- 
relationen sind hier aber nicht inhibitiv, sondern koor- 
dinativ, indem zwischen den gleichzeitig ablaufenden 
Muskelkontraktionen dureh besondere Einfltisse Zu- 
sammenwirkung in bestimmter Ordnung bewirkt wird- 
v. HOLST hat zwei solcher Einfliisse studiert und sie 
Superposition und Magnetwirkung genannt. Ein Teil- 
rhythmus kann einen anderen sowohl in bezug auf 
Intensit~it (Superposition) wie aueh Takt  (Magnet- 
wirkung), beeinflussen. 

Bei Fischen, wo er diese Beziehungen besonders ein- 
gehend studiert hat, bestehen viele ~consummatory 
actions* aus koordinierten Bewegungen yon mehreren 
Flossen. Unter besonderen Umst~inden kann die Koor- 
dination ausfaUen. Dieser "Ausfall erfolgt aber stufen- 
weise. Wenn die Magnetwirkung zwischen den Zentren 
der Einzelflossen unterbleibt, bewegen sich die Flossen 
unabMngig voneinander, jede gehorcht ihrem eigenen 
Rhythmus. Die Strahlen jeder Einzelflosse bewegen 
sich aber noch koordiniert. Wenn aueh diese ordnende 
Maeht ausfiillt, bewegen sieh die Strahlen einer Flosse 
unabhiingig voneinander, die Flosse flattert. Jeder ein- 
zelne Flossenstrahl bewegt sich dann aber selbst noch 
regelm~il3ig im Pendeltakt hin und her. 

Also auch hier sehen wir eine stufenweise organisierte 
Hierarchie, die wir hinunter bis auf die Stufe der Kon- 
traktion eines Einzelmuskels verfolgen k6nnen. 

Hier sind wir also skizzenhaft yon der Instinkthand- 
lung als Ganzes analysierend hinabgestiegen bis zur 
Einzelkontraktion, bis zur Stufe des einfaehen Re- 
flexes bzw. Automatismus. Bei dieser Analyse ist uns 
klar geworden, dab sie sich nieht mit der Feststellung 
linearer kausaler Beziehungen zufrieden geben darI, 
sondern auch Interrelationen zwischen den einzelnen 

1 j .  BA~CROFX, The Brain and its Enviromnent  (New Haven,  
193~). 

E. v. HOt.ST, Naturwiss. 25, 625, 6.11 (1937). 
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Kausalketten in die Untersuchung einbeziehen muff. 
Es sind ja diese Interrelationen, die dem Geschehen 
als Ganzes seinen <~ Gestalt ~>charakfer geben. 

Wie schon bemerkt, bedeutet die Erkenntnis, es mit 
einer <~ Gestalt ~> zu tun zu haben - eine Erkenntnis zu 
der wir auf Schritt und Tr i t t  gezwungen sind --, keines- 
wegs, dab wit vor einer undurchdringlichen Mauer an- 
gelangt sind, die unserem analytischen Streben ein nn- 
erbittliches Halt  zuruft. Sobald wir auf Gestalten 
stoBen, mtissen wir blo]3 verstehen, dai3 unsere Ana- 
lyse sich nicht mehr rein Iine~ir, sondern dnterkausab> 
gestalten muB. Es ist yon groBer Bedeutung, dab 
v. HOLST hat  zeigen k6nnen, dab eine <dnterkausale~> 
Koordinationsanalyse tats/ichlich dazu ffihren kann, 
eine Gestalt in quantitat iven Beziehnngen zu zerlegen. 
v. HOLST hat  n~mlich bei gewissen Lokomotionsbewe- 
gungen von Fisehen bewiesen, dal3 durch quanti tat iv 
mel3bare Einflfisse aus einfachen Muskelkontraktionen 
eine Bewegung entstehen kann, die durchaus Gestalts- 
eigenschaften hat  (v. HOLST1). Bis jetzt ist, soweit mir 
bekannt, ein iihnlicher Versuch ffir die rezeptorischen 
Prozesse nicht angestellt worden; v. HOLSTS Vorbild 
wird aber hoffentlich befruchtend wirken. 

Wir haben jetzt  das in vager Form sehon 6fters in 
der Tierpsychologie entworfene Bild des instinktiven 
Verhaltens bis zu einem gewissen Grade konkretisiert. 
Nicht nur, dab wir jetzt zum Beispiel fiber Plastizit~tt 
oder Starrheit, wortiber in der Vergangenheit soviel 
diskutiert worden ist, besser urteilen, indem wir 
zeigen k6nnen, dab der Grad der Starrheit eine 
Frage des aktivierten Niveaus ist~ wir k6nnen jetzt  
auch die Unterscheidung versehiedener Instinkte oder 
Funktionskreise besser begrfinden. Es bestehen n~tm- 
lich zwischen den verschiedenen Zentren eines Niveaus 
gewisse inhibitorische t3eziehungen. Wenn der FreB- 
trieb stark aktiviert ist, wird ein Tier tempor~r weniger 
empfindlich ffir sexuelle Reize und Reize anderer 
Triebe. Umgekehrt, wenn ein Tier stark sexuell akti- 
viert ist, reagiert es nicht bald auf Reize, die sonst 
Flueht oder Fressen ausl6sen. Es sind diese inhibitori- 
schen Querverbindungen, welche bewirken, dai3 ein 
Tier im allgemeinen nicht zwei Dinge zu gleicher Zeit 
macb t, und auch die Basis der Unterscheidung von ver- 
schiedenen ~Instinkten ~ bilden. 

Das bringt uns zu der Frage, was denn eigentlich 
<(ein Instinkt~> ist. Es wird aus dem Gesagten klar sein, 
dab ich glaube, dab wir irf Zukunft einen Instinkt 
nieht' definieren werden k6nnen, ohne seine neuro- 
physiologische Basis zu erw~ihnen. Well das von mir 
entworfene Bild noch so lfickenhaft ist und der kon- 
kreten Best~tigung in vielen Einzelheiten noch bedarf, 
gebe ich hier eine vorKiufige Definition nur z6gernd. 
Als einen Instinkt m6chte ich dann einen gewissen 
hierarchisch organisierten neurophysiologischen Me- 
chanismus bezeiehnen, der ftir gewisse aufladende und 

1 E. v. HOLST, Z. vergl. Physiol. 26, 481 (1939). 

ausl6sende innere und ~tul3ere Faktoren empfindlich ist 
und auf diese Faktoren mit koordinierten Bewegungen 
antwortet,  die auf das Erreichen tines arterhaltenden 
Zweckes gerichtet sind. Eigentlich ist es dabei Ge- 
schmackssaehe, ob man die inneren hormonalen Fak- 
toren wie die endogenen zentralnerv6sen Faktoren in 
den Instinkt aufnehmen will. Hauptsaehe ist viel- 
leieht, dab wit sowohI das Reaktionsverm6gen, wie 
auch den Trieb (das Ergebnis der aufiadenden Fak- 
toren) als abh~ingig yon einem Meehanismus betrach- 
ten, wozu ja die Tatsachen uns einfach zwingen. Es 
geht hieraus zugleieh .klar hervor, dab unsere Tat- 
sachen sehr wichtige theoretische Folgerungen not- 
wendig machen, die sogar auf das Problem der psycho- 
physischen Relation einen tiefgreifenden EinftuB haben 
werden. V~Teiter ist es auch von Interesse, dab wir in 
dem Instinkt sowohl die pI~ysiologischen Meehanismen 
wie die Zielgerichtetheit erkennen. 

Die sub]ektiven Erscheinungen 

Ich m6chte jetzt noch kurz eine Frage der Psycho- 
logie streifen, n~mlich die der Beziehungen zwischen 
den physiologischen Mechanismen des instinktiven Ver- 
haltens und den subjektiven Erscheinungen. 

Man sieht oft die Meinung vertreten, dab wir beim 
Verstehen desVerhaltens zwar fiber eine gewisse Strecke 
physiologische Methoden anwenden k6nnen, dab wir 
aber frfiher oder sp~ter auf das Psychische stol3en, und 
dab dann das objektivistische Denken inad~quat 
werde. Man nimmt sozusagen eine Quersehranke an, 
die man fibersteigen mfisse und wobei man sich yon 
der Ethologie in die Psychologie begeben mfisse. Das 
Merkwtirdige dabei ist aber, dab sich diese Versperrung 
mit dem Fortschreiten der Ethologie (Physiologie) im- 
mer mehr verschiebt, und zwar in der Richtung des 
H6heren, des mehr Integrierten. 

Ich glaube, dal3 diese Betrachtungsweise nicht rich- 
fig ist und dab jedes Verhalten zugleich kausal erkl~trt 
und erlebnispsychologisch betrachtet  werden kann. Die 
beiden ]3etrachtungsweisen gehen nebeneinander, und 
wo es ein gewisses MaB yon Zuriickdr~ingung gibt, so 
erfolgt diese sozusagen schneepfiugartig, seitw/irts, in- 
dem die Physiologie manchmal die Psychologie zwin- 
gen mul3, ihr den Platz neben sich einzur~umen, auch 
dort wo die Erlebnispsychologie sich Alleinherrscherin 
w/ihnte. Dieser Schneepflug begibt sich langsam aber 
unaufhSrtich und unbezwingbar bergaufw~irts, yon den 
niederen Koordinationsstufen fiber die der ((consum- 
matory act, nach immer h6heren Integrationsniveaus. 
Solange die beiden Betrachtungsweisen ihre seitlichen 
Grenzen nicht tiberschreiten, werden sie immer neben- 
einander mit Recht bestehen. Natfirlich lehrt keine 
von beiden uns das <~Vc'esentliche~>; es bleibt Ge- 
schmackssache, ob man sich mehr ffir das obiektivisti- 
sche oder ffir das subjektivistische Studium interes- 
siert. Beide sind, beim Menschen, m6glieh. 
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Anders steht es in der Tierethologie. Jede Erlebnis- 
psychologic der Tiere bleibt Spekulation, well die ein- 
zige Tatsachenquelle der Erlebnispsychologie, die In- 
trospektion, uns hier abgeht. Die Schliisse, welche der 
Erlebnispsychologe fiber die subjektiven Erscheinun- 
gen bei Tieren zieht, sind deshalb, wie ja oft betont 
wurde, Analogieschltisse. Eine solche Tierpsychologie 
ist also im Grunde Humanpsychologie, und das ist, 
neben den am Anfang dieses Aufsatzes genannten 
Griinden, der wichtigste Grund fiir die bewul3te metho- 
dische Selbstbeschr~tnkung des Tierethologen. 

Summary 
The present paper is an a t tempt  a t  a synthesis of the 

main facts found by students of behaviour and neuro- 
physiologists into a picture of the causal systems under- 
lying innate behaviour. 

Most innate behaviour elements are dependent on both 
internal and external causal factors. The external re- 
leasing situation, which can be analysed by means of 
experiments with dummies, is always characterized by 
relatively few "Mgn stimuli". Whereas these sign stimuli 
are "configurational",  their functional combination is 
of a purely additive nature, in other words, somewhere in 
the central nervous system their influences are added to 
each other in a purely quantitative way. 

The internal factors are of diverse types: internal 
sensorial stimuli, hormones, and intrinsic (" automatic '  ") 
impulses generated by the central nervous system itself 
( W E I s s ,  v.  HOLST). These internal impulses, sometimes 
in co-operation with unspecific external stimuli (GRAY, 
LISSMANN) keep the centers at a high level of activation. 
The phenomenon of central nervous fatigue, observed 
not only in locomotor patterns (v. HOLST) but also in 
instinctive acts as a whole (LORENZ) points to the con- 
clusion that  the sign stimuli merely remove a block 
which normally,prevents the charged centers from dis- 
charging into overt behaviour. 

The centers of instinctive behaviour are organized in 
a hierarchical system. The results of HEss and of 
v. HoLsT support this view of hierarchical organization. 

Activation of the higher instinctive centers usually 
gives rise to directive o r "  appet i t ive" behaviour (CRAIG), 
which is continued until a situation is encountered that  
provides the sign stimuli releasing the end activity or 
consummatory act (CRAIG). While appetitive behaviour 
may be highly variable and adaptive, the consummatory 
act is relatively simple and stereotyped. The studies 
of LORENZ a n d  TINBERGEN, a n d  of  TINBERGEN a n d  
KUENEN show that  the consummate act may be a com- 
bination of an intrinsic pattern and an orientating move- 
ment; v. HOLST has begun the analysis of the intrinsic 
patterns. 

Consid4rations cliniques sur le r61e des h4mines 
Par A. VANNOTTI 2, Lausanne 

Les h6mes, appel6es couramment  en biologic h6- 
mines, sont des pigments compos6s d 'un anneau por- 
phyrique contenant  un atome de fer. Associ&s ~ des 
supports prot6iques diff4rents, les h~mes son~ les cons- 
t i tuants d 'une s6rie de pigments d 'une grande impor- 
tance biologique ayant  souvent le caract~re de ferment. 
Ces pigments peuvent  circuler dans le sang, &ant  
port6s par  ses 616merits figur6s, comme aussi 4tre fix6s 
dans les tissus: nous parlons de h6mes ou h6mines san- 
guines ou circulantes, et de hhmes ou h6mines tissu- 
laires ou cellulaires. Parmi  les premifres,  nous connais- 
sons l 'h6moglobine et la catalase se t rouvant  dans les 
globules rouges, l 'oxydase et les cytochromes des glo- 
bules blancs; parmi les autres, la myoglobine, les cyto- 
chromes, l 'oxydase, la catalase, la peroxydase. 

La constitution chimique de tous ces pigments est tr~s 
semblable, ce qui varie est surtout le support  prot6ique. 

Notons que l 'h6moglobine et la myoglobine sont des 
pigments jouant,  par  la pr6sence du fer dans l'h6me, 
le r61e de fixateur d'oxyg6ne, les cytochromes, Foxy- 
dase, la catalase et la peroxydase sont de nouveau, 

1 Conf6rence principale, pr6sent6e h la Soci6t6 suisse de biologic 
m6dicale lors de la 127e Assembl6e g~n6rale de la Soci6t6 helv&ique 
des sciences naturelles h Gen6ve, le 31 aofit 1947. 

o Polielinique m6dicale universitaire, Lausanne. 

grace ~ l 'action du fer, des ferments particuli6rement 
int6ress6s ~ la r6gulation de la respiration cellulaire et 
comme tels, li6s fonctionnellement au syst6me des ca- 
talyseurs cellulaires. 

I1 est done compr6hensible que, par  un trouble de la 
synth6se ou de la destruction de ces pigments, puissent 
se d6clencher du point de vue clinique, de multiples 
sympt6mes pathologiques int6ressant soft la composi- 
tion du sang, soft la fonction des tissus et des cellules. 
Nous aimerions analyser ici les problSmes int6ressant 
en pathologic humaine la fonction des h6mes, et nous 
sommes port6 h parler ainsi 

a) des troubles de la synth~se des h6mes sanguins, 
b) des troubles de la d6gradation de h6moglobine, 
c) du m6tabolisme physiologique et pathologique 

des h6mes cellulaires. 
Avant  de parler des troubles de la synth6se de 

l'h6moglobine, nous aimerions soulever la question du 
si6ge de la formation de l'h6moglobine. I1 n 'y  a pas de 
doute que c'est dans l 'erythroblaste que cette synth6se 
se fait et se poursuit dans tous les  stades de la matu-  
ration des globules rouges, te taux  d'h6moglobine dans 
la cellute rouge 6rant ainsi un index de la matura t ion 
de la cellule. Selon MACCALLUM 1, le noyau de l '6rythro- 

1 A. B. MACCALt.I~M, Ergcbn. Physiol, 7, 55 ° (190~). 


