
Zeitschri f t  fiir vergleichende Physiologie, Bd. 32, S. 422--463 (1950). 

Aus dem Max-Planck-Inst i tu t  ftir Meeresbiologie, Wi.lhelmshaven, Abteilung 
v. Holst, und  dem Zoologischen Ins t i tu t  der Universiti~t Heidelberg. 

P H Y S I O L O G I E  D E S  G L E I C H G E W I C H T S S I N N E S  

B E I  F L I E G E N D E N  L I B E L L E N .  

Von 

1-I ORST MITTELSTAEDT. 

Mit 21 Textabbildungen.  

(Eingegangen am 27. Juli  1949.) 

Inhalt.  Seite 

Die Ausgangsbedingungen der Untersuchung . . . . . . . . . . . . . .  422 
Einlei tung . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  422 
Das Versuchstier . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  423 
Technisch-methodisches . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  424 
Abschlul~ der Einleitung . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  426 

Teil I. Die Gleichgewichtsreaktionen . . . . . . . . . . . . . . . . .  426 
Nomenkla tu r ,  Definition . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  426 
Einfi ihrung der Reaktionen . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  428 

1. Lichtri ickenreaktion . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  428 
2. Optomotorik . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  429 
3. ])as dynamische Organ . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  431 
4. Die Flfigelverwindung . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  434 

l~eaktionsnorm des in takten  Tieres. - -  Zusammenwirken der Gleich- 
gewichtsorgane . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  436 

~Tberblick und  Vergleich . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  438 
Tell II .  Physiologie des dynamischen Organs und  der Lichtriickenreaktion 441 

A. Der dynamische Appar~t  . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  441 
Anatomie der Rezeptoren . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  444 
Physiologie der  Rezeptoren . . . . . . . . . . . . . . . . . .  445 
Schlul3folgerungen . . . . . . . . . . . . . . . . . .  " . . . .  449 

B. Die Lichtrt ickenreaktion . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  451 
Zur Theorie des Gleichgewichtssinnes . . . . . . . . . . . . . . .  459 

Zusammenfassung . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  461 
Li teratur  . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  463 

Einleitung. 

U b e r  die  G l e i c h g e w i c h t s - S i n n e s p h y s i o l o g i e  d e r  I n ~ e k t e n  w a r  b i s l a n g  

s eh r  w e n i g  b e k a n n t .  S t a t i s c h e  O r g a n e  s i n d  be i  e i n i g e n  a q u a t i s c h e n  

I n s e k t e n  u n d  L a r v e n  b e s c h r i e b e n  u n d  t e i lwe i se  e x p e r i m e n t e l l  gep r f i f t  

w o r d e n  (BAv~ACKE, WEBER, vgl .  WEBER 1933),  be i  e ine r  grSl~eren 

Z ~ h l  e b e n f a l l s  w a s s e r l e b e n d e r  liel] s ich  d e r  , , L i c h t r i i c k e n r e f l e x "  (vg]. 

v.  :BuDDENBROCK 1937) n a c h w e i s e n .  B e i  f i i e g e n d e n  I n s e k t e n  (wie be i  

L a n d i n s e k t e n  i i b e r h a u p t )  w u r d e n  b i s h e r  - -  w e n n  m a n  y o n  d e r  u  
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diskutierten und in neuerer Zeit dureh PRINGLE 1 eingehend untersuehten 
Funktion der Fliegen-Halteren als Stato-Apparat  absieht - -  keinerlei 
statische und keinerlei dynaraische Organe experiraentell nachgewiesen; 
ihre Gleichgewiehthaltung sehien iiberwiegend ein aerodynaraisches 
Problera. Indessen lieBen schon Beobaehtungen yon v. HOLST (1935) 
und I ~ M A ~  (vgl. V. BUDDENBI~OCK 1937) darauf  sehlieBen, dab bei 
diesen Tieren Lichtri~c/cenreaktion vorhanden ist. Anisoptere Libellen 
zeigten in einem (unverSffentlichten) Dunkelkararaerversueh yon 
v. HOLST bei plStzliehera Weehsel yon Ober- auf  Unterlicht Umdreh- 
reaktion und Absturz in t~iickenlage. 

An diesen Versueh kniipft - -  auf  Anregung yon v. ttOLST - -  die 
hier raitzuteilende Untersuehung an. 

Sie stellt sich die Aufgabe, die Sinnes- und l~eflexphysiologie der 
Aufrechterhaltung des Gleichgewiehts bei einera gut fliegenden Insekt,  
einer anisopteren Libelle, n~iher zu untersuehen. 

])as Versuehstier. 

Ich wiihlte A n a x  imperator L~Ac~, eine Aeschnide, die grSl?te in 
Mitteleuropa ~Torkoramende Libelle ~. Dieses Tier zeigt Flugleistungen, 
die denen anderer fliegender Insekten erheblich iiberlegen sein diirften. 
Es sei nur  erwi~hnt, dal~ A n a x  sowohl rait hoher Geschwindigkeit gerade- 
aus und steil aufwarts, als aueh ,,wie festgenagelt" auf der Stelle zu 
fiiegen, als auch - -  wie ich h/~nfig beobachten konnte - -  ira Hangauf- 
wind zu ,,segeln" vermag. Starker und b6iger Wind, selbst heftiger 
Gewitterregen (eigene Beobaehtung) beeinflul~t die sichere Fluglage 
dieser Tiere nieht raerklich. Andererseits zeigt A n a x  gelegentlich flug- 
akrobatisehe Xunststiicke, deren Eleganz schwer zu beschreiben ist. 
Derartige Leistungen lassen yon vornherein einen hochentwiekelten 
Gleiehgewichtssinn erwarten. 

Dieser ffir unser Untersuehungsziel giinstigen Eigenschaften wegen 
wurden eine l~eihe anderer in K a u f  genomraen, die an Versuchstechnik 
und -raethodik besondere Anforderungen stellen: A n a x  fliegt nur an 
sonnigen Soraraertagen (an stehenden Gew~ssern) in grSl3erer Zahl und 
in ]3odenn~he. I m  Sonnenlicht yon hSchster Vitalit~t, den ganzen 
Flugtag hindurch pausenlos in Bewegung, lal3t sich das fltichtige, mit  
wohlentwickelten Augen ausgeriistete Tier nur schwer fangen. L~ngeren 
Transport  fibersteht das ]eiehtgebaute Lebewesen raeist nieht ohne 
L/ision zuraindest der F]iigel. Versuehe, Libellen ira tPlugkg~fig zu halten, 

Die Untersuchung yon PRISGLE - -  ebenso wie die fibrige Literatur des Aus- 
landes des vergangenen Jahrzehnts - -  war mir bis zum Abschlu8 dieser Unter- 
suchung nicht zugi~nglich. 

2 Anax hat eine Spannweite yon 10--11,5 cm, Liinge yon 7--8 cm, dabei ein 
Gewicht yon nur 0,8 (c~) his 1,6 (~)g. 
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f a l l e n  n a c h  v o r h a n d e n e n  L i t e r a t u r a n g a b e n  ( G ~ o s s  1930, MAY 1933) 

so aus ,  dal~ d ie  T i e r e  n i c h t  m e h r  z u m  B e u t e f a n g  z u  b e w e g e n  s i n d  u n d  

t r o t z  F i i t t e r u n g  y o n  H a n d  b i n n e n  48 S t u n d e n  e i n g e h e n .  

Teehniseh-lVIethodisehes. 
Folgende unter  fehlgeschlagenen Bem~ihungen verschiedener Ar t  entwiekelte 

1Vfethoden ermSgliehten die Untersuehung der fliegenden Libelle unter  den definier- 
t en  Bedingungen des Laborversuchs:  

a) _Fang, Transport, Haltung. Die Tiere werden aus dem Flug dureh einen 
leiehten Sehlag mi t  einem weiten Gazenetz gefangen, was nach langerer ~)bung 

Abb. I a. ,,Gfirtel". 

2~bb. lb .  ,,Aufgez~umte" und eing'espannte Libelle. Bezeiehnungen im Text. 

gelingt, ohne Flfigel, Hals oder Abdomengelenk (das Gelenk zwischen Synthorax 
und 1./2. Abdominalsegment) zu verletzen. Transport  zum Labor erfolgt in ge- 
r/~umigen mi t  frischem Gras ausgepolsterten, l iehtdiehten Blechdosen, in denen die 

f i 

R L 
z 

Abb. 2. AufriB der Versuchsanordnung; die eingespannte Libelle klammert sieh an die 
Sitzstange (St), die, w~hrend alas Tier fliegt, naeh unten weggesehwenkt (gestriehelte 
Linie) und um ihre L~ngsachse gedreht werden kann; die iibrigen Bezeichnungen im Text. 

Libellen auch weiterhin unter  Kiihlung (12--16 ~ C) verbleiben. Mindestens zwei- 
real am Tag lieB ich sie in einem dafiir  eingerichteten Raum (s. unten)  frei fliegen 
und  ffi t terte sie h~ufig - -  vor allem w/~hrend dieser Zeit - -  yon Hand  mi t  Mehl- 
k~ferlarven, Ameisenpuppen und  Fliegen. Un te r  diesen Bedingungen l~Bt sich 
Anax bis zu 7 (GG) bzw. 14 ( ~ )  Tagen in tak t  hal ten.  Insgesamt wurden im 
Sommer 1947 yon Mai bis Oktober mehr  als 296 (es wurden nicht  alle F~nge 
notiert),  im Sommer 1948 yon Jun i  bis September 19g Imagines yon Anax im- 
loerator auf  diese Weise yon mir  eingebracht.  

b) Dunkelkammer. Als Freiflugraum dient  ein grol~es fensterloses Zimmer, 
dessen W/~nde, Deeke und  FuBboden gleichm~l~ig dunkelgrau gestrichen worden 
sind. In  der  Mitte h~ngt  in KopfhShe eine 500-W-Osram/Nitra-Lampe in einer 
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Mattglaskugel (Schott Gen. Jena) yon 35 em Durehmesser. Niedersetzen und An- 
klammern ermSgliehen in geeignetem Abstand um die Lampe herum angebraehte 
entlaubte Zweige. Der 1Raum wird bei 290 C und 60% relativer Luftfeuehtigkeit 
gehalten. Mit , ,Dunkelkammer" ist im folgenden stets dieser Raum gemeint. 

c) Versuchsanordnung - -  Sagittalaufhdingung. Der Libelle wird ein normierter 
(Ma~e s. unten) aus 2 schmalen Leinenstreifen (Lst) und einer Seidenfadensehlinge 
(S) bestehender ,,Giirtel" (s. Abb. ] a) mittels Zelluloidklebstoff an Synthorax und 
1./2. Abdominalsegment derart angeleimt, dal~ der Faden jederseits etwa auf der 
Mittellinie der Pleuren und annahernd parallel der Grundlinie der Fliigelbasen ver- 
lguf~ (Abb. 1 b). Der Giirtel behindert weder Fltigel-, Kopf- noch Beinbewegungen; 
lediglieh das Abdomengelenk mull festgelegt werden, da Anax in Sagitt~l- 
aufh/ingung die durch seine 
aktiven Abdomenbewegungen 
verursachten Schwerpunkts- 
verlagerungen nicht riehtig 
,,auszufliegen" vermag. Die so 
,,aufgez~umte" Libelle kann 
sowohl beim Freiflug 1 beob- 
achtet, als aueh mit 2 ttand- 
griffen in das (in Abb. 2 ver- 
stgrkt gezeiehnete) Kernstiick 
der Versuchsanorduung ein- 
gespann~ werden. Es besteht 
aus einem Stahldrahtrahmen 
(R), in dessen Mitte die Libelle 
durch 2 Spannst~be (Sb, siehe 
Abb. lb)  und 2 Spannf~den (F) 
allein um die Lgngsachse dreh- 
bar schwebend gehalten wird. 
Bei richtiger Montierung liegt 
der Sehwerpunkt des Tiers 
dieht unter der kiinstlichen 
Drehaehse, die noeh nachtr~g- 
lieh so einkorrigiert werden 

Abb. 3. Die gesamte Anordnung in Ansieht yon 
sehrgg oben. Bezeichnungen im Text). 

kann, dab die Libelle vor Versuchsbeginn in ,,Bauchlage" (s. welter unten) hgngt,. 
Das Trggheitsmoment des Gtirtel-Spannstab-Faden-Systems ist so gering, dab der 
auf  der Stelle schwirrende Anax mit  Leiehtigkeit jede beliebige Lage um die 
fixierte Lgngsachse einnehmen und ohne zu pendeln festhalten kann. Die iibrigen 
Teile der Anordnung - -  drehbarer, vorn freitragender Stahldrahtzylinder (Z), 
5 100-w-Lampen (L, s. Abb. 3) - -  sind so am die eingespannte Libelle herum- 
gebaut, dab die Drehachse des Tieres mit  den Drehachsen yon Rahmen und 
Zylinder und der 8ymmetrieachse des Lampen-Ffinfecks zusammenfallt. - -  t)-ber 
das Zylindergerfist kann eine Filtrierpapiermanschette (Abkiirzung = WZ) oder 
ein Streffenzylinder (Abkfirzung = SZ; gquidistante Schwarz-WeiB-Lgngsstreifen 
yon 3 cm Breite) gezogen werden - -  Beleuehtung erfolgt dann durch den gul3eren 
Lampenkranz; ferner kann ein Zylinder aus festem, homogen wei~em4Karton- 
papier (Abkfirzung = HWZ) in das Gerfist eingesehoben werden - -  Beleuehtung 
erfolgt in diesem Fall durch die (s. Abb. 2) im hinteren Teil des Rahmens ein- 
gebaute 100-W-Lampe, die gegen das Tier zu durch eine wei2e Pappscheibe (P) 
abgeschirmt ist. Die Anordnung ist in der ])unkelkammer anfgestellt. 

1 Der aufgezgumte Anax fliegt merklich ,,bedgchtiger" als der normale, zeigt. 
aber im fibrigen gleiches Verhalten. 
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Gi~rtel: Ganze Sehlinge ~ 2.15 cm, vordere ttalbsehlinge = 2.6,5 em, hintere 
Halbsehlinge = 2 �9 6,8 cm. 

Spannstdibe: vorderer= 5em 0senabstand (Eisendraht oder Balsaholz); 
hinterer = 1,5 cm 0senabs.~and. 

Spann/Ozlen: je 1 Frauenhaar oder je 3 einzelne Seidenf~den. 
Rahmen: L~tnge ~ 40 era, Breite = i9,5 cm. 
Zylinder: Radius =- 15 era, L~nge = 50 cm (WZ) bzw. 60 cm (HWZ). 
Lampenkranz: 50sram-100-W-Lampen, Abstand ~rom Tier = 35 em. 
EinzeUampe (ira Rahmen) : Osram-100-W-Lampe, Abstand vom Tier ~ 25 em. 

e) Liehtintensitdit. Die Beleuchtungsstiirken im Zylinder wurden (vom Platz 
der Libelle lotreeht naeh oben) mit einem Selen-Photeelement, das auf Luxwerte 
geeieht war, gemessen, um die MSgliehkeit zu ungefi~hrem (wenn auch mit Fehlern 
versehiedener Art behaftetem) Vergleieh zu haben. Angaben fiber .Beleuehtungs- 
st~rke werden im folgenden, um den Ansehein einer in Wirktiehkeit nicht bestehen- 
den Objektivit/it zu vermeiden, stets start in Luxwerten in (Vergleichs-) Einheiten 
gesehrieben: HWZ ~ etwa 3500E; WZ = etwa 700E; SZ = etwa 300E. 

Die in den vorangehenden Absehnitten zusammengefagten Ausgangsbedin- 
gungen unserer Versuehe, die Tatsaehe, dab die Gleiehgewichts-Sinnesphysiologie 
fliegender Insekten nahezu terra hlcognita ist, und die Sehwierigkeiten der Material- 
besehaffung und -behandlung haben einen vom Gewohnten in maneher Hinsicht 
abweiehenden Ch~rakter dieser Untersuehung zur Fotge. Quantitativ-messende 
Auswertung ~er gefundenen Reaktionen war ebenso unm6glieh wie eine statistisehe 
Bearbeitung serienweise angesetzter Massenversuche, da zwei Drittel der insgesamt 
gefangenen Tiere (343 yon 491) zu orientierenden, dem Ausprobieren neuer Methoden 
und dem Aufspfiren bisher unbekannter State-Organe dienenden Versuchen ver- 
wendet wurden und die mit dem restlichen Drittel (148 Tiere) des Gesamtfangs 
,,!ege artis" angestellten Versuehe (insgesamt 524) sieh auf eine relativ grote Anzahl 
yon Versuchsarten verteflen. Es werden daher nur Ergebnisse aus solehen Ver- 
suehen Ms gesichert betrachtet und im folgenden mitgeteilt, bei denen alle unter- 
suehten Tiere das gleiehe Verhalten zeigten. Das Vertrauen, das man den Ergeb- 
nissen der Untersuehung entgegenbringen daft, kann sich auf ein wesentlieh 
umfangreieheres Beobaehtungs- und Versuehsmaterial stfitzen, als die folgende 
Darstellung erkennen lggt. 

Tei l  I .  D ie  G l e i e h g e w i c h t s r e a k t i o n e n .  

Nomenklatur, Definition. 

Der Einf i ihrung der drei Ar ten  yon  Gleichgewichtsreaktionen,  die sich 

mi t  den beschriebenen )~ethoden nachweisen lassen, sei eine Zusammen-  

fassung der im folgenden benu tz ten  Nomenk la tu r  vorangestel l t .  Sie 

ermSglieht  e infaehe und  genaue Beschreibung,  den Vergleich mi t  andern- 
orts erhobenen Befunden  und die Fes t legung einer ersten, Obers ieht  

und Einf i ihrung er leiehternden Defini t ion dessen, was unter  ,,Gleieh- 

gewiehts reakt ion"  vers tanden  wird. 

,,RaumIage" ist eine bestimmte Emstellung der KSrperaehsen im Sehwerefeld. 
Die Kgcperachsen sind Liingsaehse, Quer~ehse nnd tIoehachse; die erste wird durch 
Kopfgelenk und Mitre der Aehse des Abdomengelenks in orM-kaudaler Riehtung 
verlaufend gedacht, die beiden anderen in der Mitte der Achse des Abdomengelenks 
auf der L&ngsaehse und aufeinan(ter senkrecht stehend, und zwar so, dag die ttoeh- 
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aehse in der Symmetrieebene des Tieres liegt. Wir unterseheiden Bauchlage (Hoeh- 
aehse in Schwerkraftriehtung, ,,Baueh" unten), Ri~ckenlage, (Hoehachse in Sehwer- 
kraftriehtung, ,,Riicken" unten), Seitenlage (Queraehse in Schwerkraftrichtung, 
linke oder reehte Seite unten), Kop/lage (L~ngsaehse in Schwerkraftriehtung, 
Kopf nnten), Sehwanzlage (Ls in Sehwerkraftriehtung, Abdomen unten). 

,,RaumIagegnderungen" werden allein dureh Drehung (urn KSrperachsen) 
hervorgerufen. Eine Drehung um die L~ingsaehse heil]t ,,Rollung" (links oder rechts), 
eine volle Umdrehung (360 ~ ,,Rolle", eine Abweiehung um die L~ngsaehse yon einer 
bestimmten Ausgangslage ,,Rollungsgrad". Die Analoga ffir die Querachse sind 
,,Neigung" (vorw~rts oder rfickw~rts), ,,Uberschlag ~ und ,,Neigungsgrad"; ffir die 
Hoehachse: ,,Wendung" (links oder reehts), ,,Kehre" und ,,Wendungsgrad". 

Die ]~ezeichnungen fth- den Drehsinn yon Wendnng und Neigung sind unmittel- 
bar verst~ndlich; der Drehsinn einer t~ollung ist dutch den Windungssirm der 
Spiralen definiert, die exzentriseh gelegene Punkte des KSrpers beschreiben, wenn 
das rollende Tier sieh in L~ngsaehsenrichtung vorw~rts (oralwarts) bewegt (Rechts- 
rollung ~ im Drehsinn einer reehtsgewundenen Spira]e; also im Sinn der Hand- 
bewegung, mit der man eine rechtsg~ngige Sehraube festzieht!). Die gleiehe 
Nomenklatur wird sinngem~B (unter Zusatz des Pr~fixums Kopf-) ffir die Kopf- 
lage (ira Raum = relativ zum Schwerefeld) und die Kopfstellung (relativ zum KSrper) 
angewandt. Wenn nicht ausdriicklich darauf hingewiesen wird, ist stets das letzte 
gemeint. Kopfl~ngsaehse ist die Verl~ngerung der KSrperlangsaehse bei ,,fest- 
gezurrtem" (s. weiter unten) Kopf, Sehnittpunkt der beiden anderen Kopfachsen 
das Kopfgelenk, Ausgangs-Kopfstellung ist die Prim~irstellung, die Parallel 
einstellung der entsprechenden Kopf- und KSrperachsen. 

I m  Freien fliegt die Libelle meist ann~hernd - -  mit  wechselndem 
geringem Neigungsgrad - -  in Bauehlage. Sie ist die normale ,,Gleich- 
gewichtslage" der Libelle. Gleichgewiehtsst6rungen (= Abweichungen 
yon  der Bauchlage) werden dutch Drehung um L~ngs- und  Querachse 
hervorgerufen. Alle GleiehgewichtsstSrungen - -  innerhalb der Grenz- 
f~]le yon  reiner l~ollung und  ~Neigung - -  haben eine Lgngs- und eine 
Querachsenlcomponente: L~ngs- und  Querachse sind die ,,kritisehen 
Achsen" der Gleichgewichtslage. 

Als Gleichgewichtsreaktionen bezeiehnen wir durch Reizung yon  
S nnesorganen ausgelSste, bei der gleiehen Reizgebung stets mit  Sicher- 
heir (,,reflektorisch") eintretende Bewegungsreaktionen, deren Ergebnis 
be im/re i / l iegenden intakten Tier und bei der im Lebensraum der Libellen 
gegebenen Reizlage die Korrel~tur yon Raumlagei~nderungen um die kri- 
tisehen Achsen ist. 

Diese Definition enthAlt , ,dynamische" und , ,statische" Gleich- 
gewiehtsreaktionen; die ersten werden allein durch Bewegung bzw. 
Beschleunigung ausgelSst, die letzten t re ten dartiber hinaus auch bei 
yon  der Bauchlage abweichenden Ruhelage n ein, der sie a uslSsende Reiz 
ha t  eine feste Beziehung zur Sehwerkraftr ichtung.  

Auf  die ffir die Gleichgewichts-Sinnesphysiologie charakteristische 
Problematik,  die eine so sehwerf~llige und  umst~ndliche Definition eines 
auf  den ersten Bliek scheinbar ganz einfachen Gegenstandes notwendig 
macht ,  soll erst am SehluB dieser Mitteilung eingegangen werden. 
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Unsere  Unte r suchung  beschr~inkt sich auf  die Lgingsachsenkompo- 
nente der  ak t iven  Auf rech te rha l tung  des Gleichgewichts.  

Die Grfinde dafiir Sind einerseits technisch-methodischer Art. Es gelang bisher 
nur die oben beschriebene Sagit~laufhangungl; Versuche, die Libellen um die 
Quer~chse oder um die Quer- und die L~ingsachse zugleich drehbar aufzuhangen, 
scheiterten daran, dab Anax in solchen Anordnungen infolge zu groi3er Tragheits- 
momen~e der drehbaren Systeme seine Fluglage nicht mehr zu ,,beherrschen" 
vermag. 

Andererseits lassen sich Griinde dafiir anfiihren, dab die Langsachsenkompo- 
nente bei der Gleiehgewiehth$1tung der Libellen der wichtigste Faktor ist. 

Eine einfache Uberlegung ergibt, da]  die Fluglage der Libellen um die Langs- 
achse - -  yon der physikalisehen Seite betrachtet - -  instabiler sein muB als die um 
die Querachse: das Tragheitsmoment des LibellenkSrpers ist infolge seines ge- 
streckten B~ues urn die Querachse wesentlich griil3er ~ls um die Langsachse. Hinzu 
kommt, dab - -  infolge Form und Ansatz der Fliigel - -  die Drehmomentradien 
(,,Kraftarme") yon an den Flfigeln angreffenden Luftkraften bei Langsaehsen- 
drehung notwendig grSBer sind als bei Queraehsendrehung: Relativ groBem Trag- 
heitsmoment des KSrpers und relativ geringem Drehmoment der angreffenden 
Luftkrafte um die Querachse steht geringes Tragheitsmoment und grol]es Dreh- 
moment um die Langsachse gegeniiber. Die fliegende Libelle is~ Gleiehgewichts- 
stiirungen um die Langsachse in welt hSherem MaBe ausgesetzt als solchen um die 
Queraehse. Diese Tats~che laBt yon vornherein eine besonders gute ,,Sieherung" 
des Langsachsengleichgewichts durch wohlausgebildete und empfindlieh reagierende 
Sinnesorgane erwarten. 

Der Nachweis der folgenden drei Arten yon Gleiehgewiehtsreaktionen wird aus- 
sehlieBlich am intakten Tier gefiihrt; die Befnnde sind streng reproduzierbar; alle 
Tiere zeigen das gleiche Verhalten. Die Ergebnisse gelten auBer fiir Anax imperator 
fOr die Libellen der Gattung Aeschna. 

Einf i ihrung der  Reaktionen. 

1. L i c h t r i i c k e n r e a k t i o n ,  

Eine eindeut ige Demons t r a t i on  ihres Lich t r f ickenverha l tens  l iefern 
in der  D u n k e l k a m m e r  frei fliegende Libellen.  (1)2 I m  engeren Umkre i s  
(r < l m )  der  groBen 500-W-Kugel  nehmen  die Tiere in j edem P u n k t  ihrer  
F l u g b a h n  eine derar t ige  Lage  ein, dab  die fiber den Rficken verl/~ngerte 
Hochachse  zur  Lichtquel le  zeigt.  Bei  ger inger  F luggeschwind igke i t  
beobach te t  m a n  rege]m~Big .Abschmieren" aus der  Sei tenlage,  in die 
das  Tier  be im F lug  neben der  L a m p e  ger/~t, und  Abs tu rz  aus  der  Rficken-  
]~ge, in die es be im F lug  senkrecht  fiber de r  L a m p e  gezwungen wi rd ;  
.Rfitteln" ~uf der  Stelle is t  offenbar  f iberhaupt  nur  un t e rha lb  der  L~mpe  
mSglich;  be im Umkre i sen  der  L a m p e  in dem Anax eigenen laut losen,  
re iBend schnellen .Geradeaus"-Flug dagegen gelingen K u r v e n  in s tei ler  
Sei tenlage ( , , turns")  u n d -  womSglich noch e i n d r u c k s v o l l e r -  ~ b e r -  

1 Eine Sagittal~ufhangung mit fester Drehachse wurde yon v. :BuDDENBROCK 
(1915) mit negativem Erfolg an Libellen ~usprobiert. 

Die Befunde sind im Text in (8) arabischen Ziffern durchlaufend numeriert; 
die arabischen Kursivzfffern (8) gelten fOr Abb. 12--14. 
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"sehl~ge rfickwKrts (,,loopings") in lotrecht auf- und absteigendem Bogen 
fiber die Lichtkugel hinweg. 

Den exakten Nachweis - -  und weiterhin die n~here Analyse - -  der 
Lichtrfickenreaktion ermSgHeht die Untersuchung in Sagittalauf- 
h/~ngung, bei der die l~eaktion rein - -  ungestSrt dutch die Sehwerkraft- 
riehtung =- zur Darstellung kommt. 

(2) ]~ringt man einen aufgez~umten und eingespannten Anax  im 
senkreeht zur L/~ngsaehse einfallenden Lichtbiindel eines 100-W-Schein- 
werfers zum Auffliegen, dann wendet die Libelle sofort aktiv dem Lich$ 
den l~ficken zu, ganz gleieh, ob die Lichtstrahlen yon oben, yon unten 
oder yon der Seite einfallen (Abb. 4). Intakte,  seitensymmetrisehe 
(s. Teil II ,  S. 454) Tiere halten sieh sehwirrend ohne jede Pendelbewegung 

/ 
, i  , ~  , r , i ~ 

�9 I l l  

A b b .  4. L i c h t r i i c k e n r e a k t i o n  e i n e r  i n  S a g i t t a l a u f h / ~ n g u n g "  s c h w i r r e n d e n  L i b e l l e ,  i n  
A n s i c h b  y o n  v o r n e  ( S c h e m a ) .  P a r a l l e l e  P f e i l e  = L i c h t e i n f a l l  a u s  einer R i c h t u n g .  

in der jeweiligen l~aumlage in Lichtrfickenstellung, und zwar bis zum 
AufhSren der Flfigelbewegung infolge Ermfidung. Der Versuch wird 
meist vorher dureh Anbieten der Sitzstange unterbroehen. 

Wir begnfigen uns hier mit der Feststellung, dal3 die Liehtrficken- 
reaktion - -  nach der gegebenen Definition - -  eine (statische) Gleich- 
gewichtsreaktion ist, wenn man annimmt, dab das Lieht im Lebens- 
raum der Libelten ann~hernd lotrecht einfiillt. 

2. O p t o m o t o r i k .  

Auf retinale Verschiebung des Gesamtum]elds - -  hervorgerufen durch 
Drehung des obengenannten Streifenzylinders (SZ) um die L/~ngsaehse 
der eingespannten Libelle herum - -  reagieren fluglustige (s. welter unten) 
Tiere mit reflektorisehen Kompensationsbewegungen. (3) Der sitzende 
A n a x  folgt den wandernden Streifen zun~ehst mit dem Kopf, dann 
dureh Herumrutschen um die Sitzstange mit dem ganzen K6rper, 
schlieBlich (4) ]liegt das Tier au] und bewegt sich unter Rollun 9 mit 
den wandernden Strei]en mit. Der mitl/~ufigen ,,optokinetischen Kopf- 
rollung" folgt in der l~egel keine gegenl/s Bewegung (,,schnelle 
Phase"). Sie wird deshalb bier aueh nicht als Nystagmus bezeichnet. 
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Nur bei sehr tri~gen (ermiideten, abgeflogenen) Tieren geht der Kopf 
nach Erreichen eines bestimmten Rollungsgrads wieder in die Primgr- 
ste]lung zuriick, und zwar in einer gedgmpft pendelnden Bewegung, 
die sich deutlich yon dem ruekartigen Geradeziehen unterscheidet, 
das die schnelle Phase des (5) Kop/wende-~qystagmus yon Anax (bei 
SZ-Drehung nm die Itochachse) charakterisiert. 

Die biologische Bedeutung der seit langem (I~)~DL 1903) bekannten und vielfach 
untersuchten (HERTZ, GAFFRO~, TONNER, Li)DTKE, V. GAVEL U. a.) Optomotorik 
der Insekten wurde bisher meist in der Vermeidung ,,fiberitiissiger", beim Erkennen 
eines bewegten (Beute-)Objekts vermutlich stSrender Reizung des Auges gesehen 
(vgl. v. UEXKi)LL 1, V. BUDDENBROCK 1937), bei ira flie•enden Wasser freibeweg- 
lichen Tieren auBerdem in der Verhinderung yon Verfrachtung durch die StrSmung 
(z. B. bei iVotonectct vgl. LtiDTKE 1939). Bei den ~analogen optokinetischen Er- 
schcinungen am Wirheltier, spcziell am Menschen (Eisenb~hnnystagmus, optischer 
Drehschwindel), heben alle Betrachter die Tatsache ihrer engen Verkniipfung 
mit den Gleichgewich~sreaktionen (besonders den meis~ synergistisch ~usfallenden 
Bogengangreaktionen) hervor (vgl. M. g.  FISCHER 1926). Andcrerseits fiude~ man 
dort die Feststellung, dab die aktive Gleichgewichthaltung - -  neben der vestibulgren 
und taktflen - -  eine optische Komponente habe (GRAHE, MAGNUS, ~. H. FISCHER). 
Genaue Aussagen dariiber, auf welche Weise die Optomotorik dabei eine Rolle 
spielt, fehlen mehles Wissens indessen, konnten wohl auch wegen der aul~erordent- 
lichen Kompliziertheit der dort erhobenen Befundc nicht gemacht werden. 

Bei den Libellen ist das Ergebnis, der sichtbare Effekt der opto- 
motorischen Reaktion offenbar die Konstanthaltung des Blickfeldes, 
d. h. - -  da die Augen mit dem Kopf  starr verbunden sind - -  die Kon- 
stanthaltung der Kopflage in der optiseh gegliederten Umgebung. 
Aus unseren Versuchen entnehmen wir allein den Befund, daft die 
fliegende Libelle den wandernden Streifen sofort aktiv mit dem ganzen 
Kgrper folgt: bei fliegenden Libellen ist der Effekt der optokinetischen 
Reaktion also die Bewahrung einer einmal eingenommenen Einstellung 
der KSrperachsen relativ zur optisch gegliederten Umgebung. Daraus 
ergibt sich zwingend - -  da im Lebensraum der Libellen die optisch 
gegliederte Gesamtumwelt ihre Lage zum Schwerefeld zuverlgssig hie 
gndert - - ,  dal] die sehr ,,empfindlichen" l~eaktionen auf retinale Ver- 
schiebung - -  unabh~ngig davon, ob ihnen aui~erdem die oben zitierte 
biologisehe Bedeutung zukommt oder nieht - -  bei fliegenden Libellen 
Gleichgewichtsrealctionen sind: Als dynamisches, Lagegnderung korri- 
gierendes Reflexsystem (in vieler Hinsicht analog dem Bogengang- 
apparat der Wirbeltiere funktionierend) ermSglichen sic dem im Freien 
fliegenden Tier das Auskompensieren (,,Ausfliegen") yon am KSrper 
angreifenden Drehmomenten, solange es sich in gegliederter Umgebung 
aufhglt. Das gilt zumindest fiir die auf der Stelle schwirrende Libelle 
und fiir Rollung und Neigung. Beim Geradeausflug komplizieren sich 
die Dinge infolge ,,Uberlagerung" der yon Drehmomenten um die 

x v. UEXKttLL (1907) beschrieb die optokinetische Kopfwendung bei des 
zygopteren Libelle Calopteryx. 
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kritischen Achsen herriihrenden retinalen Verschiebungen durch aus der 
progressiven Eigenbewegung resultierende, bei Wendungen dureh das 
Auftreten yon zweiphasisehem Kopfnystagmus. Die Unterseheidung 
tier ,,fiberlagerten Bewegungen" im ersten Fall wird vermutlich vom 
physiologisehen Mechanismus tier Reaktion auf einfaehe Weise geleistet 
(die Physiologie der Optomotorik wird in dieser Untersuchung nicht 
n~her analysiert). Die ,,Unterscheidung" yon spontaner Eigenbewegung 
und ,,passiver Verfraehtung", die im zweiten Fall und dariiber hinaus 
allgemein gefordert werden muB, ist ein zentrales Problem der Gleich- 
gewichts-Sinnesphysiologie und soll 
am Ende dieser Mitteilung dis- 
kutiert werden. 

3. Das d y n a m i s c h e  Organ.  

Einer Libelle wird gleich nach 
dam Fang im Freien der Kopf vor- 
sichtig 40--50 ~  die Li~ngsachse 
herumgedreht und in dieser Stellung 
durch ein LeimtrSpfehen (zwischen 
Occiput und Mesepisternum) fest- 
gehalten. (6) Die freigelassene Libelle 
st/irzt in reiBendem Flug, sich fort- 
w/~hrend um dieLi~ngsaehse drehend, 
davon, sie bewegt sieh in ,Rollen". 
Untersuchung in Sagittalaufhi~ngung 
ergibt, (7) da$ im allseitig diffusen 
Licht (WZ oder H W Z )  bereits ge- 

__\ "" /, 

A b b .  5. Libel le  m i t  in  r e e h t s g e r o l l t e r  
S t e l h m g  a m  R u m p f  m i t t e i s  Le im-  
t r S p f e h e n  (L) fes~:gelegtem l~opf ,  t~on- 
z en t r i sohe  Ps = a l l se i t iges  L i c h t ,  ge-  
k r i i m m t e  Pfei le  = R o l l u n g  des  Tieres .  

ringffigige Kopfschiefstellungen anhaltende Rollen im gleichen Drehsinn 
(Abb. 5) hervorrufen; (8) bei gr6ileren Abweichungen des Kopfes yon 
tier Prim/~rstellung liiI3t sich die Reaktion dutch entgegengerichte~e 
Liehtreize (Liehtriiekenreaktion, Optomotorik) nur noch graduell be- 
einflussen. Den Schliissel zum Verstiindnis dieser iiberaus heftigen 
,,ttalsreflexe" gibt die Beobachtung der Kopfbewegungen des Tieres 
und eine eingehende anatomische Untersuchung tier Halsregion: 

Setzt man eine im ruhenden SZ in Sagittalaufh/ingung frei schwe- 
bende, fluglustige - -  aber nicht fliegende - -  Libelle dutch leichtes An- 
stolten der Spannst/ibe in pendelnde Bewegung (urn die Li~ngsachse), 
dann bleibt der Kopf ,,wie festgenagel~" im Raum stehen. Macht man 
denselben Versuch im allseitig diffusen Licht (HWZ), dann zeigt sieh 
fiberraschenderweise, (9) daft der Kop~ auch ]etzt noch - -  nach Aus- 
schaltung der Optomotorik - -  bei Ansto[3en des Rump[es kurzdauernd 
seine alto Raumlage einhiilt und erst naeh einigen stark ged~mpften 
Schwingungen wieder in die Prim/~rstellung einpendelt. Setzt man den 

Zei~schr. f. vergl. Physiol. ]3d. 32. 29 
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Rumpf in fortgesetzte Pendelbewegung, dann beginnt aueh der Kopf 
in ,,phasenverschoben" zuriickbleibender Schwingung zu pendeln. Diese 
Erseheinung, das ,,Kop]schwingungsphi~nomen", li~gt sich - -  in be- 
stimmter Weise verandert - -  auch an/r ischtoten Tieren demonstrieren, 

Der auffallend groge Kopf yon Anax imperator (vgl. Abb. 6, 12--14) 
hat etwa die Form einer Halbkugel, die yon der planen Hinterwand her 

Abb. 6. 3s der Kopfaufh~ngung yon 
.4nax. Ansieht yon schrgg hinten oben. Veto Pro- 
thorax sind allein Sternum un4 Episterna (stark 
sehematisiert) gezeiehne$ Kopftr&ger und N:opf- 
klemmen sehwarz angelegt. RM Rollmuskeln; 
HM nnd SM Heber un4 Senker (Neigemuskeln; 
funktionieren ents!orechend gepaart aueh als Wende- 
muskeln); KG I~oDfgelenk. Vgl. arch Abb. 12--14. 

in der l~ichtung der L~ngs- 
achse tier ausgehShlt ist. 
Dort, im inneren Winkel 
der HinterhauptshShlung, 
wird die Last des Kopfes - -  
nahezu auf einen Punkt  
konzentriert - -  in einem 
Doppelgelenk dureh zwei 
am Rumpf befestigte Chi- 
tinbalken, die Kopftr~ger 
(Lateroeervicale portator, 
22, die Kursivziffern gelten 
hier und im folgenden ffir 
Abb. 1 2 - -  14) getragen 
(Abb. 7). Vier als Neiger und 
Wender funktionierende 
Muskeln (Lb dlm, 53, und 
Lb vlml, 41) inserieren mit 
langen Sehnen in unmittel- 
barer N~he des Gelenks, 
an den Randleisten des 
(oberen) rfiekw~rts ge- 
neigten Hinterhauptsloehes 
jederseits die beiden band- 
artig diinnen Kopfroll- 
muskeln (I dvml~ 2, 51, 52). 

Diese Vorstellungen fiber die Funktion der Kopfdrehmuskeln wurden 
durch Ausschaltungsversuche, deren Darstellung den t~ahmen dieser 
Mitteilung iiberschreiten wiirde, kontrolliert und best~tigt. 

3/[it den Kopftriigern sind die Kop/klemmen (Lateroeervicale fixator, 
23) fest verbunden, zwei Skelettstiicke, die mit ihren gewSlbten Augen- 
seiten in entsprechend geformte ttShlungen an jeder Seite der Hinter- 
hauptswand hineinpassen 1. Durch den Zug der Muskeln, die den Kopf 

1 ~oer die Funktion dieser Einrichtung hat B]~L~S~, (1919), der die meines 
Wissens erste (ungenaue und unrichtige) Darstellung der Kopfaufh~ngung der 
Libelle gibt, eine unzutreffende Hypothese aufgestellt: er hielt sie ffir einen Stridu- 
lationsapparat. 
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zuriiek - -  an den lgumpf heran - -  bewegen (Lb ism, 62, Lb vlm 2, 
42 u. a.) werden die Hinterenden der Kopftr~ger voneinander entfernt 
und dadureh die Kopfklemmen in ihre Widerlager am Kopf  hinein- 
gepreBt ; (10) der Kop/ kann am Rump//estgelegt, ,,/estgezurrt" und ebenso 
a]ctiv ,,]reigehi~ngt" (I dvm~, 63) werden. W~hrend bei Tieren mit ~reiem 
Kopf  bereits der leiseste AnstoB ~len Kopf  in Bewegung setzt, mug man, 
um den festgezurrten Kopf  zu rollen, Gewalt anwenden; dabei springen 
die Kopfklemmen mit hSrbarem Knacken aus ihren Widerlagern. 

Wir fassen die Char~kteristika der Kopfaufh~ngung zusammen: 
1. Die ~uBere Kopfform ist fast , ,drehrund"; 2. die Masse des Kopfes 

ist gro~ (Kopfgewieht = bei 3~ mehr als ~/~ des Gesamtgewichts); 
3. innerhalb des KolJfes sind 
die grSl~ten Massen (Mund- 
gliedm~gen, l~etina, Mandibel- 
muskel) an der Peripherie kon- 
zentriert ; 4. die Gelenkreibung 
ist auBerordentlieh gering ; 
5. ebenso der Widerstand, 
den die weiehe Halshaut Dre- 
hungen entgegensetzt; 6. die 
Drehmomentradien (,,Kraft- 
arme") der Kopfdrehmuskeln 
sind klein ; 7. diese Muskeln 
sind - -  naeh Querschnitts- 

.~ump? flop? 

A b b .  7. K o p f g e l e n k  y o n  .Anax ( l inke t I~l f te) .  
S a g i t ~ a l s c h n i t t  d u r c h  ]~eh l sporn  (Ksp)  u n d  
K:opf t r~ger  (Ktr). Die t t a l s h a u t  u n d  die alas 
Ge lenk  s e h i i t z e n d e n  B ~ n d e r  s i nd  wegge l a s sen .  

Vergr .  e t w a  120real .  

fl~ehe und L~nge beurteilt - -  sehwach im Vergleieh zur iibrigen 
Prothorakal- und Kopfmuskulatur;  8. es besteht eine besondere 
,,Arretiervorrichtung". 9. Das Tri~gheit,moment des Kop/es ist im Ver- 
hiiltnis zur Gelenkreibung und zur elastischen Kraft der Kopfdrehmuskeln 
(bezogen auf }~otation um die L~ngsaehse) aufierordentlich gro[3. 

Als siehtbarer Effekt dieser besonderen mechanisch~physikalischen 
Konstitution der Kopfaufh~ngung sollte sieh beobaehten lassen, dag der 
freie Kopf  bei Winkelbesehleunigung des LibellenkSrpers hinter der 
Bewegung des Rumples zurfickbleibt, und das geschieht - -  wie schon 
d~s ,,Kopfschwingungsph~nomen" zeigt -- tats~chlich.  Der ganze Kop[ 
reagiert in/olge seiner Triigheit au/ Winkelbeschleunigung des Thorax 
mit einer relativ zum Rump/gegensinnigen Abweichung yon der Primiir- 
stellung, die wir im folgenden ,,Tr~gheitskopfrollung" nennen. 

Gibt man - -  in Sagittalaufh~ngung (HWZ) - -  dem Libellenk6rper 
einen Drehimpuls durch kurzen Sto~, dann treten gleichzeitig mit der 
Tr~gheitskopfrollung stets mit Sicherheit (,,reflektorisch") Fliigel- 
bewegungen ein (s. Abb. 10), die bei der schwirrenden Libelle das ,,Aus- 
fliegen" dieser Gleichgewichtsst6rung, die aktive l~tickdrehung des 
Thorax in die Ausg~ngslage bewirken und die allein dutch das Zuri~c~- 

29* 
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bleiben des Kop/es relativ zum Rump/ausgel6st werden. Den Beweis fiir 
die t~ichtigkeit dieser Behauptung - -  es sauG fiir den Versuehsausfall 
gleichgiiltig sein, ob der l~usapf relativ zum Kopf oder der Kopf  relativ 
zusa l~usapf gedreht wird - -  liefert der folgende Versueh: (11) Bringt 
saan eine Libelle, der ein saSglichst leiehtes diinnes Eisendrahtstiiekehen 
an den Kopf  (median an den Stirnerker; s. Abb. 8) ge!eimt wurde, im 
allseitig gleiehsa~gigen Lieht zum Auffliegen und dreht jetzt den Kopf 
dutch Ann~hern eines Magneten, dann /olgt der Kgrper so/ort alstiv nach. 
Der Ausfall der eingangs besehriebenen Versuche (6--8) wird jetzt 
verstiindlieh, denn der ganze Kop[ zusammen mit Mechanorezeptoren, 

q l , , ~ j ~ l I J+ l ' ' + �84 ' , ~ , 

A b b .  8 I n  S a g i t t a l a u f h ~ n g u n g  s c h w i r r e n d e  Libel le ,  d e r  e in  E i s e n s t ~ b c h e n  (S) a n  d e n  
X o p f  ge l e imt  w u r d e .  A u f  l ~ o p f d r e h e n  d u t c h  A n n ~ h e r n  e ines  M a g n e t e n  d r e h t  die Libe l le  
d u t c h  a k t i v e  F l f i g e l b e w e g u n g  d e n  K 6 r p e r  i ra  g l e i c h e n  D r e h s i n n ,  b is  die P r i m ~ r s t e l l u n g  

w i e 4 e r  e r r e i e h t  i s t .  

die seine Stellung relativ zum Rump/perzipieren, ist bei Anax imperator 
dynamisches, au[ Winkelbeschleunigung ansprechendes Gleichgewichtsorgan. 

Durch die sinnvolle ,,Arretiervorriehtung" der Kopfklemmen wird 
das esapfindliche Kopf-Halssystem vor Besehi~digung und Uberbelastung 
(beisa Verzehren yon Beutetieren ira Flug [) gesehiitzt. 

4. D ie  F l i i g e l v e r w i n d u n g .  

An dieser Stelle sollen einige Befunde nachgeholt werden, die bei 
der Einfiihrung der drei Gleichgewichtssystesae aus Grtmden der Dar- 
stellung weggelassen worden sind. In der gleichen l~eizsituation, in der 
die fliegende Libelle l~ollbewegungen zeigt, l~Bt sich beisa sitzenden Tier 
eine charakteristische ttaltungs~nderung aller vier Fliigel beobachten, 
die Fli~gelverwindung. Sie besteht darin, dab die Fliigel aus ihrer t~uhe- 
stellung heraus - -  die Libelle hglt sie ann~hernd in der Waagerechten 
ausgestreckt - -  usa ihre eigenen L~ngsachsen mehr oder weniger stark 
gedreht werden. Wenn man z.B. einer Libelle den Kopf mit 45 ~ l~ollungs- 
grad links am Rumpf festlegt - -  eine l~eizlage, die in Sagittalaufh~ngung 
Linksrollen ausl6st (s. oben) - -  (12) dann sieht man beisa sitzenden Tier 
Linksverwindung. Dabei werden alle vier Fliigel rechtsherum gedreht, 
und zwar usa so stgrker, je starker der auslSsende l~eiz - -  in diesem Fall 
der Kopfrollungsgrad - -  ist. Die Analri~nder der linken Fliigel werden 
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gehoben,  ihr  Anste l lwinkel  wird  nega t iv ;  die Ana l rgnde r  der  rech ten  
Fl i igel  werden  gesenkt ,  ihr  Ans te l lwinkel  wird  pos i t iv  (Abb. 9). Wie  
in diesem Beispie l  bezeiehnen wir  den  Drehs inn  einer Verwindung s te ts  
naeh  dem der  , ,zugeh6rigen" I~ollung. Das is t  aueh aerodjc~aamiseh 
wohlbegr i inde t :  eine mi t  L inksve rwindung  in L~ngsaehsenr ieh t tmg 
gradl in ig  vorwii r ts  fl iegende Libel le  miiBte sieh in Linksro l len  bewegen. 
Linksro l len  s ind ftir  den l~Iugappara t  der  Libel le  al lein mSglieh mi t  
Hilfe  einer S teuerbewegung wie der,  die bier  als L inksve rwindung  be- 
sehrieben wird.  Die Bereeht igung,  die Verwindungsreak t ion  als metho-  
disehes Hi l f smi t te l  - -  als I n d i k a t o r  ftir den en tsprechenden  Dreh-  
impuls  - -  zu verwenden,  e rg ib t  
sieh aus der  ohne Ausnahme  be- 
s t~ t ig ten  Tatsaehe ,  dal~ Fl~gel-  
ve rwindung  beim s i tzenden Tier  
s te ts  un te r  den gleichen Versuchs- 
bed ingungen  auf t r i t t ,  un t e r  denen  
die in Sag i t t a laufh~ngung  sehwir- 
rende  Libel le  t~ollung gleichen 
Drehs inns  zeigt,  die vSllig frei 
fl iegende Libelle zumindes t  Kur-  
yen  mi t  gle iehsinnigem l~ollungs- 
grad.  

Dies letzte maehen einfache flug= 
physikMisehe ~)berlegungen verst~tnd- 
lieh: Ein Flugapparat wie der der 

Abb. 9. Schema tier Linksverwindung des 
sitzenden Tieres in Ansieht yon vorn. Es 
sind nur die Itinterflt~gel gezeiohnet (ver- 
st~rkte gerade Linie = u des 
Flfig'els, diinne gesehwungene Linie = Hinter- 
rand). Kleine Pfeile = Bewegungsricht~ng 
tier Hin~errgnder bei waehsendem Ver- 
windungsgTad; g'ekrfimmter Pfeil = Rollungs- 

riehtung des fliegenden Tieres. 

Libelle ka, nn zwar - -  im Gegensatz zum Motor- oder Segelflugzeug - -  Links. 
kurven fliegen, ohne dabei gleiehzeitig Links-Rollungsgrad einzunehmen (Mso 
reine Kehren), nieht aber umgekehrt Links-Rollungsgrad einnehmen, ohne dabei 
g l e i ehze i t i g -  unter HShenverlust (,,Absehmieren" tiber den tiefer liegenden 
Fliigel} - -  automatiseh in die Linkskurve gezwungen zu werden: Wirkliehe 
l~ollen Mnd nut bei starkem Vorgrieb und grol~em Verwindungsgrad mSglieh 
(in der mensehliehen Flugteehnik beim MotoIflugzeug als Kunstflugfigur). Bei 
i~ei fliegenden Libellen erhielten wit in Ubereinstimmung damit gollen nut dann, 
wenn kr~ftigen, vitMen Tieren der Kopf mit groBem gollungsgrad am Rumpf 
festgelegt wurde (eine Reizlage, auf die das sitzende Tier mit grol)em gleieh- 
sinnigem Verwindungsgrad reagiert). (13) Gibt man geringe Kopfschiefstellnngen - -  
etwa dureh einseitige Belastung des Kopfes mit angeklebten Zellophanst/iekehen - - ,  
dann sieht man im Freiflug in der RegeI nut Kurven des entspreehenden Drehsinns 
(unter ItShenverlust und mit der Tendenz zum Absehmieren); in SagittMauf- 
hiingung dagegen, bei der das Ausweiehen in die Kurve unmSgtieh ist, verursacht 
sehon die geringste Kopsehieflage t?ollen. 

Linlcsrolle be im in Sagi t tMaufh~ngung,  Linlcskurve beim frei fliegen- 
den und  Linksverwindung beim s i tzenden Tier sind der  s ieh tbare  Aus- 
d ruek  ein und  desselben motor i sehen  Impulses .  Es is t  der jenige Impuls ,  
der  das  frei fliegende Tier aus einer reehtsgerol l ten  Sehieflage wieder 
auf r ieh te t .  
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Reaktionsnorm des intakten Tieres. - -  
Zusammenwirken der Gleichgewichtsorgane. 

Durch Beobachtung der Flfigelverwindung lassen sich die ein- 
geffihrten drei Gleichgewichtsreaktionen isoliert und im Zusammen- 
wirken am intakten, m5glichst ,ungest5r ten" Tier fast ohne jeden 
apparat iven Aufwand untersuchen. 

Man setzt eine Libelle, die mehrere Stunden im Dunkeln unter 
Kfihlung (s. oben) gehalten worden ist, in Bauchlage auf  den aus- 
gestreckten, waagerecht in AugenhShe gehaltenen Zeigefinger und h~lt 
das Tier in der homogen dunkelgrau gestrichenen Dunkelkammer 
senkrecht unter eine in Scheitelh5he h~ngende starke Lichtquelle 
(m5glichst in Mattglaskugel, s. oben). 

Die Libelle sitzt bewegungslos und klammert  stark;  der Kopf  ist 
festgezurrt (man fiberzeugt sich davon dutch leichtes Anstol~en mit 
einem ])insel). (14) Dreht man das Tier - -  durch eine entsprechende 
Handbewegung - -  um die L~ngsachse, dann t r i t t  zun~chst keinerlei 
•eaktion ein. 

Die Libelle beginn~ jetzt ,aufzuwachen":  Der klammernde Druck 
der Beine wird merklich geringer. Die Flfigel beginnen erst schwach 
und mit Unterbrechung, dann starker und dauernd zu vibrieren (mit 
1--2 mm-Exkursionen an der Spitze; die Zitterbewegungen bei der 
Flugvorbereitung der Insekten sind bekannt). Der Kopf  wird frei- 
geh~ngt. Die Libelle f~hrt sich mit  den Vordertibien ein paarmal  fiber 
die Augen - -  dabei wird der Kopf  passiv oft bis 90 o gerollt, (15) jedesmal 
begleitet von der entsprechenden Verwindung! Die zi t temden Flfigel- 
bewegungen h5ren unvermittelt  auf: Je tz t  ist die Libelle fiugbereit; 
die geringste St5rung bringt sie' zum Auffliegen. 

Diese Flugvorbereitungsphase, die sich durch geeignete Wahl yon 
Lichtintensitiit und Raumtempera tur  verl~ngern NiBt, ist der gfinstigste 
Zeitr~um fiir die Untersuchung der Gleichgewichtsreaktionen: Die 
Libe]le ist besonders reaktionsbereit, fliegt aber nicht auf  1. 

(16) :Noch w~hrend der Kopf  festgezurrt ist (gegebenenfalls wird er 
in Prim~rstellung mittels Leimtropfen festgelegt), treten bei Beginn der 
Flugvorbereitungsphase - -  man prfift yon Zeit zu Zeit durch Hand- 
drehen - -  Flfigelverwindungen auf, erwartungsgemgB Linksverwindung, 
wenn das Tier rechtsherum (a]le Bezeichnungen wie bisher yore Tier aus 
gesehen!) gedreht wird. Die Verwindung bleibt bei SeitGenlage erhalten: 
Es ist gleichgiiltig, ob schnell und ruckartig oder langsam und vorsichtig 

1 Die ,,Aufwachgeschwindigkeit" ist nicht nut yon Temperatur und Licht- 
intensitgt wghrend der Flugvorbereitungsphase, yon der L~inge des vorangegangenen 
Dunkelaufenthalts und der dabei gegebenen Temperatur abhangig, sondern auch 
yon ,,inneren" Faktoren. So starten die Libel]en nach der dem Fang folgenden 
Dunkelzeit regelm~iBig, schneller; es kommt haufig vor, dal~ die Tiere schon in der 
Fangdose ohne erkennbaren i~ui]eren AnlaB unruhig werden. 
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gedreht wird. Davon, dag es sich hier um die statische Lichtriicken- 
reaktion handelt, iiberzeugt man sich, indem man die Libelle ohne zu 
drehen in Bauchlage neben die Lampe h/ilt. Ist  die Lampe auf gleicher 
HShe links yore Tier, dann sieht man Linksverwindung, gerade so, Me 
wenn das Tier unter der Lampe 90 o nach rechts gerollt worden ist. 

Sobald die Libelle den Kopf  freigehangt hat, treten aktive und passive 
Kopfbewegungen hinzu. Gibt man der Libelle einen Drehimpuls durch 
kurzen StoB rechtsherum, dann bleibt der Kopf einen Augenblick in 
der Mten l~aumlage; gleichzeitig t r i t t  kurzdauernd heftige Linksver- 
windung ein (Abb. 10). Dreht 
man die Libelle sehr langsam 
nnd vorsiehtig rechtsherum, dann 
sieht man nur aktive Kopflinks- 
rollung und langsam wachsende 
Linksverwindung. (Der Kopf wird 
meist nicht genau in der ursprfing- 
lichen ]~aumlage gehMten.) Man 
kontrolliert wie oben, indem man 
die Libelle neben die Lampe 
h~lt, i 

Hiilt man die Libelle in den 
allseitig beleuchteten ruhenden 
SZ und dreht wie oben das Tier, 
dann sieht man bei langsamer 
Drehung um die L~ngsachse 

A b b .  10. D e r  JE6iper  de r  Libel le  i s t  d u t c h  
k u r z e n  Sfiog (P fe i l r i ch tung )  g e k i p p t  w o r d e n .  
Der  K o p f  b l e ib t  k u r z d a u e r n d  in de r  a l t e n  
Lag, e; die v o r h e r  in  N o r m a l s t e l h m g  (ge- 
s t r i che l t e  L in ien)  s t e h e n d e n  Fl i igel  ze igen 

j e t z t  L i n k s v e r w i n d u n g .  

auBerordentlich pr~zise aktive Kopfrollung mit der entsprechenden 
Verwindung. Bei Beschleunigung erh~lt man aktive optokinetische 
und passive Triigheitskopfrollung zugleich. 

(18) Die optokinetische Verwindungsreaktion lii/3t sich - -  ebenso wie 
die Lichtriickenverwindung - -  nach Ausschaltung der KopJbewegung 
(Kopf in Prim/irste]lung festgelegt) ausl6sen. 

Schaltet man Lichtriickenreaktion und Optomotorik aus, indem man 
im homogen weigen, allseitig beleuchteten Zylinder (HWZ) untersucht, 
dann erhi l t  man Mlein (mit einer weiter unten zu besprechenden Aus- 
nahme) die Reaktionen des dynamischen Organs : Verwindung und Tr/~g- 
heitskopfrollnng treten in charakteristischer Weise (Abb. 10) nut noch 
bei Beschleunigung auf; (19) bei langsamera und vorsichtigem Drehen 
wird der Kopf  reaktionslos in Prim/s mitgen0mmen. 

i (17) Der Verwindungsgr~d geht bei fiber l~ngere Zeit ~nhultender ~symmetri- 
seher l%eizgebung allm~hlieh zurfick. Meist zieht die Libelle naeh einiger Zeit Mle 
vier Flfigel ruckartig in die Normalstellung. ,,~rgert" man d~s Tier, dann treten 
Verwindung (bzw. Kurve oder l%llung) augenblieklieh wieder auf (vgl. aber den 
v611ig anderen Ausfall n~ch Zwischenschaltung eines I/~ngeren Dunkelaufenthalts, 
s. 436 (14). 
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Dieser Befund ist deshalb yon Wichtigkeit, weft er mit Sieherheit 
ausschliel~t, dab das Kopf-Halssystem - -  dureh die relative Lage yon 
Schwerpunkt und Unterstfitzungspunkt - -  zugleieh als Statoapparat 
(als Schwerkraftrezeptor - -  vergleiehbar dem Stato]ithenapparat der 
Wirbeltiere) funktioniert. 

In Rnhelagen wird die Kopfstellung beziiglich der Langsachse fiberwiegend 
vom Tonus der Rollmuskeln (I dvm 1 + 2) bestimmt. Die Lage des Kopfschwer- 
punkts hat nur geringen Einflul~. Er lieg~ in der Regel - -  geringffigig exzentrisch 
zur Li~ngsdrehachse - -  dorsal vom Kopfgelenk; so bei frischtoten Tieren and 
bei lebenden nach l~ngerer Fiitterungspause. Kurz nach der Ffitterung - -  wiihrend 
des FreBakts wird der Xopf festgezurrt - -  liegt er dagegen h~ufig ventral. Im 
eben beschriebenen Versuch ist die Ober- und Unterlastigkeit des Kopfs ffir den 

A b b .  11. Bei  in  B a u c h l a g e  f i x i e r t e m  Libe l len-  
k S r p e r  w u r d e  die S i t z s t a n g e  ( s c h w a r z e r  
Kre i s )  u m  ih r e  ( s e n k r e c h t  z u r  P a p i e r e b e n e  
s t e h e n d e )  L h n g s a c h s e  ] i n k s h e r u m  g e d r e h t .  

E s  t r i t t  L i n k s ~ e r w i n d u n g  ein.  

gefibten Beobachter bei Seitenlage 
des Tieres erkermbar, Das ,Kopf- 
schwingungsphiinomen" zeigt sich, 
durch die jeweilige Schwerpunktlage 
nur geringffigig modifiziert, in Seiten- 
oder Riickenlage ebenso wie in 
B~uchlage. 

Wir holen die oben erw~hnte 
Ausnahme nach: (20) Im allseitig 
gleiehmi~13igen Licht (HWZ) beob- 
aehtet man hiiufig bei Links- 

Seitenlage des Tieres (Ruhelage !) eine - -  wenn auch nicht sehr starke - -  
Rechtsverwindung, die sich auf keines der bisher eingeftihrten Gleieh- 
gewichtsorgane zurfickfiihren ]i~Bt, wie Kontrollen mit festgelegtem 
Kopf klar beweisen. 

DaB bei der AuslSsung dieser l~eaktion Lagerezeptoren an den Beinen 
eine I~olle spielen, l~l~t sich - -  wie bier nur anhangsweise erw~hnt sei - -  
mit ~Iilfe der ,drehb~ren Sitzstange" nachweisen. Die Libelle wird 
eingespannt und der vordere Spannstab durch die Gabel (G; Abb. 2) 
am Rahmen (R) fixiert. (21) Dreht man jetzt die Sitzstange (St) gegen 
den Druck der klammernden Beine linksherum, dann tritt  Linksver- 
windung ein (Abb. ]1). Die l~eaktion ist im Gegensatz zu den drei 
anderen nicht bei allen Tieren zu erreichen und sehr leicht ermfidbar. 

Es ist selbstverst~ndlich nicht ausgeschlossen, dal~ bei Anax noch 
weitere Gleichgewichtssysteme vorhanden sind, die dureh die in dieser 
Untersuchung angewandte Methodik nicht erfal~t oder der Beobaehtung 
entgangen sind. So sind wahrscheinlich die Sinnesorgane in den Flfigeln, 
die bei Anax durch 8 m~chtige, rein sensorische Nerven versorgt werden 
und deren ei~e dutch eigene (unverSffentliehte) Versuche gesicherte 
Funktion in der Kontrolle yon Flfigelstellung und -bewegung besteht, 
an der aktiven Gleiehgewiehtshaltung der Libelle betefligt. 

Ein kurzer Uberblick fiber die gefundenen Reaktionen fordert zum 
Vergleich mit analogen Ergebnissen am Wirbeltier, besonders am Vogel, 
heraus. 
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Bei der Libelle - -  wie beim Wirbeltier - -  wird die aktive Aufrecht- 
erhaltung des Gleiehgewichts dureh einen Kompiex yon verschieden- 
artigen Reaktionssystemen geleistet. Im  Flug wirken mindestens drei 

- -  und zwar bei der im Lebensraum der Libellen gegebenen Reizlage 
stets synergistiseh - -  zusammen: das Fluggleichgewicht der Libelle ist 
dreifach gesichert. Alle Gleiehgewichtsreaktionen besitzen eine ,,gemein- 
same motorische Endstrecke".  Wie beim Wirbe]tier geht die Korrelctur 
von Gleichgewiehtsst6rungen von der Korrektur der Kop/lage aus. Hier 
wie dort sorgt ein System yon ,,Halsre]lexen" (vgl. MAGNUS) /i~r die an- 
sehlie[3ende Korrektur der K6rperlage. Indessen besteht - -  wenn wir 
yon der rein optischen Orientierung bier absehen - -  ein charakteristischer 
Unterschied: Das Wirbeltier perzipiert Winke]beschleunigung mit  dem 
im Kopf  gelegenen Bogengangapparat;  bei der Libelle hat  die Rolle 
der Tr~gheit der Bogengangs-Endolymphe die Tri~gheit des ganzen 
Kop/es. 

Zur Verdeutlichung ziehen wir Versuche yon TRE~DEL]~BURG 
(1906, 1907) an der Taube heran, die wir mit  gleichem Erfolg an Mauer- 
segler-2h%stlingen (und Tauben) wiederholt haben. Dadurch, dal3 man 
unter der Kopfkappe  untersucht, wird die optische Komponente  yon 
vor nherein ausgeschlossen. 

Xilopt man den ganzen Vogel, der ~hnlich wie die Libelle auf  der 
ausgestreekten Hand  gehalten wird, um die Liingsachse linksherum, 
dann erh~lt man die yon TR]:~D]~L~N~U~G besehriebene Flfigelschlag- 
reaktion, das Analogon der Reehtsverwindung der Libelle; der Kopf  
bleibt meist ,,wie festgenagelt" im l~aum stehen. Die l~eaktion wird in 
der ffir das Wirbeltier typischen Weise vom Vestibularapparat  fiber 
Kopfdrehmuskeln und tIalsrezeptoren ausgelSst. H/ilt man mit  der 
anderen Hand  den Kopf  in seiner normalen Raumlage lest und dreht 
jetzt nur den K6rper wie oben nach links, dann erh/ilt man die gleiehe 

�9 Reaktion, die jetzt alleiu du.rch ,,Halsre/lexe" ausgel5st wird! Dreht  man 
dagegen - -  bei ruhig in I~ormallage gehaltenem KSrper - -  allein den 
Kop/, dann tr i t t  ]ceinerlei Reaktion ein; denn in diesem Fall werden - -  
wie eine einfaehe ~Jberlegung ergibt - -  Vestibular- und Halsrezeptoren 
gegensinnig gereizt; (22) die antagonistischen Erregungen heben sieh - -  
wie der Versuehsausfall zeigt - -  gegenseitig auf  1. 

1 Weitere Versuche an der Taube (noch unverSffentlieht) g~ben Einbliek in 
den verh/iltnism~ig einfachen zentr~lnervSsen Mech~nismus, mi~ Hilfe dessen der 
quantitative Antagonismus der ]-Ialsrezeptoren beim intakten Tier sowohl gegen 
den Bogengangapparat, ~ls auch gegen den Statolithenappar~t, als such gegen beide 
zusammen bewerkstelligt wird. Die biologische Bedeutung dieses Tatbestandes 
besteht zweifellos in der riehtigen Ubersetzung der auf die Kopflage bezogenen 
Vestibul~rerregungen auf die Rumpflage des Tieres (in der ]3etrgchiGungsweise 
der l~eflexlehre ~usgedrtickt: Dem Tier werden ,,reflexlose" Kopfbewegungen 
ermgglicht). 
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Eine entsprechende Deutung dieses 
Versuchs geben weder TI~ENDELEN- 
BUNG, dem die Existenz yon Hals- 
reflexen (1906 !) wohl noch unbekannt 
war und der auf im Rumpf gelegene 
Statorezeptoren schlieBt, noch seine 
neueren Kommentatoren (vgl. M. H. 
FIscstm~ 1926). 

Im Gegensatz zum Wirbeltier 
erh~ilt man bei der Libelle - -  
Liehtreize wie im Vergleichs- 
beispiel ausgeschaltet - -  die 
gleiche Verwindungsreaktion, 
gleiehgii]tig, ob der KSrper bei 
ruhendem Kopf rechtsherum oder 
ob der Kopf bei ruhendem K6rper 
linksherum gedreht wird (vgl. 
aueh Abb. 9 und ]0). 

Teil II. Physiologie 
des dynamischen Organs 

und der Lichtri ickenreaktion.  

A. Der dynamische Apparat. 

Voraussetzung flit die Auf- 
kl~irung der Physiologie des 
dynamisehen Organs ist die Auf- 
findung der auf Kopfrollung an- 
spreehenden Eezeptoren, deren 
Vorhandensein die beschriebenen 
Versuehe beweisen. AIs Sitz der 
Eezeptoren kommen Strukturen 
der Halsregion in Betracht, die 
bei Kopfdrehung mechanisch be- 
ansprucht werden, also das Kopf- 
gelenk, die Kopfdrehmuskeln oder 
die Halshaut. Angesichts der Tat- 
saehe, daB die sensible Inner- 
ration des Insektenmuskels bis- 
her nicht n~ehgewiesen werden 
konnte (vgl. WEBEa 1933), schien 
uns die Suche in der Halshaut 
aussichtsreich. Tats~iehlieh ge- 
la.ng - -  im Verlauf einer ana- 
tomischen Untersuehung des 
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peripheren Nervensystems yon tIalsregion und Prothorax (s. Abb. 12--14) 
- - d i e  Auffindung eines wohlausgebildeten Systems yon in die Hals- 
haut eingelagergen Sensillenpolstern und Skleriten. 
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Abb .  13. K o p f  u nd  P r o t h o r a x  yon  ~4nax imperator  in A n s i c h t  yon  der  l inken Seite.  
Der  Kopf  ist  s~gJttal,  a b e t  n i ch t  ge na u  m e d i a n  (der  Sch n i t t  s t ref f t  den  l inken 1Rand des 
l~Iinterh~uptsloches) gesobn i t t en  ~ n d  die l inke lZi~lfte en t fe rn t .  Die s t ehengebNebene  
~ ] f t e  wurde ,  d~ sie n u r  der  Or ien tJerung  dient ,  n i ch t  bis in alle E inze lhe i t en  du tch -  
geze ichne t  (wieder  wie oben m i t  A u s n a h m e  des Un te r s ch lu n d g an g l i o n s  u n d i d e s ~ T e n -  
to r inms) .  Die I t a l s reg ion  u.na der  P r o t h o r a x  sind in t ak t .  Vergr .  e twa  15ma].  Original.  
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Uber die Halsregion der Libellen liegt bisher meines Wissens keine bis ins 
einzelne gehende ~natomische Untersuchung vor; das gilt mit wenigen Ausnahmen 
- -  J6STING 1940, M A R Q U A R D T  1939 - -  ffir die Halsregion der Insekten allgemein 
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A b b .  14. I n n e i ~ v i e r u n g  d e r  t t a l s h a u t o r g a n e  u n d  d e r  k o p f b e w e g e n d e n  ~ s  b e i  A n a x  
imperator.  D i e  & b b i l d u n g  z e i g t  e i n e  s e h e m a t i s i e r t e  I n n e 1 3 a n s i e h t  d e r  r e e h t e n  I t~ . l f te  
y o n  t t a t s r e g i o n  u n d  P r o t h o r a x  ( 1 V f e d i a n s a g i t t a l s c h n i t t ,  y o n  t i e r  l i n k e n  S e i t e  g e s e h e n ;  
O r i e n t i e r u n g  w i e  i n  _~bb. 13).  E s  s i n d  n u r  N e r v e n  ( s c h w a r z  a n g e l e g t ) ,  N i u s k e ] n  ( v e r -  
s c h i e d e n  g e t S n t )  S k e l e t t e i l e  ( n u r  U m r i i 3 z e i c h n u n g )  n n d  S e n s i l l e n p o l s t e r  ( m i t  k l e i n e n  
K r e i s e n  a u s g e f i i l l t )  e i n g e z e i e h n e t .  G e w e l l t e  L i n i e  = d o r s a l e  u n d  v e n t r a l e  S c h n i t t -  
l i n i e  d e r  H a l s h a n t .  D e r  t I a u p t n e r v e n s t r a n g  m i t  d e n  b e i d e n  G a n g l i o n  i s t  n a e h  u n t e n  
h e r a u s g e l e g t .  E s  s i n d  n u r  d i e j e n i g e n  N e r v e n s t r ~ n g e  v o l l s t f i n d i g  e i n g e z e i c h n e t ,  d ie  die  
H a l s h a n t o r g a n e  u n d  d ie  k o p f b e w e g e n d e n  ~Vf]]skeln i n n e i ' v i e r e n ;  die  t i b r i g e n  s i n d  n n t e r -  

b r o e h e n .  O r i g i n a l .  
D i e  B e n e n n u n g  d e r  N e r v e n  (s. Z e i e h e n e r k l / i r u n g )  schl ie i~ t  s i c h  so w e i t  w i e  m 6 g l i e h  

d e r  y o n  ~-V~ARQUARDT 1939 v o r g e s c h l a g e n e n  a n .  D i e  G l i e d e r u n g  des  p e r i p h e r e n  N e r v e n -  
s y s t e m s  d e r  H a l s r e g i o n  u n d  d e s  P r o t h o r a x  s t i m m t  b e t  A n a x  n n d  Carausius,  z w e i  - -  w e n n  
a u c h  e x t r e m  e n t w i c k e l t e n  V e r t r e t e m  d e s  o r t h o p t e ~ o i d e n  T y p s ,  r e c h t  g u t  t i b e r e i n .  D i e  
] 3 e n e n n u n g  d e r  M u s k e l n  f o l g t  - -  m i t  A u s n a h m e  t i e r  t i e f g e s e t z t e n  a r a b i s c h e n  Z i f f e [ n  
h i n t e r  d e r  M u s k e l f o r n ] e l  - -  d e r  N o m e n k l a t u r  y o n  H .  ~ rEBER.  
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(vgl. B~RLES~, S:~ODGRASS, TILLYARD). Wir beschr~nkenunshieraufdasimphysio- 
logischen Interesse Wichtigste und verweisen im iibrigen auf Abb. 12--14, die - -  
obwohl viele interessante Dinge dazu verl0cken - -  nicht naher kommentiert werden 
k6nnen. 

A n a t o m i e  d e r  R e z e p t o r e n .  

Die Halshaut yon Anax verbindet das, ,offene" (ventral nicht durch die 
feste Kopfkapsel  verschlossene) Hinterhauptsloch, das durch die Anein- 
anderlagerung der gelenktragenden Kehlsporne in HShe der Tentoriums- 
brScke beiderseits fast bis zur Mediane eingeschniirt ist, mit  dem Vorder- 
rand des Prothorax. Das weichh~iutige in komplizierter Weise gefaltete 
Gebilde wird dureh die Kehlsporne und die Kopftr~iger (22) in einen 

Kop: KoDf 

Pronofum /-?osrernurn 
a b 

-ibb. 15 a u. b. a Schema der Naekenhautregion. Sklerite ~ sohwarz an~eIegt, 
Polster = punktiert. Bezeichnungen im Text, b Dasselbe f~ir die Kehlhaut. 

dorsalen Teil, die Nackenhaut (Tergocervix; 25) und einen vens 
die Kehlhaut  (Sternoeervix; 26) geteilt. 

In  der Nackenhaut liegen zwei unpaare Sklerite, die Naekenpfeil (Ter- 
gocervicale sagitta; gg) und Naekenquerstfiek (Tergoeervieale trans- 
versum ; 46) genannt seien. Zwisehen den Lateralenden beider liegt jeder- 
seits ein mit  Haaren besetzter Halshautbezirk, das Pfeilpolster (Sensorium 
sagittae; 43), zwischen Naekenquerstfiek und Pronotum jederseits das 
Nackenpolster (Sensorinm tergocervieale; 45). Vgl. Abb. 13 und 15a. 

In  der Kehlhaut liegen ffinf Sklerite, zwei paarige und ein medianes, 
die Kehlspange (Sternoeervieale anterior; 3), Kehlspannstiiek (Sterno- 
cervieale posterior; 5) und Kehlwinkelstiick (Sternoeervieale mediale ; 2g) 
genannt seien (vgl. Abb. 12 und 15b). Zwisehen dem Hinterende der 
Kehlspange (Kehlspangenschaft) und dem dariiberliegenden Kopftrgger 
springt jederseits stumpf-kegelf6rmig ein mit  Haaren besetzter Hals- 
hautbezirk '  vor, das Keh!polster (Sensorium sternoeervieale; 4). 

Am Vorderende der Kehlspange, mit  dem Kehlsporn und dem 
angrenzenden Ventralrand der festen Kopfkapsel  verbunden, liegt jeder- 
seits ein eigenartiges muldenf6rmiges, an der konkaven AuBenseite mit  
winzigen H~rehen dichtbesetztes Gebilde, das ich Spornpolster (Sen- 
sorium ealcaris; 2) nenne. Es wird dutch einen eigenen Nerven (Nervus 
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ealearis; 11) vom direkt darunterliegenden Untersehlundganglion (6) 
her innerviert, der aus der LabiMnervenwnrzel gleieh naeh deren Ans- 
t r i t t  entspringt, am Ganglion entlang dorsMwgrts 15~uft und - -  seitlieh 
um die Sehne des Kolofneigemuskels (Lb Vlml; 41) herumffihrend - -  
sieh an der Innenseite des Spornpolsters kissenartig ausbreitet 1. Alle 
anderen sensiblen E!emente der Halshaut  werden vom ersten Thorakal- 
ganglion (13) versorgt, das Kehlpolster und das Kehlspannstfiek dureh 
den Nervus sternocervicalis (N. lateralis 1 ; 15), der tergozervikMe Sinnes- 
apparat  dureh einen Seitenast des (gemisehten) Nervus tergalis (N. late- 
ralis2b ; 17). Eine Ubersieht fiber die Innervation der Halshautorgane 
und der kopfbewegenden Muskeln gibt Abb. 14. 

Die Sensillenhaare sind wahrseheinlieh - -  eine histologisehe Unter- 
suehung steht noeh aus - -  Sinneshaare mit  einer bipolaren Sinneszelle 
an der Basis, wie sie ZAWA~ZI~ bei der Aeschna-Larve beschreibt. Eine 
Ausnahme maeht  das Kehlspannstfiek, das Sensillen anderen Typs 
(eine geringe Zahl gruben- oder kegelf6rmiger Sensillen) tr~gt. 

P h y s i o l o g i e  de r  l ~ e z e p t o r e n .  

Die innervierten Sensillenpolster geraten bei bestimmten Kopf- 
stellungen mit bestimmten Strukturen der Halshaut,  ihren , ,Kontakt-  
stfieken", in Berfihrung. Das Kontaktst i ick des Spornpolsters ist die 
Kehlspangenkuppe (das keulenfSrmige Vorderende der Kehlspange). 
Sie trggt an ihrem unteren Rand einen dornartigen Fortsatz, der in 
eine Einbuehtung am Unterrand des Spornpolsters eingreift. Die Ven- 
tralkanten yon Kehlspangenkuppe und Spornpolster werden a u g e r d e m - -  
alle Strukturen der HMsregion sind ans einer gemeinsamen Oberflgehe 
heraus geformt und gefaltet - -  dutch weiehe Halshaut  seharnierartig 
verbunden. Bei Linlcsrollung des Kop/&s - -  wie sieh an frischtoten Tieren 
naeh Abprgparieren aller den Einbliek stSrender Kopfteile bei 30faeher 
VergrSBerung direkt beobaehten l~Bt - -  (23) wird auf der linken Seite 
(des Tieres) die Kehlspangenkuppe in die behaarte Konkavseite des Sporn- 
polsters hineingedriiclct, auf der reehten Seite die Kehlspangenkuppe yore 
Sioornpolster weggezogen ; weiterhin zeigt sieh - -  beiKopflinksrollung - - ,  
(24) dab das Kehlpolster der reehten Seite zwisehen Kopftr~ger und Kehl- 
spangenschaft eingezw~ngt, das der linken Seite freigegeben wird 
(nur an diesen Kontaktstellen ist das Kehlpolster dicht behaart). (25) Bei 
Kopfneigung rfie~:wS~rts werden die tergozervil~alen Polster beider Seiten 
dureh bestimmte Naekenhautteile bedeekt, bei Kopfneigung vorw~rts 
die Kehlpolster beider Seiten. Der Effekt der Kop/wenduns~ (sie ist 
infolge der I-Iinterhaupl~sform nut  um wenige Winkelgrade mSglieh) 

Der N. eMearis ist yon BALDVS, der die Anatomie des Libellenhirns unter- 
suchte und die Labialnerven und den N. anterior (10) riehtig besehreibt, iibersehea 
worden. 
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i s t  weniger  deut l ich ;  ansche inend  gera ten  dabe i  die gleichseit igen sterno- 
zervikalen  Pols te r  mi t  ihren K o n t a k t s t f i c k e n  in Berf ihrung.  

Diese Befunde e rmut igen  zu fo lgenden B e h a u p t u n g e n :  
1. Die  Berf ihrung yon  Sensi l lenpols ter  und  K o n t a k t s t f i c k  is t  der  

auslSsende Reiz ffir die beschr iebenen Re a k t i one n  au f  Kopfs te l lung .  
2. J ede r  Kopfs te l lung  ( re la t iv  zum Thorax)  is t  eine ganz bes t immte  

, ,Re izkombina t ion"  dieser ach t  Sensi l lenpolster  zugeordnet .  
3. Speziell  bei  Kopf ro l lung  wirken  das  Spornpols te r  der  einen u n d  

das  Kehlpo l s te r  der  gekreuz ten  Seite synergis t isch zusammen.  
Ausschal tungsversuche  beweisen a m  Beispie l  des s te rnozerv ika len  

Appa ra t s ,  dal~ dies wirkl ich  zutr i f f t .  

LinIcsseitige Durchschneidung des Nervus calcaris. 

Abkiirzung ~ li.n. eale. oper. 

Technik. Bei alle n Eingriffen am Tier wlrd die sehonende Methode der Nerven- 
durchschneidung angewandt. Das erfordert Ubung und eingehendes anatomisches 
Vorstudium, da stets - -  um die Operationswunde klein zu halten - -  ,,blind" ope- 
riert werden muB (die frei in der LeibeshShlenfliissigkeit liegenden, glasig dureh- 
sichtigeff ~erven sind in vivo ohnehin kaum sichtbar). Es wird bei 30facher Ver- 
grSl3erung unter dem Bin0kular und - -  wenn mSglich - -  durch die Halshaut  
operiert. Sie wird mit einer an der Spitze zu einem tt~kehen gebogenen Nadel 
durchstochen, der darunterliegende Nerv in der Kriimmung des I-I~kchens, die 
nicht geschliffen sein daft, herausgezogen und anschlie~end mit einer zugeschlif- 
fenen Nadel durch~rennt. Die Halshautwunde sehlieBt sich sofort und verharseht 
binnen kurzem. 

Die li.n.ealc.-Durehschneidung wird auf folgende Weise durehgeftihrt: Die 
Libelle wird in Riickenlage auf einer Korkplatte zwischen 2 Tuehlappen festgelegt; 
der Kopf wird vorsichtig um 900 linksgerollt und in dieser Stellung in ein ent- 
sprechend geformtes Stiick weichen Plastillins hineingedrtiekt. Die n. calc.-Durch- 
schneidung erfordert besondere Sorgfalt, da Untersehlundganglion, N. anterior, 
Speicheldrfisenkanal, Kopfgelenk und Sehne des vlm I in unmittelbarer N~he 
liegen. Eingestoehen wird direkt am Ventralrand des Spornpolsters; wegen der 
Kfirze des ~.calcaris verzichtete ich meist auf das Herausziehen des Nervs. In 
zweifelhaften F~llen wird das ganze Spornpolster vorsichtig herauspr~pariert. 

Die Libellen werden nicht narkotisiert; Fiittern mit Mehlwiirmern w~hrend 
des Eingriffs erwies sich als die beste Methode, die Tiere zum Stillhalten zu bewegen. 

Nach  dem Eingr i f f  wird  die Libel le  in Schwanzlage (der normalen  
Ruhes te l lung  yon  Anax) ffir 11/2--2 S td  ins Dunklo  gesetzt .  Die Pr im~r-  
effekte der  Opera t ion ,  die wei te r  un t en  beschr ieben werden,  s ind dann  
wei tgehend abgeklungen.  Die folgenden Ausfa l l serscheinungen ble iben 
erhal ten.  Ob sie nach  ]~ngerer Zei t  verschwinden  ( , ,kompensier t"  
werden),  lieB sich n ich t  entscheiden,  da  die Tiere h5chstens  fiber 5, in 
der  R egel abe t  - -  da  ich sie zu wei te ren  Versuchen verwende te  - -  nur  
fiber 2 - - 3  Tage kon t ro l l i e r t  wurden.  

(26) L ~ t  m a n  eine Libelle,  bei  der  auf  diese Weise  das  l inke Sporn-  
pols ter  ausgeschal te t  worden ist,  (ira HWZ) , ,au~wachen", d a n n  s ieht  
man ,  wenn der Kop/ in Primdrstellung /estgezurrt ist, ganz al lm~hlich 
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immer stgrker werdende Rechtsverwindung. Legt m~n den Kopf nicht 
lest, dann h~ngt ihn das Tier nach einiger Zeit frei, und zwar dreht es 
ihn sofort aktiv 20--30 oum die L~ngsachse nach linlcs und beh~lt diese 
schiefe Kopfstellung dauernd bei: Der Tonus der Rollmuskeln ist ,,linlcs- 
asymmetrisch" geworden. Die Fliigel stehen jetzt (vgl. Normaltier!) 
ohne jeden Verwindungsgrad in Normalhaltung (Abb. 16). Im all- 
seitigen Licht zeigt die in Sagittalaufh~tngung schwirrende Libelle keine 
bestimmte Rollungsrichtung und fliegt, freigelassen, ebenso Rechts- 
wie Linkskurven. In beiden F~llen ist Uberwiegen der Rechtstendenz 
erkennbar (s. welter unten) 
sich wie beim Normaltier aus- 
15sen, indessen ist die 5Tull- 
stellung ]etzt die neue A usgangs- 
stellung des Kop/es. Ebenso 
sind die lgeaktionen des dy- 
namisehen Organs au/ diese 
neue A usgangsstellung bezogen. 
So tri t t  Rechtsverwindung 
schon vor Erreiehen der 
Primiirstellung auf, Links- 
verwindung dagegen erst bei 
ungewShnlich groBem I{opf- 
linksrollungsgrad (etwa 400 
bis 600 (vgl. Abb. 16). 

t~echtsseitige Durchschneidung 
des Nervus 8ternocervicalis. 

Abkiirzung ~ re. nl 1. oper. 

Das ,,Kopfschwingungsloh~nomen" l/~Bt 
( 

6 

~ -~--__~ 

Abb. 16. igeaktionen auf !~opfstelhmg einer 
Libelle, bei der clas ]inke Spornpolster aufler 
Funkt ion  gesetzt  worden ist. - -  Oberes Schema : 
Typische ]glopf-(Ruhe-)Stellung der operierten 
Libellc, die Fliigel s tehen  in N o r m a l h a l t u n g ! -  

Techni]c. Tier  in l%/ickenlage; Mittlcres Schema : ~Venn der X:opf in Primarstel-  
E in s t i eh  in die H a l s h a u t  a m V o r d e r -  lung s teht ,  zeig-en die Fliigel Rechtsverwind~ng.  

- -  Unteres  Schema:  Ers t  bel ex t remem Kopf- 
r a n d  des  P r o s t e r n u m s ;  sons t  wie l inksroliungsgrad t r i t t  Linksverwindung elm 
oben beschrieben. 

(27) Das Ergebnis ist qualitativ das gleiche wie bei lin/csseitiger 
n. cMc.-Durchschneidung, aber graduell wesentlich schw/~cher. ]3ei 
gerader Kopfste]lung tr i t t  nur geringe t%echts-Dauerverwindung auf, 
bei freiem Kopf nur geringfiigige Abweiehung yon der Prim/irstellung 
nach links. Durehschneidet man anschlieBend den N. c~lcaris beidseitig, 
dann entsprieht der Ausfall auch graduell annahernd dem oben be- 
schriebenen. 

(28) Bei  der  r e . n l l . - D u r c h s c h n e i d u n g  wird aul]er d e m  Keh lpo l s t e r  me i s t  das  
K e h l s p a n n s t i i c k  m i t  ausgesch~l te t .  D~s Keh l sp~nns t f i ck ,  das  d u r c h  e inen  za r t en  
Se i t enas t  des z u m  Keh lpo l s t e r  f f ih renden  N e r v e n  ve r so rg t  wird,  i s t  das  einzige 
I - Ia lshautorgan,  das  n i ch t  n a c h  d e m  Pr inz ip  y o n  S inneshaa rpo l s t e r  u n d  K o n t a k t -  
s t i ick funk t ion ie r t .  Obgleich keine  speziellen D u r c h s c h n e i d u n g s v e r s u c h e  g e m a c h t  

Zeitschr. f. vergl. PhysioL :134. 32. 30 
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wurden, kann als wahrscheinlich angenommen werden, dab die Sensillen des Kehl- 
spannsttickes auf Zug gereizt werden und mit dem Kehlpolster derselben Seite 
gleichsinnig reagieren. 

Linksseitige Durchschneidung des Nervus calcaris, 
kombiniert mit rechtsseitiger Durchschneidung des Nervus sternocervicalis. 

Abkarzung: li. n. calc. ~- re. nl 1 . opel 
Technik wie oben. 

(29) Bei gekreuzter Ausschaltung erh~lt man erwartungsgem/il~ die 
heftigsten Reaktionen. Gleich nach dem Eingriff laufen die freigelassenen 
Tiere auf der Tischplatte in dauernden Rechtskurven (Manegebewe- 
gungen) eine Erscheinung, die man bei den ,,fuBtr/s Libellen nur 
nach linksseitiger Enthirnung (bzw. linksseitiger Schlundkonnektiv- 
Durchschneidung) sieht. In  der Dunkelkammer freifliegend, bewegen 
sich die Libellen nur in steilen Rechtskurven um die Lampe, Diese 
Prim~ireffekte, die sich auch bei li. n. calc. oper. in geringem Grad zeigen, 
verschwinden wei~gehend nach zweistiindiger Ruhepause. Das l~ber- 
wiegen der t~echtskurven beim Freiflug bleibt offenbar erhalten und 
erkl~rt sich wohl aus der - -  nicht perzipierten - -  Kopfschiefstellung, 
die bei dieser Anordnung das richtige Ausfliegen yon Linkskurven 
erschwert. 

Bei der Untersuchung der li. n. calc. + re. nl 1. oper.-Tiere nach dem 
Dunkelanfenthalt  erh~lt man den Befund der li. n. calc.-Durchschneidung 
graduell st/irker. Beim ,,Aufwachen" sieht man enorme Rechts-Dauer- 
verwindung (hgufig bis etwa 800); bei linksgerollt festgelegtem Xopf  
t r i t t  keine Linksrollung, bei I~echts-Drehbeschleunigung des Libellen- 
kSrpers im HWZ t r i t t  keinerlei l~eaktion mehr ein. 

Als Hilfsmittel bei der Untersuehung der Reaktionen auf Kopfstellung am ope- 
rierten Tier sind die aktiven optokinetischen Kopfbewegungen (der sitzenden 
Libelle) besonders geeignet. Das Ankleben yon Eisendrahtsttickchen an den Stirn- 
erker (Magnetmethode s. oben) ist ein allzu grober Eingriff in den emrfindlichen 
Kopfmeehanismus; auch Versuehe, den Kopf mittels diinner angeklebter Haare 
zu rollen, nehmen die Tiere meist abel und zurren den Kopf lest. 

Die Libelle sitzt in Bauchlage auf der Sitzstange im Streifenzylinder 
(SZ) .  Der Kopf  zeigt die schon bekannte linksgerollte Dauerschiefstel- 
lung. Bei Drehung des SZ rechtsherum - -  der Kopf  wird aui3erordentlich 
pr/izis mi tge ro l l t - - t r i t t  so]oft wachsende Rechtsverwindung ein, die schon 
vor Erreichen der Prim~rstellung einen ungewShnlichen Grad erreicht. 
Dreht  man jetzt  zuriick, dann geht die Verwindung bis zum Erreichen 
der Operations-Dauerkopfschiefstellung bis auf Null zuriick. Dreht man 
weiter linksherum, dann t r i t t  keinerlei Verwindung auf, solange der 
Kopf  mit  dem Streifenmuster mitgefiihrt wird. Erst  nach Erreichen des 
maximalen Kopfrollungsgrades beginnt erwartungsgem~B d i e -  opto- 
kinetisehe - -  Linksverwindung. 
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Beidseitige Durchschneidung yon Nervus calcaris 
und Nervus sternocervicalis. 

Abkiirzung: ~ beids, n. calc. d- nll. oper. 
T~chni/c wie oben. 
(30) Diese Tiere tragen den Kopf  in PrimSorstellung - -  meist lest- 

gezurrt. Die optokinetische Kopfbewegung ist nach beiden Seiten gleich- 
mi~Big; die ent, spreehende Verwindung tr i t t  (im Gegensatz zum Nor- 
mMtier und wie oben bei Linksdrehung) erst auf, wenn der Kopf  mit  
dem SZ nicht mehr mitgefiihrt wird. Die I~eaktionen des dynamischen 
Organs um die L~ngsachse (ausgelSst durch Beschleunigung des Libellen- 
k6rpers im HIYZ) sind, obwohl die Tri~gheitskopfrollung wie vorher  
eintritt, auf beiden Seiten vollsti~ndig verschwunden. Tiere mit  links- 
oder reehtsgerollt festgelegtem Kopf  fiiegen und rollen (in Sagittal- 
aufhimgung) ganz beliebig. 

Bei extremen Kopfrollungsgraden lieft sieh dugegen bei manehen Tieren noch 
eine geringftigige Verwindung im Sinn der Kopfrollung beobachten. Es ist nicht 
ausgeschlossen, d~B bei solch extremen Kopfstellungen die tergozervikalen Polster 
ansprechen. Die Anzahl der Versuche mit zus/~tzlicher nl2b.-Durchschneidung ist 
zu gering, um gesicherte Auss~gen hieriiber zu m~chen. 

Die Beweiskette wird dureh folgenden einfachen Versueh geschlossen: 
(31) Der Libelle wird mit  einer 8tump/en Nadel - -  in der Operations- 
stellung der li.n. cMc.-Durchschneidung - -  die linke Kehlspange, die 
ja ein aus der t ta lshaut  geformtes, nur schwach sklerotisiertes Hohl- 
gebilde ist, veto Polster vorsichtig weg und naeh innen eingedrfickt - -  
etwa so, wie man einen ZelluloidbM1 eindrfickt. Das linke Spornpolster 
liegt jetzt mehr oder weniger vollst~ndig frei, und zwar bei jeder Kopf- 
st ellung. Nach diesem unblutigen Eingriff erh~ilt man quMitativ den 
g~eictten Versuchsaus/all wie bei der li. n. eMe.-Durehschneidung; graduell 
h~ngt das Ergebnis erwartungsgemi~ft yon der Vollst~ndigkeit der Frei- 
legung des Spornpolsters ab. Man kann den Versuch auch so ausfiihren, 
dal~ man auf das freiliegende Spornpolster nach Abbiegen der Kehl- 
spangenkuppe ein Sti~ubchen niedrigsehmelzenden Paraffins auflegt 
und eine in der Bunsenflamme erhitzte Nadelspitze - -  ohne das Tier 
zu beriihren - -  kurz darfiberh~lt. Das schmelzende Paraffin breitet sich 
in dfinner Schicht fiber das Polster aus und legt beim Erstarren die Sinnes- 
haare fest. Anschliel3end bringt man die Kehlspange vorsichtig wieder 
zum Zurtickspringen in ihre Mte Stellung. Je tz t  bekommt man den 
quMitativ u n d  graduell gleiehen Erfolg wie bei der li.n.eale.-Durch- 
sehneidung. 

S c h l u l ~ f o l g e r u n g e n .  
Diese Befunde geben ein klares Bild yon der Wirkungsweise der 

Sinnesorgane: 
Spornpolster und Kehlpolster werden durch Verbiegung ihrer Sinnes- 

haare bei Berfihrung mit  ihren Kontaktstf ieken gereizt. 

30* 
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l~eizung des linken Spornpolsters ffir sich allein bewirkt:  
1. Rechtsasymmetr ie  des Rollmuskeltonus und dadurch eine Ande- 

rung des Kopfrollungsgrades (relativ zum Rumpf)  nach rechts;  
2. Lh~ksverwindung und dadurch beira fliegenden Tier in  Sagittal- 

aufh~ingung Linksrollen, im Freiflug je naeh der St~rke des Reizes Links- 
kurven bis Linksrollen 1. 

])as gleiehe gilt fiir das reehte Kehlpolster,  das mit  dem Sporn- 
polster der gekreuzten Seite synergistiseh arbeitet. 

Spornpolster und  Kehlpolster  werden nicht  nur  bei Anderung der 
Kopfstellung, sondern bei jeder beliebigen Kopfruhestellung (beziiglieh 
der L~ingsaehse) dauernd ein- oder beidseitig gereizt: 

Das linke Spornpolster ger~it sehon bei (etwa 45 ~ rechtsgerollter 
Kopfstellung mit  seinem Kontakts t i i ck  in Beri ihrung;  die Anzahl  der 
abgebogenen Haare  vergrSl~ert sieh mit  abnehmendem Rechtsrollungs- 
grad bis zur Primarstellung, weiterhin mit  zunehmendem Links- 
rollungsgrad: Die ,,Reizbereiche " der beiden Spornpolster i~berlagern sich 
(bis etwa 45 ~ beiderseits der Prim~rstellung. (Entsprechendes gilt fiir das 
rechte Kehlpolster.) 

Innerhalb  dieses Bereichs sind die Organe beider Seiten dauernd in 
:Erregung, ver~indert eine ~ n d e r u n g  der I~opfstellung die Erregungs- 
gr61]e in den afferenten Nerven beider Seiten. Daraus  folgt unmittelbar,  
daft /i~r den t~ezeptionsapparat der Reaktionen an] Kop/stellung eine 
u~tere t~eizschwelle nicht besteht 2. 

Diese Feststellung fordert die Frage nach der unteren ,,Ansprechbarkeitsgrenze" 
des Ubertragungsmechanismus des dynamischen Organs heraus, die Frage, wie grol~ 
ein am Libellenk6rper angreifendes Drehmoment sein muB, um eine Abweichung 
des Kopfes relativ zum Rumpf hervorzurufen: Es mul3 grSBer sein als das Haft- 
moment (die Haftreibung zwischen Kopf und Prothorax, bezogen aufRotation um 
die Lgngsachse), das in Prim~rstellung konstant und wahrscheinlich sehr klein ist. 
Da die physikalisehen Daten des Kopf-Ha]ssystems bisher nieht gemessen wurden, 
wird auf eine - -  an sich wfinschenswerte - -  reehnerisch-theoretische Darstellung 
der rein physikalisehen SeRe des Kopf-Tr~igheitsmechanismus hier verziehtet. 

Die Grenze der Leistungsf~higkeit des rezeptorisehen Apparates liegt demnaeh 
allein in seiner Untersehiedsempfindliehkeit - -  da die U . E .  des einzelnen 
Sinneshaares und die Anzahl der Haare auf der Fl~cheneinheit begrenzt sind. 
Eine nngef~hre Abseh~itzung der Leistungsfiihigkeit der einzelnen Polster gegen- 
ein~nder - -  gestiitzt auf die Uberlegung, dab grSBere ttaardichte die Empfiud- 
liehkeit des Gesamtpolsters steigert - -  ergibt, da8 das Pfeilpolster empfiud- 
licher sein wird als das iNackenpolster, das Spornpolster empfindlicher a~.s das 
Kehlpolster. ])as Spornpolster iibertrifft alle iibrigen; es hat mehr als 50 Haare 
auf 1/~00 mm ~ gegenfiber dem I~aekenloolster mit 2--4 Haaren auf 1/100 mm 2. Die 

1 Damit ist die Funktion solcher Sensillen als ,,Stellungshaare" (vgl. DOFLEIN 
1910) meines Wissens erstmalig experimentell nachgewiesen worden. 

2 Anf diese Weise wird bei der Libelle also das gleiche geleistet, was beim Wirbel- 
tier, beim Statoapparat der Fische (v. HOLST 1949) durch die gegeneinander- 
gesehalteten ,,automatischen" Dauererregungen der Macula-Epithe]ien 'zustande 
komm~. 
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gleiche Reihenfolge bekommt man bei einem Vergleich der Kaarl~ngen (Sporn- 
polster etwa 20 # - -  Kehlpolster/Naekenpolster bis 74 S !). In LTbereinstimmung mit 
der Tatsaehe, dab das Kopftr~tgheitsmoment beziiglieh der L~tngsachse am grSBten 
ist, bestatigt dies unsere Ausgangshypothese yon der ,,besseren Sicherung" der 
L~ingsachsenkomponente. 

Zum AbschluB dieses K a p i t e l s  sei der  Versuch gemacht ,  under An- 
wendung der  , , f inalen" Be t rach tungsweise  e twas  fiber die biologischen 
Vortei le  der  E inr ich tung  eines so kompl iz ie r ten  Hals rezep torensys tems  
auszusagen.  

1. Die - -  ve rmut l i ch  sehr  groBe - -  Empf ind l ichke i t  des Halsrezep-  
to rensys tems  erm6gl icht  genaue  E ins teuerung  des F t u g a p p a r a t e s  auf  die 
jeweilige Kopfs te ] lung  - -  gleichgiil t ig,  ob diese , p a s s i v "  durch die 
Kopf t r~ghe i t  oder  a k t i v  durch  die Kopfd rehmuske ln  zus tande  kommt .  
D a  das Haup t s inneso rgan  der  Libelle,  das  Auge, mi t  dem K o p f  s ta r r  
ve rbunden  ist, client das  Ha l s r ezep to rensys t em auger  als ,Zwisehenglied" 
der  G]eichgewiehtsreaktJonen wahrscheinl ieh  such  als ,Zwisehenglied" 
der  F ix i e r r eak t ion  - -  be im geziel ten Anfl iegen yon  Bentet ieren.  

Beide Funktionen schlieBen sieh keineswegs gegenseitig aus (vgl. SehluB- 
diskussion). Eine hiervon wohl zu unterscheidende Frage ist die, ob dis Libelle im 
Flug aktive spontane Kopfbewegungen macht, ohne daft der Flugapparat ent- 
sprechend mitgeht. Dies hi~tte n~tmlich einen ~hnlichen Antagonismus zwisehen 
Halsreaktionen und den ,,auf den Kopf bezogenen" Gleichgewiehtsreaktionen 
(hier: Optomotorik, Liehtriiekenreaktion) zur Voraussetzung, wie er beim Wirbel- 
tier vorhanden ist (s. oben; Taubenversuche). In unseren Libellenversuehen mit 
Kopffestlegung setzten sieh die Halsreaktionen stets gegeniiber den beiden anderen 
dureh. Dieser Befund gestattet aber - -  wie nachdriicklich betont sei - -  noeh keine 
Entscheidung unseres Problems, das sieh erst mit Hilfe yon Filmaufnahmen im 
Freien fliegender Libellen 15sen lgBt. L~ber diese Zusammenhgnge ist anscheinend 
bisher wenig nachgedacht worden, wie die physiologisch-biologisehe Beurteilung 
der Beweglichkeit des Kopfes in der speziell die Odonaten behandelnden Literatur 
erkennen lgl~t. 

2. Das  dynamische  Organ ermSglicht, die Pe rzep t ion  yon  - -  durch  
Winkelbesch]eunigung um L~ngs- und  Querachse ausgelSsten - -  Gleich- 
gewich tss t6 rungen  in al len F~llen,  in denen die Op tomoto r ik  ve rsag t  
(an der  un te ren  Schwelle der  Bewegungswahrnehmung;  be im Erre ichen  
der  oberen Geschwindigkei t sgrenze  der  op tomotor i schen  l~eak t ion l ;  
wenn die Fe inhe i t  des ,,Umfeldmusters" die des Ommenras te r s  unter -  
sehre i te t  1, beim Unte r sch re i t en  eines be s t immte n  MaBes an  Umwel t -  
gl iederung).  

B. Die Liehtrilekenreaktion. 

Die Analyse  der  L ich t r f i ekenreak t ion  stSl3t schon beim Versueh,  
t iber die n~ehst l iegenden F ragen  exper imente l l  zu entseheiden,  auf  
methodisehe  und  theore t i sehe  Sehwier igkei ten .  

1 In beiden F~llen versagt die optomotorisehe iReaktion sehon unterhalb der 
Leistungsgrenzen des Auges in dieser Hinsieht (hohe Versehmelzungsfrequenz, 
groBes ,,zeitliehes Aufl6sungsvermSgen"! vgl. AIJTRUM 1949)" 
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Das erste ist schon bei der Beantwortung der scheinbar unverfgng- 
lichen Frage der Fall, durch welches Organ diese Reaktion ausgelSst wird. 
.Die Libellen haben bekanntlich m~chtig entwickelte Komplexaugen und 
auBerdem drei Ozellen, yon denen der mediane besonders grog und - -  in 
ibm finden sich zwei hintereinanderliegende Schichten yon Sehzellen 
(HEssE 1901) - -  eigentfimlieh ausgebildet ist. Es is~ nun yon vorn- 
herein wahrscheinlich, daft die Komplexaugen der rezeptorische Apparat 
der Reaktion sind, und alle Versuehsergebnisse - -  wie vorweggenommen 
sei - -  sprechen daffir, dag dies zutrifft. 

Der direkte Beweis mit  Hilfe der entsprechenden Ausschaltungs- 
versuche gelingt indessen nicht. Bei Aussehaltung der Ozellen dureh 
Laekieren (s. weiter unten) erh~It man am freiliegenden Tier eigen- 
art ige,  schwer analysierbare Ausfallserscheinungen. Ungeblendete 
Libellen fliegen, in der Dunkelkammer 2 in yon der Lampe entfernt 
aufgelassen, direkt auf die Lichtquelle zu und umkreisen sie dann 
in Liehtriickenlage; (32) ozellengeblendete Tiere fliegen dagegen meist 
steil hoeh, ,,sehmieren" g]eieh darauf in steiler Sehwanzlage rfickwiirts 
oder fiber einen Flfigel ab und fangen sich erst kurz vor dem Boden 
auf, worauf das Spiel yon neuem beginnt, bis sie sehlieBlieh doch die 
Lampe erreichen lind dann Ineist in Schwanzlage unterhalb der Lampe 
,,rfitteln". (Diesen Befund bekommt man nur in der sehwarzgestrichenen 
Dunkelkammer und nur bei Tieren, die vor der Oze]lenblendung dort 
eine Zeitlang frei geflogen sind.) 

(33) In  Sagittalaufh~ngung zeigen ozellengeblendete Tiere im 100-W- 
Bfindel wie Normaltiere Lichtri~ckenverhalten. 

Das Ergebnis der beidseitigen Ausschaltung der Komplexaugen ist 
bekannt (BALDUS 1924). Die ,,Vitalitiit" der Libelle (beurteilt naeh 
Fluglust, Flugdauer und Reaktionsbereitsehaft) ist in auBerordentliehem 
MaBe yon der Intensit~Lt des Liehts abh~ngig, das in ihre Komplexaugen 
fallt. Die Augen sind das Haupt-Stimulat ionsorgan (ira Sinne yon 
v. BITD])E~BROOK) dieser Tiere. (34) Komplexaugen-geblendete Libellen 
fliegen in der Regel nicht mehr spontan auf; zwingt man sie - -  in der 
Dunkelkammer - -  zum Start, dann landen sie naeh kurzem Flug (meist 
in l~ichtung der Lampe) auf dem Boden. Es erscheint uns methodiseh 
unzul~issig, aus demVerhalten des Tieres naeh einem so schweren Eingriff 
wie der beidseitigen Blendung irgendwelche Schlfisse fiber den Anteil 
der Ozellen an der Liehtrfiekenreaktion zu ziehen. Im folgenden sehen 
wir yon den Ozellen, die stets intakt  gelassen werden, ab und betraehten 
ihren Anteil am Orientierungsmechanismus bezfiglich der L~ngsachse 
Ms vernaehlassigbar gering. 

Die zweite Fr~ge ist die, auf welehe Reizlage im Libellenlebens- 
raum - -  auf das parallelstrahlige Sonnenlieht oder auf das gesamte 
diffuse Himmelslicht ~ '  diese t~eaktion eigentlieh ,,gemiinzt" ist. Der 
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l i ch ts ta t i sche  Mechanismus funk t ion ie r t  nur  dann  , , rechtweisend",  wenn 
(s. Einf i ihrung)  das  L ich t  ann~hernd  lo t rech t  einf~Lllt. Beobaeh tung  der  
Libel len am S tandor t  ergibt ,  da~ die Tiere auch im schr~g einfallen- 
den Sonnenl icht  niemals  mi t  en t sprechender  Schieflage fliegen. Als 
a d e q u a t e  l~eizs i tuat ion fiir die l~eakt ion k o m m t  allein die gesamte  
Himmelshe l l igke i t  in Be t rach t .  Dal] die ]~eaktion n ieht  amf einzelne 
leuchtende  Punk te ,  sondern  auf  grol~e helle Fl~tchen , ,zugesehni t ten"  
ist, l~l~t sich auf  folgende Weise  einf~eh demons t r ie ren :  

Der  Boden  der  D u n k e l k a m m e r  wird  (2 • 2 m i m  Quadra t )  mi t  F i l t r ie r -  
p~pier  ausgelegt  und  die L a m p e  - -  ohne 3 ia t tg l a skuge l  - -  e twa 1 m 
dar t iber  geh~ngt.  (35) Die Libellen,  die in unmi t t e l ba r e r  N~he der  L~mpe  
noeh fliegen kSnnen,  s t t i rzen b innen kurzem in l~iiekenlage auf  den  
weiBen Boden  und  sind d~nn t ro tz  hef t iger  Ans t r engungen  n ieht  mehr  
imstandel  aufzufiiegen. J e d e r  S t a r tve r such  endet  - -  meis t  durch  f3ber- 
schlag vorw~r ts  - -  mi t  Abs tu rz  und  l~tickenlage. Aueh  im u m g e k e h r t e n  
Fal l ,  wenn man  eine weil]e Z immerdecke  mi t  der  naeh  oben ger ieh te ten  
L a m p e  be leuehte t ,  b e k o m m t  m a n  das  erwar~ete Ergebn i s :  Die Tiere  
bewegen sieh in normaler  Bauchlage  und  k o m m e n  ers t  in u n m i t t e l b a r e r  
Lampenn~he  in Gefahr,  hineinzust t i rzen.  

Dieser Versuch - -  der einfaehste Liehtrtickenreaktionsnachweis fiir fliegende 
Insekten - -  l~l~t sich auf einem weil3en Tischtueh in jedem beliebigen verdunkelten 
Zimmer mit Hilfe einer mSgliehst punktfSrmigen Lichtquelle maehen, wenn man 
nur daffir sorgt, dab die Zimmerdeeke nieht oder nur schwach reflektiert. Eine 
Reihe yon Probeversuehen (an Netzfl[iglern, Sehmetterlingen, Sehwebfliegen u. a.) 
liel] sehon erkennen, da~ die lichtstatisehe Reaktion bei fliegenden Insekten weir 
verbreitet ist. (Charakteristische Ausnahmen sind, wie es scheint, die Stubenfliege 
und der Taubensehwanz Macroglossa.) 

Zusammenfassend  l~t~t sich das  L ich t r i i ckenverha l t en  freif l iegender 
i n t a k t e r  Libel len  in den versch iedenen  Re izs i tua t ionen  so besehreiben,  
dal~ das  Tier  seine Hochachse  in I~iehtung des jeweil igen , ,Schwerpunk t s  

der  He l l igke i t s~er te i lung"  s te l l t .  
Die n~Lehste F rage  is t  die nach  dem ref lexphysiologischen Mechanis-  

mus der  l~eakt ion.  Der  , ,Lieht r i iekenref lex"  o rdne t  sich dem KOH~schen 
Schema der  Or ien t ie rungsreak t ionen  als T ra nsve r sa lpho to t a x i s  ein. Ffir  
ihre L~ngsachsenkomponen te  zumindes t  bes t eh t  die A l t e rna t i ve  zwisehen 
Tropo tax i s  und  Telo tax is  (KOI~X 1919 und  1926). Zun~tchst seien einige 
Versuehsergebnisse  aufgeffihrt .  

Folgendes fiber Technik und Methodik sei vorangestellt: Blendungsversuchen an 
Libellen steht eine Reihe yon niemals vollst~ndig zu behebenden Sehwierigkeiten 
entgegen. Um Kontrollen am gleiehen Tier zu ermSgliehen, erwies sich Bestreiehen 
der Cornea mit einer ausreiehend dicken Sehieht sehwarz gefarbten Paraffins als 
das gtinstigste, da ein soleher Paraffinfiberzug leicht und vollstandig wider  ent- 
fernt werden kann. Er belastet aber das empfiadliche Kopfgelenk (asymmetrische 
Paraffiuierung ffihrt zu Kopfschiefstellungen!). Diesem ~bel l ~ t  sich zwar dutch 
Festlegen des Kopfes am Rumpf in Prim~rstellung abhelfen, darunter leidet aber 
die ,,Genauigkeit" der Liehtrfickeneinstellung: Die Tiere geraten leieht ins Pendeln. 
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Die Haupthindernisse sind die ,,Seitigkeit" der Libellen und die allzu grebe 
,,Rollemlcfindlichkeit ' '  der Sagittalaufh~ngung. Eine geringe Asymmetrie (Brueh 
yon Fliigeladern, Fliigelverkiirzung dutch Brueh, mlgenauer Sitz des ,,Giirtels") 
fiihrt schon ira Kontrollversuch (2) zu Pendelbewegungen oder ganzen Rollem 
Um zu vergleiehbaren Ergebnissen zu kommen, Wurde jedes intakte Tier nach 
l~tngerem Dunkelaufenthalt vor dem Versuch im einfaehen ,,Liehtriickenversuch (2) 
und im HWZ darauf gepriift, ob es seitensymmetriseh reagierte (von 113 intakten 
auf diese Weise kontrollierten Tieren waren 40 deutlich seitenstetig; den Ursaehen 
wurde nieht n~her nachgegangen). Die Aussehaltungsversuehe wurden nun - -  
wenn mSglich - -  so angesetzt, da$ der zu erwartende motorische Effekt sich gegen 
die Seitentendenz des be~reffenden Versuehstieres durchsetzen muBte, um siehtbar 
Zll w e r d e n .  

(36) Vollst~ndig auf  einem Auge ( =  einseitig) geblendete Tiere zeigen 
im senkrecht  zur Lhngsaehse einfal lenden Lichtbfindel  eines 100-W- 

Abb .  17. :Einseitlg geb l ende t e  
Libel le  bei L ich te infa l l  aus  
einer Richtung (gerade Pfeile). 
Der Kopi ist mittels Leim- 
tr6pfehen (L) in Prim~rstellung 

lestgelegf. Das Tier zeigt 
Lich triiekenverhalten. 

Scheinwerfers wie Normalt iere  Licht- 
riickenverhalten (s. Abb.  17). Die Genauig- 
keit  der Eins te l lung ist deut]ich geringer;  
die Libellen geraten leicht ins Pendeln.  
Bei Tieren mi t  Sei tentendenz kommen  
gelegentlich ganze go l l en  vor. 

(37) Einseitig geblendete Libellen fliegen 
in der Dunlcel]cammer wie Normaltiere in 
Lichtri~ckenstellung um die Lampe. Die 
meis ten Tiere fliegen l inksgeblendet mehr 
L inkskurven  als Rechtskurven.  

(38) Linkssei~ig geblendete Tiere rollen (in Sagi t ta laufh~ngung)  
im allseitigen, hellen Licht  ( H W Z ;  bei mehr  als 3000 E Beleuchtungs- 
starke) fortgesetzt u n d  bis zur Ermi idung  rechtsherum (Abb. 18). 

Der Ausfall  yon  Versuchen mi t  einseitig geblendeten Tieren im a l l  
seitigen Licht  ist yon  der Beleuchtungsst~rke im Zyl inder  ~bh~ngig. 

Bei auf 20 % erniedrigter Beleuehtungsst~iirke (WZ) kommen bei linksgeb[endeten 
Tieren schon h~ufig Linksrollen vet. Bei auf 9 % erniedrigter BeleuehSungsstgrke 
(drei 60-W-Osramlampen in 50 em Abstand veto Tier, Filtrierpapierzylinder yon 
22 em Durchmesser, Beleuchtungsst~rke etwa 300 E) zeigten in einer Versuchs- 
reihe yon 28 ]inksgeblendeten Libellen 12 Tiere Reehtsrollung und 16 Tiere Links- 
rollung. 

In allen diesen Versuehen wurde der Kopf der Tiere nicht festgelegt; es schien 
daher mSglich, die zunehmende Linkstendenz auf den EinfluB der tIalsrezeptoren 
(leiehte Linkssehieflage des Kopfes !) zuriiekzufiihren. 

Versuche an 33 linksgeblendeten Libellen mit abgestufter Lichtintensit~ - -  
(im WZ mit Hiffe eines vorgeschalteten Schiebewiderstandes - -  diese Art der In- 
tensit~tserniedrigung ist zwar fehlerhaft und ungenau, aber in unserer Anordnnng 
allein mSglich) - -  ergaben indessen ganz eindeutig, dait yon einem bestimmten Grad 
von Intensit~itserniedrigung abw~irts die Rechtsrollen in Linksrollen umschlagen, 
und zwar gleichgiiltig, ob der Kopf festgelegt oder frei ist. Der Umschlagsbereich 
sehwankt yon Tier�9 Tier innerhalb weiter Grenzen; er lag bei S seifensymmetrL 
sehen Tieren zwischen 5 und 10% = etwa 130--320 E Beleuchtungsst~rke. Auf 
die Deutung dieses Ergebnisses wird welter unten eingegangen. 
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Der Ausfall yon Versueh (36) und (37) sehheGt aus, dab die Augen 
nach dem Prinzip der ,,einsinnigen Lenker" (KoEI{LEt~) gegeneinander- 
geschaltet sind (Tropotaxis naeh K i 3 ~ s  Definition). 

Beim Versuch, die Lichtriickenorientierung nach dem Prinzip der 
Telotaxis zu erkl~ren, stoBen wir auf eine theoretische, schon dureh die 
Definition der Telotaxis gegebene Schwierigkeit. Sie liegt in der Postu- 
lierung der ,,Indifferenzstelle" ( K ~  1926), eine r bestimmten begrenzten 
Gruppe yon Sehelementen, deren Belichtung ,,keinerlei Drehung" 
auslhst. Die Indifferenzstelle 
(Fixierstelle) mfil~te n~mlieh alle 
diejenigen Ommen umfassen, 
die in der orientierten Lage 
yore direkt einfallenden Licht 
getroffen werden (=  die Lieht- 
quelle fixieren) ; sie diirfte 
weder gn'hBer noch kleiner sein; 
denn: Bei grhl~erer Fixierstelle 
w~re eine genaue Orientierung 
unmhglich, bei kleinerer Fixier- 
stelle herrschte in der ori- 
entierten Lage keine Indifferenz, 
sondern, da auch der telo- 
taktisehe Mechanismus nach 
dem Prinzip der ,,antagoni- 
stischen Drehreflexe" arbeitet, 
Erregungsgleichgewicht. 

/ 

Abb.  18. l=techtsgeblendete,  in Sag i t t a lauf -  
h h n g u n g  sehwi r rende  ]hibelle im al lsei t igen 
hel len L i c h t (k o n zen t r i s ch e  Pfeile).  G e k r f i m m t e  

I~ei le  = L inks ro ] lung  des Tieres.  

In unserem Fall - -  das ,,Fixierobjekt" der Liehtriiekenreaktion 
w~re die helle Himmelskuppel - -  mti~te also eine fast das ha lbe Libellen- 
auge umfassende Indifferenzstelle gefordert werden. Einer solchen 
Annahme steht aber das Versuehsergebnis (2) entgegen, daG intakte, 
seitensymmetrische Libellen auch einer kleinen leuchtenden Flache 
(100-W-Lampe) gegeniiber reeht genau and ohne z u  pendeln Licht- 
rfiekenstellung einnehmen. 

Es bleibt zu prtifen, ob fiir den Einstellungsmeehanismus der Licht- 
rfickenreaktion die Annahme eines Erregungsgleichgewichts mehr- 
sinniger Lenker in einem Auge (also eine Art,,Telotaxis ohne Indifferenz- 
stelle" bzw. ,,Tropotaxis im weiteren Sinn") ausreicht. In diesem Fall 
miiBten sieh in einem Libellenauge mehrere - -  ftir die L~tngsachsen- 
komponente mindestens zwei - -  l%egionen yon entsprechend gerichteten 
Ommen nachweisen lassen, deren Beliehtung ,,reflektorisch" jeweils 
entgegengerichtete ]%ollung ausl6st. Es wird die Methode partieller 
Blendung sine8 Auges und Untersuehung im allseitigen Licht (HWZ) an- 
gewandt. Isolierte Ausschaltung einer der postulierten Augenregionen 
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sollte in dieser Anordnung  anha l t ende  Rol len  im Gegensinn des ,,Rich- 
tungsvorze ichens"  (s. Abb.  20 und  21) des lack ier ten  Bezirks auslSsen. 

Nach vielfaehem Ausprobieren der verschiedensten Blendungskombinationen 
gelang es auf diese Weise wirklich, entspreehende Augenteile zu finden und ungefiihr 
gegeneinander abzugrenzen. 

Das Auge von Anax imperator ebenso wie das aller Anisopteren setzt sich - -  
wie bekannt (HEsse, DEMOLL, vgl. Gxoss ]930) - -  aus anatomisch verschiedenen 
Ommenpartien zusammen. 

Sektor F (s. Abb. 19) besteht aus extrem pigmentarmen Ommatidien mit kleinem 
Offnungswinkel und trotzdem (infolge ihrer L/~nge) groBer Corneafaeette. Sie 
nehmen fast die ganze ,,Stirnseite" des Auges ein und sind nach vorn schr/~g auf- 
warts gerichtet. Trotz der GrSBe dieses Sektors ist sein Anteil am Gesamtgesichts- 
feld der Libelle relativ gering. (Siehe auch die aul~erordenthch grol]e Pseudo- 

.FL§ 
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Abb. 19. Sebema dei Sektoren 
des Libel lenauges .  I n A  u n d  I 
des r e c h t e n  Auges  2 u n d  in die 
F -Seksoren beicler &ugen  sind 

die Ha~lDt-Pseudopupi i len 
e ingeze ichne t  (s. T e x t  !). 

pupille.) Die beiden anderen Sektoren, A und I ,  
sind morphologisch nicht so scharf unterschieden. 
Im Bereich der Ommenachsen der I-Sektoren liegt 
das vordere und untere binokulare Gesichgsfeld der 
Libelle. Die nach vorn gerichteten Ommen dieses 
Bezirks sind engwinkliger 1 als seine nach unten 
gerichteten und als die seitwarts gerichteten 
Ommen des A-Sektors, der den ~ weitaus grSBten 
Teil des sei~lichen Gesichtsfelds der Libelle umfaBt. 
(Vgl. wieder die Gr6Be der Haupt-Pseudopupfllen, 
die in Abb. 19 - -  obwohl sie selbstverst~ndlich aus 
einer Richtung nicht gleichzeitig zu sehen s i n d -  
nebeneinander eingezeichnet wurden ~.) 

(39) Einsei t ig  a u f A u g e n t e i l  F geblendete  
Tiere zeigen in Sag i t t a l au fh~ngung  bei  all- 

sei t iger  Beleuchtung  (HWZ) keine Rol len  in einer b e s t i m m t e n  R ich tung ;  
sie ve rha l t en  sich wie i n t ak t e  Libel]en in derselben Anordnung :  die 
Tiere nehmen  bel iebige wechselnde Raumlagen  ein. 

(40) Auf  dem l inken Auge nach  Abb.  20 (Sektor  li A n) geblendete  
Tiere rouen im H W Z  dauernd ,  hef t ig  und  bis zur Ermf idung  rech tsherum.  

(41) Auf  dem l inken  Auge  nach  Abb.  21 (Sektor  re I L) geblendete  
Libel len rollen im H WZ dauernd ,  heft ig und bis zur  Ermf idung  l inksherum.  

In beiden Fallen ist das Ergebnis unabh~ngig davon, ob der Kopf in Primgr- 
stellung festgelegt wird oder nicht, und innerhMb bestimmter Grenzen unabh~ngig 
yon der Lichtintensiti~t; in Versuch (41) kann man bis 4% (etwa 150 E), in Versuch 
(40) mindestens bis 20% (etwa 700 E) heruntergehen, ohne dab die Rollen, deren 
Winkelgeschwindigkeit sich mit abnehmender Lichtintensitgt verringert, in den 
Gegensinn umschlagen. 

Die  Deu tung  dieser Befunde  s t i m m t  a u f  den  ersten Bl ick  gu t  m i t  der  
aufges te l l ten  Arbe i t shypo these  vom Erregungsgle ichgewicht  i iberein:  Die  

1 Das steht in guter Ubereinstimmung mit den yon AuwRv~r (1948) entwickelten 
Vorstellungen fiber die biologische Bedeutung einer solchen 0ffnungswinkelvertei- 
lung im Auge schnellfliegender Insekten. 

Anmerkung bei der Korrektur: Die Pseudopupillen der A- und I-Sektoren 
in Abb. 19 sind bei der Reproduktion versehentlich weggelassen worden. 



Physiologie des Gleichgewichtssinnes bei fliegenden Libellen. 457 

Haupt -0mmenr ieh tung  des F-Sektors liegt ann~ihernd in der Median- 
sagittalebene und ist zudem gegen die Kopfhoehachse nach vorw~rts 
geneigt. Dieser Bezirk kann also fiir das L~ngsachsen-Erregungsgleieh- 
gewieht nur von geringer Bedeutung sein. Die Grenzlinie der beiden an- 
deren Augenteile (A und I) ffihrt - -  beurteilt nach der Lage der  Pseudo- 
pupille - -  durch diejenigen Ommen, deren Aehsenriehtung in einer zur 
mediansagittalen parallelen Ebene liegt. Und gerade dies war bei Geltung 
unserer Hypothese zu erwarten : Alle Ommen im linken Auge rechts yon 
dieser Linie (re I L) ,,sehen" n/~mlich naeh der rechten Seite, gehbren also, 
obwohl Sie im linken Auge liegen, zum rechten Gesichtsfeld, zum physio- 
logisch rechten Auge. Bei Beliehtung dieses Augenteils muB im HWZ-Ver- 
such die gleiche geak t ion  eintreten wie im rechten Auge bei Belichtung 

A b b .  20.  A b b .  21.  
Abb. 20. Scllwarz angelegt = laekielter Sektor. Pfeile in den Sektoren = ,,Ricbtungs- 
vorzeiehen" der betreffenden Sektoren. Pfei] fiber dem Auge = Rollungsriebtung der 

in Sagittalaufhhngung sebwirrenden Libelle im allseitigen Licht. 

Abb. 21. ~3"ie ,t_bb. 20. N~ihere Erl~,uterung im Text, 

der (naeh reehts sehenden) 0tureen des Toils re A R, die ausgelbsten 
]~rregungen miissen in beiden F~illen das gleiche ,,gichtungsvorzeiehen" 
haben. Damit vereinfacht sich unsere Vorstellung fiber den reflexphysio- 
logisehen Mechanismus der L~ngsachsenorientier ung zu einem Erregungs- 
antagonismus des physiologisch rechten und des physiologisch linken 
Auges. Dieses Erregungsgleiehgewieht miil~te als im Prinzip tropotaktisch 
bezeiehnet werden, wenn sieh herausstellt, dab innerhalb eines Augen- 
sektors unabhi*ngig v o n d e r  Lage der gereizten Ommen (-- unabh~ngig 
yon der Lichteinfallsriehtung) nur die Gesamterregungsmenge wh'kt. 

Dies ]~l~t sich aber mit  HiKe unserer Befunde ausschliel~en: Die 
antagonistisch arbeitenden Teile eines Auges sind sehr verschieden 
grol~ (der A-Sektor ist wesentlieh grbl~er als der I-Sektor).  Zwisehen 
beiden Teilen besteht ,  wenn beide gleiehm~l~ig beleuchtet werden, 
bei Beleuehtungsst~rken yon etwa 800--3500 E und darfiber - -  wie 
das Ergebnis der einseitigen Blendung im HWZ (38) zeigt - -  nicht 
Erregungsgleiehgewieht, sondern Erregungstibergewicht des A-Sektors. 

Im Intensit~tsbereich zwischen 60 und 700 E schl/igt die Rollungsrichtung 
in den Gegensinn, den des I-Sek~ors um. Eine Deutungsmbglichkeit besteht darin, 
das ,,Umsch]agsph~nomen" mit dem Antagonismus der beiden Augenteile in Be- 
ziehung zu bringen und auf eine bei beiden verschiedege Abh/ingigkeit der ,,R011- 
ErregungsgrbBe" yon der Lichtintensit~tt zuriickzuftihren, Ahnliche Erscheinungen 
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sind aus Untersuchungen der Lichtreaktionen laufender Insekten bekannt (CLARK 
1930; am WasserkaferDineutes). In unserem Fall handelt es sichwahrscheinlich um 
ein nervenphysiologisches Phanomen, das - -  vgl. auch weiter unten - -  keine Schlfisse 
auf bestimmte Eigenschaften der Rezeptoren (etwa auf einen Unterschied in der 
Lichtempfindlichkeit der Ommen der beiden Sektoren) gestattet. 

Das positive Ergebnis yon Versuch (36) und (37) mit  einseitiger 
Blendung und Liehteinfall aus einer t~ichtung (Beleuehtungsstgrke 
etwa 1500 E) zeigt nun, daB der Orientierungsmechanismus ,,richtig" 
funktioniert, obwohl aueh hier mit  Sicherheit sehr verschieden groge 
Absehnitte der beiden Augenteile belichtet werden. Dieser ]~efund zwingt 
zu der Folgerung, dab hier eine zentrale Stelle wirkt, die nicht nur auf die 
yon einem Augensektor herflieBende Gesamterregungsmenge reagiert, 
sondern die dariiber hinaus die ihr zuflieBenden Einzelerregungen 
entsprechend dem ,,Lokalzeiehen" der Einzelsehelemente verschieden 
,,bewertet". Zu entsprechenden Uberlegungen kommt  man auch an- 
gesiehts des Versuehsergebnisses, dab Tiere mit  den versehiedenste'n Blen- 
dungskombinationen bei Lichteinfall aus einer Richtung noch ,,riehtig" 
mit  Lichtriiekeneinstellung reagieren. 

Damit  wird das Erregungsgleiehgewicht zu einem komplizierten 
zentralnervSsen Phi~nomen. Denn es ist yon vornherein unwahrschein- 
lich, daB das fein abgestufte Zusammenspiel der Einzelerregungen, das 
hier gefordert werden muB, durch best immte Eigensehaften der Rezep- 
toren (etwa dutch die Liehtempfindliehkeit der Ommen) schon in der 

Peripherie festgelegt ist. 
Ein soleher Mechanismus fiillt definitionsgem~g nieht mehr unter 

den Begriff der Tropotaxis, und damit fiihrt die Untersuchung auf einer 
fortgeschrittenen Stufe der Analyse in die schon eingangs berfihrten 
Schwierigkeiten, die bei der Anwendung des Telotaxisschemas auf die 
]ichtstatisehe l%eaktion entstehen. Die Befunde der Liehtriiekenanalyse 
yon Anax  haben in mancher Hinsieht Xhnliehkeit mit  denen, die aus 
Untersuchungen (vor allem yon S. O. MAST und seiner Schule) am 
klassisehen Telotaxisobjekt, der Fliege Eristalis tenax bekannt  sind. 
Aus eigenen Versuehen an Eristalis (1949), auf die hier nieht n~her 
eingegangen werden kann, erhie]ten wir eine l~eihe yon Ergebnissen, die 
sich mit  Hilfe des ,,reflexphysiologischen Mechanismus" des Telotaxis- 
schemas nicht mehr deuten lassen und die eindringlieh auf das Wirken 
eines - -  zuni~ehst sehwer analysierbaren - -  zentralnerv6sen Getriebes 
hinweisen. Beim derzeitigen Stand der Untersuchung kann nicht mit  
Sicherheit entsehieden werden, ob sieh die Ergebnisse fiber die Fixier- 
reaktion yon Eristalis auf das Lichtriiekenverhalten yon Anax  fiber- 
tragen lassen. Zur LSsung dieser und ansehlieBender Fragen mfissen 
weitere Versuehe mit  ver~inderter Methodik abgewartet  werden. 

Wir begniigen uns hier mit  der Feststellung, dab es gegenw~rtig 
unmSglich erseheint, aus Versuehen, in deren Ergebnis vermutlieh kom- 
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plizierte zentralnerv6se Gesetzm~13igkeiten einerseits und die Sinnes- 
physiologie des Auges andererseits als zwei noeh nahezu unbekannte 
Faktoren eingehen, konkrete Vorstellungen fiber den ,,reflexphysio- 
logischen Mechanismus" einer Verhaltensweise wie der Liehtrfieken- 
orientierung zu gewinnen. 

Zur Theorie des Gleichgewichtssinnes. 

Diese Untersuchung hat an verschiedenen Stellen (vgl. S. 427, 431 
und 451) an ein Problem herangeffihrt, das ffir die Gleiehgewichts-Sinnes- 
physiologie yon Bedeutung ist und mit dessen Diskussion diese Mit- 
teilung abgeschlossen werden soil 

Eine unserer Ausgangsfiberlegungen war, dab Tiere, die im freien 
Luftraum leben und best~ndig durch Luftstr5mung verursachten Dreh- 
impulsen ausgesetzt sind, Sinnesorgane besitzen mfissen, die das ,,Aus- 
fiiegen", die Korrektur  yon GleichgewichtsstSrungen ermSg]ichen. 
Solche Sinnesorgane gelang es zu finden. Bei Reizung dieser Organe 
unter Versuchsbedingungen, die die Ausgangssituation einer durch 
~ul~ere Kr~fte hervorgerufenen GleichgewichtsstSrung nachahmten, 
traten augenblicklich und mit Sicherheit motorische Reaktionen ein, 
deren Endeffekt beim freifliegenden Tier naehweislich die erwartete 
Korrekturbewegung ist. 

Der Angelpunkt dieser Betrachtung ist nun, daI3 im Lebensraum der 
Libe]le l~aumlage~nderungen um die kritischen Achsen in zwei grund- 
verschiedenen Situationen auftreten : 

1. dann, wenn ~ul~ere Krgfte den Libellenk5rper aus seiner Lage 
bringen, und 

2. dann, wenn ,das Tier setbst" durch aktive Flfigelbewegung 
,spontan" yon der Gleichgewichtslage abweicht. 

Die ,,Unterscheidung" dieser beiden Situationen kann yon den Gleich- 
gewichts-Sinnesorganen auf keine Weise geleistet werden; mehr noch: 
aus Versuchen der hier angestellten Art ergibt sich als notwendige Folge- 
rung, dal~ sie ~n beiden Situationen in der gleiehen Weise gereizt werden 
und in Erregung geraten. 

Die ,,Unterscheidung" 1 oder besser: die vSllig andersartige Beant- 
wortung der sensorischen Erregung im einen und im anderen Fall ist 
aber eine ri'atsache, yon der man sich bei der Beobachtung freifliegender 
Libellen fiberzeugen kann: Selbst im heftigen und bSigen Wind stehen 
die groi]en anisopteren Libellen ,,wie festgenagelt" in der Luft. Anderer- 
seits nehmen die Tiere bei der Jagd nach der Beute und dem Weibchen, 

1 Das ,,Unterscheidungsproblem" is~ im Zusammenhang mit der optomoto- 
rischen l~eaktion vie1 diskutiert worden (vgl. HERTZ 1934, T o ~ I ~  1938, v. BUD- 
~B~OC~: !937, MITT~LSTAEDT 1949). 
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bei der Kopula, bei der Eiablage und bei den verschiedenstenFlugknnst- 
stricken haufig und fiber lgngere Zeit v o n d e r  Bauchlage abweichende 
Ramnlagen ein, und zwar ohne w~hrenddessen abzustrirzen oder an- 
schlieftcnd irgendwelche BewegungsstSrungen zu zeigen. 

Solche Befunde schlie6en aus, daft Reizung der Gleichgewichts- 
Sinnesorgane die motorische Reaktion, die wir in unseren Versuchen 
erhielten, stets zwangsli~u/ig (= reflektorisch) auslgst. Sie schlieften aber 
ebenso die Deutung aus, da6 in solchen F~llen die Statoreflexe gehemmt, 
der statodynamische Sinnesapparat durch den Eingriff zentraler In- 
stanzen ausgeschaltet, aufter Funktion gesetzt wird. Sie lessen sich nur 
so deuten, daft die entscheidende Leistung der physiologischen Gleich- 
gewichthaltung, die ,,richtige" Steuernng der Eigenbewegung des Tiers in 
~eder beliebigen Raumlage innerhalb der Grenzen der Leistungsf~higkeit 
des motorischen Apparats, dutch ein zentralnervSses Zusammenspiel 
(,,Integration") bewer/cstelligt wird, in des die Spontanimpulse (die 
,,Bewegungsabsicht" des Tieres) einerseits und die in der Gesamtheit der 
statodynamischen Organe entstehende Erregungsverteilung andererseits 
au/ eine streng gesetzmiiflige Weise einbezogen sind. 

Diese Folgerung l~ftt sich zu dem - -  nut  scheinbar paradoxen - -  
Satz zuspitzen, daft ein Tier fiber einen um so besseren ,,Gleichgewichts- 
sinn" - -  wie ctie postulierte zentralnervSse Komponente genannt sei - -  
nnd um so feiner ausgebildete Statorezeptoren verfrigen muft, je weniger 
es sich w~hrend seines Lebens in der ,,normalen" Gleichgewichtslage, 
befindet. 

Daft man aus der Mehrzahl der oben dargestellten Versuche nichts 
fiber des Wirken eines solchen Getriebes erf~hrt, ist kein Argument gegen 
die Richtigkeit dieser S~tze. Denn diese Versuche sind, wie wir sahen, 
auf eine ganz bestimmte, engbegrenzte Ausgangssituation zugeschnitten, 
n~mlich die, daft die Libelle ,,unversehens" durch einen Anstoft yon 
auften aus ihrer Gleichgewichtslage gebracht wird, nnd alle Bemrihungen 
des Experimentators gehen dahin, die spontane Aktivitgt des Lebe- 
wesens durch standardisierte Ausgangsbedingungen und eine sorg- 
fgltige Vorbehandlung des Tieres mgglichst auszuschalten. Solche Ver- 
suche sind ein methodisches Hilfsmittel, des den experimentellen 
Nachweis yon Gleichgewichtsorganen iiberhaup~ erst erm5glicht nnd 
bei der Aufkl~rung der Physiologie der Rezeptoren gute Dienste tu.t. 
Sie sind auch d~rchaus nicht ,,unbiologisch", denn sie beziehen sieh auf 
eine Situation, die im Freileben des Tieres eine wichtige Rolle spielt, 
und gestatten frir diesen begrenzten Fall sichere Voraussagen. Es ist 
aber Unzutgssig ~ und damit sei die Vermeidung dieses Begriffs in 
unserer Darstellung nachtrgglich begrfindet - - ,  aus der unter solchen 
Bedingungen festgestellten, gewShnlich als (Gleichgewich~s-)Reflex be- 
schriebenen Folge Yon afferenter Erregung u n d  motorischer Reaktion 
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auf einen einheitlichen, nut durch sekundiiren Eingri// vergnderliche~ 
nervSsen Grundprozeg zu schliegen 1. Eine Physiologie der aktiven 
Gleichgewichthaltung, die das Verhalten des Tieres aus einem - -  wenn 
auch scheinbar liickenlos gefiigten - -  Mosaik yon ]~eflexen zusammen- 
setzt und in deren theoretischem Geb~ude die Auswirkungen einer 
~ibergeordneten Gesetzm~gigkeit allenfalls als ,,St6rung", , ,Hemmung" 
oder r~tselhafte ,Ptast izi t~t" ihren Platz finden, steht notwendig zu 
elementaren Gegebenheiten der Wirklichkeit in Widerspruch. 

Zusammen/assung. 

Es werden Methoden beschrieben, die sitzende, frei fliegende und um 
eine feste Aehse drehbar montierte Libellen (Gattung Aeschna) unter 
einheitlichen Versuchsbedingungen auf ihre bislang unbekannte Gleieh- 
gewichts-Sinnesphysiologie bin zu untersuehen gestatten. Auf diese 
Weise lassen sich drei verschiedene l~eaktionssysteme isolieren, die der 
Orientierung der fliegenden LJbelle dienen: Das Liehtriickenverhalten 
des Tieres (Lichtrfickenreaktion), die ausgepr~gten l~eaktionen der Libelle 
auf retinale Versehiebung des Gesamtumfeldmusters (,,Optomotorik") 
und die Tr~gheit des leichtbeweglieh aufgeh~ngten Libellenkopfes im 
Zusammenhang mit Halsrezeptoren (,,dynamisches Organ"). In Ver- 
suchen, die die Ausgangssituation eines den Libellenk5rper aus seiner 
Gleichgewiehtslage herausdrehenden Moments naehahmen, werden die 
gefimdenen Reaktionen im Zusammenwirken untersueht (und mit 
analogen Befunden am Vogel verglichen). 

N~her analysiert werden - -  hinsichtlich der Orientierung um die 
L~ngsaehse - -  

1. die l~ezeptoren des dynamisehen Organs und 
2. die Lichtrfickenreaktion. 

Zu 1. Der Ubertragungsmeehanismus des dynamisehen Organs der 
Libellen ist das Kopf-Halssystem. Infolge des groBen Kopf-Tr~gheits- 
momentes verursaeht bei der frei fliegenden Libetle jedes am Rumpf  
angreifende Drehmoment, das gr6ger ist als die auBerordentlieh geringe 
t taftreibung im Halsgelenk, eine Drehung des Kopfes relativ zum t~umpf 
im Gegensinn des Moments. 

Der I~ezeptorenapparat, der Kopfstellung und -~nderung relativ 
zum Rumpf  (und damit im Fall einer solchen Tr~gheits-Kopfbewegung 
die Lage~nderung des I~umpfes) perzipiert, wird in der Halshaut auf- 
gefunden. Er besteht aus mit innervierten Hi~rehen dichtbesetzten 
Halshantbezirken (Sinnespolstern) und Skeletteilen (,,Kontaktstiieken"), 

Die Auffassung, ein bestimmter Reiz im Statoorgan (der Wirbeltiere) 16se 
zwangsmggig bestimmte ,,Reflexe" aus, wird aueh yon v. HoLsT (1949) auf Grund 
ganz/ihnlieher ~'berlegungen abgelehnt. 
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die bei bestimmten Kopfstellungen die Haare der Sinnespolster ab- 
biegen. Diese Abbiegung ihrer Sinneshaare dureh die Kontaktstfieke 
ist fiir die Italshautorgane der adequate Reiz. 

Die Kopfstellung bezfiglich der L~ngsachse registrieren die beiden 
bilateralsymmetrisch angeordneten ,,Spornpolster" und die beiden 
,,Kehlpolster". Wird der Kopf aus der symmetrischen Stellung zum 
l~umpf (der Prim~rstellung) heraus linlcsherum um seine L~tngsaehse 
gedreht, dann werden das linke Spornpolster Und das rechte Kehlpolster 
zunehmend stiirker gereizt (die Kontaktstticke drtteken sich bei dieser 
Kopfbewegung in die Polster hinein und biegen eine wachsende Anzahl 
yon Haaren ab), das rechte Spornpolster und das linke Kehlpolster 
zunehmend weniger (hier werden die Kontaktstficke abgehoben; die 
Anzahl der abgebogenen Haare verringert sieh). In der Prim~rstellung 
herrseht Gleiehgewicht der infolge Dauerreizung aller vier Polster yon 
den gegeneinandergeschalteten Organen herflieBenden Erregungen. (Eine 
,,untere Reizschwelle" besteht folglich nicht.) 

Im Versuch wird asymmetrische Reizung der Halshautorgane 
erkannt a) durch eine Anderung im Anstellwinkel der Flfigel, deren 
Effekt beim frei fliegenden Tier aktive Drehung des l~umpfes in die sym- 
metrische Stellung zum Kopf ist; b) dutch eine )~nderung im Spannungs- 
zustand bestimmter Halsmuskeln, die dureh aktive Kopfbewegung 
im Gegensinn der Fliigelverwindung das gleiehe bewirkt, n~mlieh 
symmetrische Kopfstellung und damit Erregungsgleichgewieht im 
System der IIalshautorgane. 

Zu 2. Die Liehtrfickenreaktion wird yore Komplexauge her (fiber den 
Anteil der Ozellen s. Text) gesteuert. Die Libelle nimmt eine solehe Lage 
ein, dab ihre K6rperhochachse zum jeweiligen ,,Sehwerpunkt der Hellig- 
keitsverteilung" weist. Damit wird dem Tier im Freien (da dort der 
Helligkeitsschwerpunkt mehr oder weniger genau im Zenit liegt) eine 
ann~hernd ,,richtige" Orientierung im Schwerefeld ermSglieht. 

Mit der Blendungsmethode wird versucht, den reflexphysiologisehen 
Meehanismus der l~eaktion (ffir die L~ngsachsenorientierung) aufzu- 
kl~ren. 

Das Ergebnis der einseitigen Blendung - -  eini~ugig vo]lst~ndig 
laekierte Libellen zeigen das gleiche Lichtrfickenverhalten wie intakte 
Tiere - -  schlieBt aus, dab die Augen naeh dem Prinzip der ,,einsinnigen 
Lenker" gegeneinandergeschaltet sind (Tropotaxis naeh K~HNs Defi- 
nition). Ebenso muB Telotaxis (naeh Ki3~I~s Definition) ausgeschlossen 
werden, da eine Indifferenzstelle der hier zu fordernden Art nieht 
besteht. Versuche mit partieller Blendung stiitzen die Annahme eines 
Erregungsgleiehgewiehts mehrsinniger Lenker in einem Auge. Die 
Befunde zeigen fibereinstimmend, dab die Liehtorientierung der Libelle 
durch ein kompliziertes, die ,,Lokalzeichen" tier einzelnen Ommen aus- 
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w e r t e n d e s  z e n t r a l n e r v S s e s  G e t r i e b e  g e s t e u e r t  w i r d  ( t iber  d a s  n ~ h e r e  

A u s s a g e n  z u  m a c h e n  g e g e n w ~ r t i g  w e d e r  M e t h o d e  n o e h  F r a g e s t e l l u n g  

h i n r e i c h e n ) .  

I n  d e r  S c h l u B d i s k u s s i o n  w i r d  a u s  d e m  G l e i c h g e w i e h t s v e r h a l t e n  

des  Tieres  die  V o r s t e l l u n g  e i n e r  z e n t r a l n e r v 6 s e n  I n t e g r a t i o n  y o n  S p o n t a n -  

i m p u l s e n  e i n e r s e i t s  u n d  R e z e p t o r e n e r r e g u n g e n  a n d e r e r s e i t s  a b g e l e i t e t  

u n d  b e g r i i n d e t .  
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