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SUMMARY

The paper deals with the anatomy, kinematics and dynamics
of the flight-apparatus of the dragon-fly Aeschna cyanea. The
results of the study of dynamics are critically discussed and are
compared with the results found by other authors on dragon-flies
and other species of insects.

For the anatomic study, a new technique has been used: the
thorax of the insect was bedded in a plastic material. By gradual
cutting away and with a simultaneous photographic record, cross-
sections free of any distortion could be obtained, which have
consequently been used to re-construct three-dimensional models.

The sclerits and muscles are described and some steering
muscles have been mentioned first. The movements between the
sclerits are transmitted by flexible links which work practically
without any mechanical friction. These links are represented by
chitinous and very elastic joints. The links have been found to be
free in three dimensions. The results of the anatomic conditions
in connection with observations on intact insects have been used
to determine the kinematic conditions. Movements can be made in
three different planes and the flexible flight-links are statically
undetermined. The possible movements based on kinematics have
been confirmed by results found from high-speed cinematography
of dragon-flies in flight.

The authors point out that the dynamic behaviour of the flight-
apparatus can only be explained satisfactorily if a mechanical
resonant system is adopted which works under forced vibration
near the natural frequency of the system. This hypothesis is
supported by experiments and calculations in a wide field on
single wings and intact insects. The wing inertia, air resistance
and elasticity of the flight-apparatus have been determined experi-
mentally with the application of new methods. A full description
of the flight behaviour is given. It is discussed whether a feedback-
system for the control of the flight-movements could be possible.

The authors are of the opinion that the results found on dragon-
flies could be of importance for the understanding of insect flight
in general.



I. EINLEITUNG

Wenn ein Gebiet der Entomologie als unvollstéindig bezeichnet
werden darf, so wiire dies bestimmt die Flugphysiologie. Nicht
etwa, dal} es an intensiver Forschung auf diesem Gebiet gefehlt
hitte, sondern wohl eher deshalb, weil die Materie ein physiolo-
gisch auBerordentlich komplexes Gebiet darstellt. Der Bau des
Flugapparates von Insekten im allgemeinen ist heute weitgehend,
Jedoch nur in groBen Linien bekannt, weit weniger aber seine
Wirkungsweise. Uber dieses Gebiet liegen zwar viele Arbeiten vor,
Wwie z. B., um zwei iltere herauszugreifen, DEmorLL (1918) und
StELLwEG (1910). Diese beschreiben, wie auch neuere, WEIs-
Focu (1956) oder PriNGEL (1957), vor allem eingehend die
Form und den zeitlichen Ablauf der Fliigelbewegungen als duBere
Erscheinung. Dieses Teilgebiet des Insektenfluges, welches zur
Hauptsache eine Angelegenheit der Aerodynamik darstellt, ist denn
auch das am besten beackerte und soll in dieser Arbeit allgemein
mit «iuBerer Flugmechaniky bezeichnet werden.

Weit unklarer liegen die Verhiltnisse bei den duBerlich nicht
sichtbaren Bewegungsvorgingen, die sich beim Flug im Innern
eines Insektenthorax abspielen und fiir die wir den Begriff «innere
Flugmechaniky eingefiihrt haben, worunter das kinematische und
dynamische Verhalten zu verstehen ist.

Uber diesen Teil der Flugmechanik divergieren die Ansichten
einzelner Physiologen heute nicht unbetrichtlich. Dies nicht zu-
letzt, weil eine exakte und detaillierte Beschreibung des anato-
mischen Baues des Flugapparates bei Insekten im allgemeinen
und bei Libellen im speziellen fehlte. Es war deshalb eine unserer
HaUptaufgaben, vorerst die anatomischen Verhiltnisse zu unter-
S‘l.Chen, wobei wir uns unter anderem einer neuen, von uns ent-
Wickelten Methode bedienten. Diese Untersuchungen erlaubten
t.iann als weiteren Schritt, die Kinematik als den einen Teil der
Inneren Flugmechanik eindeutig festzulegen.

' Uber die eigentliche Flugdynamik, als weiteres Teilgebiet der
Inneren Flugmechanik, wie z. B. das Kriftespiel und der Energie-
haushalt bei den auBerordentlich hohen Frequenzen des Fliigel-
SFhlages, bestehen Hypothesen, die teilweise auf vollstindig unzu-
linglichen physikalischen Voraussetzung aufgebaut sind und des-
halb zu sehr unwahrscheinlich anmutenden Folgerungen fiihren.



Entgegen den bisherigen Ansichten haben wir versucht, unter
Auswertung aller unserer vorausgegangenen Untersuchungen und
unter der Annahme des Vorhandenseins eines Resonanzsystemes
als Grundlage des Flugmechanismus, eine Vorstellung zu gewin-
nen, welche sich physikalisch ohne Zwang begriinden 1at.

Als letzter Schritt, zwar aufbauend auf einer weiteren Hypo-
these, wird die Moglichkeit der Existenz eines selbsterregten Re-

sonators fiir den Flugapparat diskutiert.

Obwohl unsere Untersuchungen sich nur mit der Libelle
befaBten, diirften die Ausfiihrungen iiber die Flugmechanik weit-
gehend allgemeinen Charakter haben.

II. ANATOMISCHE VERHALTNISSE

A. Systematik und Versuchstiere

Bei den Libellen unterscheidet man zwei Unterordnungen:
Anisoptera und Zygoptera. Letztere umfalt die Gattungen der
Kleinlibellen und Calopteryx. Vorder- und Hinterfliigel dieser
Unterordnung sind annahernd gleich grol. Bei den Anisopteren
weisen die Hinterfliigel einen etwas breiteren Bau auf, doch sind
beide Fliigelpaare prinzipiell gleich ausgebildet; dies gilt ins-
besondere fiir die Fliigelbasen, d. h. fiir die Humeralplatten (HP)
und die Axillarplatten (AP).

Im Flug unterscheidet sich die Gattung Calopteryx, die bei uns
mit nur 2 Arten vertreten ist, auffallend von allen anderen Li-
bellen, es ist ein Flatterflug, analog demjenigen der Schmetter-
linge. Alle anderen Arten sind fast durchwegs sehr gute und oft
erstaunlich rasche Flieger. Insbesondere unter den Anisopteren
gibt es Arten, deren Flugvermogen innerhalb der Insekten hoch-
stens von gewissen Fliegen erreicht wird.

Die von uns untersuchte Art Aeschna cyanea zeigt alle Merk-
male eines Helikopterfluges, mit welchem nach neueren Arbeiten
der typische Insektenflug aerodynamisch zu vergleichen ist
(PrINGLE 1957). Hinzu kommt eine verbliiffende Flugstabilitit
und eine ganz erstaunliche Flugakrobatik, die einen hochent-
wickelten Flug- und Steuerungsapparat erwarten lat. Die An-
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isopteren halten in Ruhestellung die Fliigel ausgebreitet. Wie wir
im Kapitel «Kinematik» zeigen werden, ist diese Ruhelage aus
dem Bau des Flugapparates verstindlich. Die Zygopteren stellen
beim Ausruhen die Fliigel steil nach oben, linker und rechter
Fliigel beriihren sich dabei. Es ist deshalb anzunehmen, daf} der
Flugapparat beider Unterordnungen gewisse Unterschiede auf-
weist, doch ist unseres Wissens der Flugmechanismus der Zygop-
teren noch nie untersucht worden.

Von allen Anisopteren ist die zur Gattung Aeschnidae geho-
rende Art Aeschna cyanea in Mitteleuropa die haufigste. Die
Larven dieser Art leben mit Vorliebe und oft in groBen Mengen
in Tiimpeln mit lehmigem Grund. Die fiir die vorliegende Arbeit
in groBerer Anzahl benétigten Imagines zogen wir aus Larven
heran, die wir uns aus solchen Gewiissern beschafften.

B. Untersuchungsmethoden

Die Untersuchung des Flugapparates von Libellen bietet erheb-
liche Schwierigkeiten. Die Chitinhdute und -Rippen, die einen
wesentlichen Bestandteil des Mechanismus darstellen, sind recht
verwickelt gebaute, riumliche Gebilde. Es ist deshalb nicht ver-
wunderlich, daB3 die groBeren Chitinpartien des Libellenthorax,
wie Sternite, Pleurite und Tergite, des oftern untersucht und
beschrieben wurden, daB aber in der Literatur iiber den eigent-
lichen Flugmechanismus keine oder nur lickenhafte Angaben zu
finden sind.

CHAao (1953) verglich die ihm zuginglichen Arbeiten und
stellte dabei fest, daf} in der Literatur iiber folgende Punkte eine
grolle Konfusion besteht:

1. Schwingenpfeiler und Epipleurite
Axillarsklerite und Seitenteile des Scutum
Fliigelbasis
Gelenke

Haupt-Flugmuskeln

L

6. Flugmechanik (siehe Kap. «Kinematik»)

Zur Untersuchung des Flugapparates bedienten wir uns fol-
gender Methoden:
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Die zuerst angewandten, konventionellen Untersuchungsme-
thoden mit Binokularlupe und Mikroskop brachten keine
neuen Ergebnisse. Sie wurden im weiteren nur noch zur Unter-
suchung der Muskulatur und zu Kontrollzwecken angewandt.

Mit Hilfe eines Blitzlichtstroboskopes konnten durch Beobach-
tung an lebenden Tieren Drehstellen, gelenkige Verbindungen
und Bewegungsvorginge einzelner Sklerite festgestellt und
lokalisiert werden. Dazu wurde der Flugapparat mittels pul-
sierender Luft mit der fiir den Libellenflug typischen Frequenz
erregt. An fixierten Tieren konnten auch die durch Muskel-
kraft erzeugten Bewegungen beobachtet werden. Die vom Tier
selbst und durch Fremderregung hervorgerufene Bewegung
der Fliigelbasen und Bewegungen am Thorax erwiesen sich
als weitgehend identisch (vergl. Kap. Dynamik).

Die Ergebnisse dieser Untersuchungen wurden teilweise auch
fiir die Flugmechanik ausgewertet.

Die Harte des Chitins erwachsener, flugfahiger Libellen macht
die Gewinnung von Schnitten durch den Thorax nach der
tiblichen Methode mit Hilfe eines Mikrotoms unmoglich. Bei
Verwendung schliipfender Libellen mit noch relativ weichem
Chitin wire die Gewinnung von Schnitten zwar moglich, doch
ergibe sich daraus ein ganz falsches Bild, da in diesem
Zustand der Flugapparat noch nicht entfaltet ist, die Sklerite
noch nicht die richtige Lage zueinander aufweisen und von
der endgiiltigen Form noch stark abweichen. Der Anwendungs-
bereich der neuerdings verwendeten Kunstharze als Einbet-
tungsmittel fiir harte Praparate scheint beschrankt, da sich
damit nur relativ kleine Objekte zu sehr diinnen Schnitten
verarbeiten lassen.

Nach lingeren und vorerst ergebnislosen Versuchen kamen wir
auf folgende Methode: Als Einbettungsmittel verwendeten wir
Araldit, ein Produkt der CIBA, das uns diese Firma nebst
anderen Zusatzmitteln zur Verfliigung stellte. Araldit ist ein
kalthértendes Epoxydharz mit einem Hirtungsschwund von
wenig mehr als 0,5%, der bei Zusatz eines Fiillstoffes noch
vermindert wird. Der Kunststoff weist gegeniiber Chitin eine
erstaunlich hohe Haftfestigkeit auf.

Der Libellenthorax wurde vorerst durch eine aufsteigende
Alkoholreihe entwissert und darauf lingere Zeit in mono-
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meren Araldit verbracht. Zur Gewinnung des Thorax-Skelettes
wurde in Kalilauge mazeriert, dann ausgewaschen, getrocknet
und in monomeren Araldit iiberfiihrt.

Das so vorbereitete Objekt wurde auf einem geschlitzten
Kunststoff-Zylinder montiert (Abb. 1) und ein kurzes Messing-

S

4
3

Abb. 1: Eingebetteter Thorax, Querschnitt

. Praparat

. Geschlitzter Kunstharzzylinder
. Fixierung

. Metallrohr

. GieBharz

Ul N

rohr dariibergezogen. In dieser Form erfolgte der Gul3. Um
auf den Schnitten einen geniigenden Kontrast zu erhalten,
setzten wir dem monomeren Harz einen weillen Farbstoff zu.
Da Araldit eine hohe Viskositat hat, was sich fiir die Ent-
liftung des GieBlings sehr nachteilig auswirkte, erfolgte der
Guf} im Vakuum.

Nach der Polymerisation wurde zuerst das Metallrohr abge-
dreht und dann das Praparat auf einer Metallfrismaschine
stufenweise in Abstinden von /iy mm abgefrist. Jeder so
erhaltene Schnitt wurde sofort photographisch festgehalten
(Tafel I, Abb. 2). Eine Schnittserie durch den Thorax lieferte

ungefihr 100 Aufnahmen. Nebst den Querschnittserien wur-
den auch einzelne Liangsschnitte hergestellt.

Die Schnittserien wurden folgendermallen ausgewertet:

a) Der Bau der Skleritteile wurde an den einzelnen Schnitten
untersucht.

b) Um ein raumliches Bild der Sklerite zu erhalten, projizier-
ten wir die Schnitte einzeln in vierzigfacher VergroBerung
auf je eine 4 mm dicke Plexiglasplatte und zeichneten sie
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auf. Durch Aufeinanderfiigen der Platten entstand ein
malstablich und rdaumlich richtiges Stufenrelief des Tho-
raxskelettes (Tafel VI).

¢) Aus 4 mm dicken Wachsstreifen, die genau nach den
Querschnittaufnahmen in 40-facher VergroBerung geformt
und in richtiger Lage miteinander verschmolzen wurden,
entstanden naturgetreue Modelle der einzelnen Sklerite
(Tafeln I, IT und III).

d) Einige isometrische und parallelperspektive Darstellungen
vorliegender Arbeit entstanden durch Kombination ein-
zelner Schnitte, wobei eine Achse des Koordinaten-Systems
der Thorax-Langsachse parallel lauft.

e) Uber ein Bewegungsmodell siehe Kapitel «Kinematiks.

Zur Untersuchung der Muskulatur wurden durch Narkose
getotete Libellen ventral fixiert, dann entferten wir am Thorax
zahlreicher Tiere die hellen Partien der Pleurite, lieBen je-
doch die dunkel pigmentierten Nihte und Rippen als tragende
Elemente stehen. Auf diese Weise gelang es, einen Einblick in
den vollstandig intakten Muskelapparat zu erhalten. Unter
Verwendung der Schnittbilder und der unter Punkt 1. und 2.
angegebenen Methoden konnten Verlauf und Ansatzstellen der
einzelnen Muskeln abgekliart werden.

Um die Funktion der Muskeln festzustellen, gingen wir folgen-
dermallen vor:

a) Den Fliigeln (und damit ihren Basen und dem Tergum)
wurden die typischen Flugbewegungen aufgezwungen und
die Reaktion auf die Muskeln untersucht.

b) Die Muskeln wurden durch Zug in der Kontraktionsrich-
tung bewegt und die Wirkung auf die Sklerite festgestellt.

¢) Am erwihnten Funktionsmodell wurden Muskeln und
Sklerite schematisch, jedoch kinematisch den Befunden
entsprechend rekonstruiert und die Bewegungsvorginge
tiberpriift.

Nach dieser Methode war es moglich, die Funktion der ein-

zelnen Muskeln abzukliren, nicht aber ihr Zusammenspiel

wihrend dem Flug. Doch kann, unter Einbezug der Beobach-
tungen der Fliigelbewegungen am lebenden Tier, mit einiger

Sicherheit auf den Bewegungsablauf geschlossen werden (siehe

auch Kapitel «Innere Flugmechaniks).
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C. Homologie und Nomenklatur

Der Thorax der Libellen weicht hinsichtlich Form und Grof3e
seiner einzelnen Sklerite von demjenigen anderer Ordnungen be-
trachtlich ab. Nach ForBEs (1943) stehen Libellen (und Epheme-
ropteren) in der Ausbildung der Fliigelbasen abseits von allen
anderen Insektenordnungen. Trotzdem soll eine klare Homologie
der verschiedenen Sklerite und Muskeln bestehen (Crark 1940,
CHA0 1953, PRINGLE 1957). Diese Annahme diirfte fiir die Haupt-
stiicke des Thorax zutreffen, erscheint jedoch fiir die Sklerite des
Flugapparates fraglich, da die Ansichten verschiedener Autoren
hier stark auseinandergehen. Dies betrifft besonders die Axillar-
sklerite, die Basalar- und Subalarplatten und die Flugmuskeln.

Die Abkldarung der Homologie lag nicht im Bereiche unserer
Untersuchungen, da sie fiir die Funktion des Flugapparates nur
von untergeordneter Bedeutung sein kann, doch war es unerlal3-
lich, die einzelnen Sklerite und Muskeln eindeutig zu bezeichnen.
Wir haben uns dabei, so weit moglich, an die Nomenklatur neuerer
Arbeiten gehalten. Von uns selbst notwendigerweise eingefiihrte Be-
zeichnungen erheben keinen Anspruch auf allgemeine Giiltigkeit.
Einige Anmerkungen iiber eine eventuelle Homologie einzelner
Sklerite und Muskeln sind deshalb lediglich als Hinweise auf

bestehende Méglichkeiten zu verstehen.

D. Das Skelett

1. Pleurite und Schwingenpfeiler

Der kleine Prothorax ist mit den beiden fliigeltragenden
Segmenten beweglich verbunden, Meso- und Metathorax sind
miteinander verwachsen und auferordentlich stark entwickelt
(Abb. 3). Die Pleurite werden aus je drei, durch Néhte deutlich
geschiedene Sklerite gebildet (Episternum, Epimeron, Infraepi-
sternum). Die Nihte oder Leisten als tragende Elemente des
Thoraxskelettes verlaufen schrig zur Korperlingsachse. Die dar-
aus resultierende, schiefe Lage der Fliigelsegmente ist eine Eigen-
art der Libellenordnung. Die beidseitigen Mesepisterna sind iiber
dem Prothorax durch die Medianleiste (Ml) miteinander verbun-
den. Diese Leiste gabelt sich dorsal in die beiden Antealar-Nihte.
(Wie wir im Kapitel «Kinematiky zeigen werden, ist diese Gabe-
lung funktionell bedingt.) Von der Antealar-Naht aus erstreckt
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Abb. 3: Thorax, a von der Seite
b von oben

I Pleurite des 1. Fliigelsegmentes (Mesothorax)
II Pleurite des 2. Fliigelsegmentes (Metathorax)

Pr  Prothorax vSP vorderer Kopf des SP
Epst Episternum hSP hinterer Kopf des SP
Epm Epimeron JN Intersegmentalnaht
Inf Infraepisternum Ml Medianleiste

SP  Schwingenpfeiler Sl Subalarleiste

St Metasternum S Metathorakal-Stigma

sich nach riickwérts auf jeder Seite die Subalarleiste (Sl). Diese
markiert die obere Einfassung der Pleurite. Die Intersegmental-
naht (JN) ist bei Aeschna cyanea nur im ventralen Teil ausge-
bildet.

Eine Besonderheit der Libellen ist die Ausbildung von zwei
Paar Schwingenpfeilern (SP). Diese entsprechen der Humeral-
naht des Mesothorax und der zweiten Seitennaht des Metathorax
der Systematik (BrouwmER, Tierwelt Mitteleuropas).

Bei der Gattung Aeschna zeigen die Schwingenpfeiler einen
leiterartigen Bau (Abb. 4) (SarcENT 1937). Nach unserem Be-
fund ist die Ausbildung im Mesothorax weniger deutlich. Die
Schwingenpfeiler gabeln sich ventral in zwei Aste, welche die
Umrandung der Infraepisterna (Inf.) bilden. Diese stellen die
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Abb. 4: Thoraxskelett, von hinten, etwas schematisiert

Bezeichnungen: siehe Abb. 3

Verbindung mit der Furca her, einer Art Zwischenboden am
Sternum. Furca und ventrale Rippen der Schwingenpfeiler dienen
als Ansatze wichtiger Flugmuskeln.

Die Schwingenpfeiler iiberragen die Pleurite und bilden am
dorsalen Ende zwei Kopfe (vSP und hSP). Die Lagerung der
Fliigelbasen auf diesen beiden Fortsitzen ist bei den Libellen
einzigartig und seit langem bekannt (SNopcRrass 1909).

Eine Rekonstruktion des dorsalen Teiles des mesothorakalen
Schwingenpfeilers aus Querschnitten zeigt diesen als ein duBerst
kompliziert profiliertes Gebilde (Tafel I, Abb. 5). Knapp unter-
halb der Schwingenképfe sind die einzelnen Rippen so kombiniert,
daf} sie als tragende Elemente wirken und zugleich eine Ansatz-
platte fiir den ersten Tergopleural-Muskel (Tpm 1) bilden. Am
hinteren Kopf des Schwingenpfeilers setzt der dorsale Lingsmus-
kel (dlm) an. Eine plattenartige Verdickung der Subarleiste dient
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dem zweiten Tergopleural-Muskel (Tpm 2) als Ansatz. Die Aus-
buchtungen der Subalarleiste vor und hinter dem Schwingenpfeiler
erlauben den Sehnen der Senkermuskeln den Austritt aus dem
Thorax. Der Pfeiler des Metathorax ist etwas kraftiger, prinzipiell
jedoch gleich gebaut.

2. Tergite

Die Riickenplatten beider Fliigelsegmente sind an den Pleu-
riten sehr lose aufgehingt. Das Mesotergum héngt mit der Median-
leiste durch feine Membrane zusammen (Tafel II, Abb. 6). Durch
das chitinose, flexible Postcutellum (Pscl) ist es mit dem Meta-
tergum verbunden, dieses wiederum hingt mit dem Abdomen
durch das ebenfalls biegsame Postcutellum des Metathorax zusam-
men. Seitlich weisen die Tergite keinerlei Zusammenhang mit
den Pleuriten auf. Diese lose Authingung erlaubt den beiden
Stiicken eine groBle und voneinander unabhingige Beweglichkeit.

Am Meso- und Metatergum fallen verschiedene, dunkel pig-
mentierte Partien auf (Tafel II, Abb. 6, Abb. 8):

a) Das Prescutum (Psc) ist eine relativ starre, vordere Quer-
verbindung. Von dieser reicht am Mesotergum ein kraftiger,
hohler Sporn unter einem Winkel von etwa 45" tief in den
Thorax hinab. Am Metatergum ist dieser Kamm nur schwach
ausgebildet. An beiden Enden des Prescutum ragt ein kleiner
Kopf nach oben (Pra), er bildet die Hauptverbindung des
Tergum mit der Humeralplatte (Tafel II, Abb. 7).

b) Das Scutellum (Abb. 8, Tafel II, Abb. 6) als hintere Quer-
verbindung ist ein kleiner, jedoch sehr stabiler Sklerit, der
nicht die ganze Breite des Tergum einnimmt. Vom hinteren
Rande aus fiihrt das chitinose, sehr flexible Axillarband
(AxB) zum Hinterrand der Fliigel.

c) Das Scutum (Sct) wird meist als eine Riickenplatte beschrie-
ben, von der Seitenlappen mehr oder weniger deutlich abge-
teilt erscheinen, welche mit dem Axillarsklerit und der
Axillarplatte in nicht naher definierter Weise verbunden sind.

d) Die seitlichen Sklerite des Scutum werden von den Fliigel-
basen teilweise verdeckt. Es sind jene Teile, iiber welche die
Krifte der Hebermuskeln auf die Fliigelbasen iibertragen
werden.
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Abb. 8: Riickenplatten des Mesothorax, etwas schematisiert

a—g = Lage der Querschnitte auf Abb. 9
gestrichelt = Innenrand der Fliigelbasen

Ps¢  Prescutum

KPs¢ Kamm des Prescutum

Pra Prealare

Set Scutum

Sel  Scutellum

1. Ax 1. Axillarsklerit

vIH vorderer Tergalhebel
(vorderer Schwingenfortsatz
des Scutum)

hTH hinterer Tergalhebel
(hinterer Schwingenfortsatz
des Scutum)

AxB Axillarband

HP  Humeralplatte

AP  Axillarplatte

Am skelettierten Thorax fallen zwei seitliche Sklerite auf:

In der vorderen Hilfte des Scutum eine Rippe, vom Prescutum
ausgehend und sich nach hinten verbreiternd, sodal} ungefahr
die Form eines Dreieckes entsteht. Dieser Sklerit wird meist
als 1. Axillarsklerit bezeichnet (1. Ax).

Vom Scutellum aus fiihrt beidseits ein leicht geschwungener
Sklerit nach vorn und endigt in zwei deutlich ausgebildeten
Kopfen. In Anlehnung an andere Insektenordnungen wurde
dieser Sklerit von uns als hinterer Tergalhebel (hTH) be-

zeichnet.

Wie schon erwihnt, besteht hinsichtlich des Baues, der Homo-
logie und der Funktion der Seitenregionen in der Literatur
eine grof3e Konfusion.

Die Methode der Serienschnitte erlaubte es, die Tergite ge-
nauer zu definieren (Abb. 9, Schnitte a—g, die Lage der Schnitte
1st auf Abb. 8 eingezeichnet, Tafel IV, Abb. 12, Tafel V, Abb.13).

Vorerst mul} die auBerordentliche Feinheit aller Chitinteile
auffallen. Die Chitinhaut im Mittelteil des Scutum weist Wand-
stirken von “*/100 mm auf, die Seitenteile solche von * /100 mm, die
Chitinhaute der Schwingenpfeiler variieren zwischen *°/100 mm.
Die Chitinrippen, welche in der Aufsicht deutlich als mas-
sive Gebilde heraustreten, erwiesen sich im Schnitt als wesent-
lich anders gebaut. Entweder sind es Hohlkorper, wie der Sporn
des Prescutum (KPsc, Abb. 9, d) mit einer Wandstirke von etwa
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*/100 mm, oder es handelt sich um besonders profilierte Teile einer
Chitinhaut, wie z. B. beim Axillarsklerit (1. Ax), beim Scutellum
(Scl) und dem Tergalhebel (hTH). Liegt eine Chitinhaut genau
in der Schnittebene, so kann dies leicht eine zu grole Wandstarke
der Sklerite vortauschen (z. B. hinterer Kopf des 1. Ax, Abb. 9, d).
Bei stirkeren Rippen muf} deshalb die Dicke durch Vergleich
einer Anzahl aufeinanderfolgender Schnitte ermittelt werden.
Wandstirken von '/ mm und mehr konnten wir lediglich in der
Region der Fliigellagerungen an der Axillarplatte und Humeral-
platte feststellen.

Der Bau des Prescutum stimmt mit dem bisherigen Befund
ziemlich iiberein, doch hat beim mesothorakalen Prescutum der
Sporn als Festigkeitselement und Muskelansatz eine wesentlich
groflere Bedeutung, als bisher angenommen wurde (KPsc, Abb 9,
Schnitte a, b, ¢; Tafel II, Abb. 7).

Das Scutum reicht, soweit es chitinos ist, nicht bis zum Prescu-
tum vor, sondern entwickelt sich schalenférmig und nach hinten
stark ansteigend aus dem Sporn des Prescutum. Die Seitenteile
wolben sich abwirts und sind mit den Ansatzplatten des Heber-
muskels verwachsen (dvm). Sie konnten dem Notum der Dipteren
entsprechen, das bei jener Ordnung eine der beiden Platten
bildet, zwischen denen das Hauptgelenk eingespannt ist (BoET-
TIGER und FURsHPAN 1952).

Der 1. Axillarsklerit (Abb. 9, Schnitte b, ¢, d) wichst als ein
nach unten offenes Rohrprofil aus dem Prescutum heraus, bildet
also mit diesem eine Einheit. Nach hinten wird dieses Rohr immer
offener, der Radius groBer. Sein dorsaler, aullerer Rand kommt
unter den Innenrand der Humeralplatte zu liegen. Dieser Teil ist
etwas kraftiger gebaut und stark pigmentiert und erscheint deshalb
in der Aufsicht als besonderer Sklerit (1. Ax). Der mediale Teil
bildet eine feine, sich nach unten wolbende Chitinhaut, die mit
der Chitinplatte des Hebermuskels verwachsen ist. Er wird in der
Literatur mit «Seitenlappen des Scutum, vorderer Fliigelfortsatz,
vorderer Tergalhebel» bezeichnet. Die Ansatzplatte des Dorsoven-

Abb. 9: a—g = Querschnitt durch den Mesothorax —>
Lage der Schnitte sieche Abb. 8

Die Schnittebenen liegen nicht genau rechtwinklig zur Korperlingsachse,
daher die Asymmetrie der Schnittbilder.

Erldauterungen im Text.



APd

AxB
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tralmuskels konnte der Lage entsprechend dem Parascutum der
Dipteren homolog sein. Funktionell kommt ihr jedoch eine andere
Bedeutung zu.

Aus den Schnitten geht eindeutig hervor, dal3 sog. vorderer
Tergalhebel (vTH), 1. Axillarsklerit und Prescutum eine Einheit

bilden (Abb. 9, ¢, d). Aus welchen einzelnen Skleriten diese
Chitinpartie hervorgegangen ist, bleibe dahingestellt.

Hinterer Tergalhebel und 1. Axillarsklerit sind deutlich von-
einander getrennt und gegeneinander beweglich. An dieser Trenn-
stelle weist das Scutum einen leichten Wulst auf, der quer iiber
die Riickenplatte verlauft, was dem hinteren Teil des Tergums eine
gewisse Beweglichkeit in der Korperlangsachse erlaubt. Dadurch
wird das ganze Tergum nicht wie bei den Ordnungen mit indirekter
Fligelmuskulatur durch den Zug der dorsalen Langsmuskeln auf-
gewolbt. Bei den Libellen sind zwar dorsale Langsmuskeln vor-
handen, doch konnen diese nicht als Hauptsenker der Fligel
wirken.

3. Die Fliigelbasen

Die Fliigelbasen bestehen aus zwei Stiicken, der Humeralplatte
(HP) und der Axillarplatte (AP) (Tafel III). Im Gegensatz zu
anderen Ordnungen ist die Humeralplatte stark ausgebildet und
mit der Axillarplatte nur durch ein Gelenk verbunden. Beide
weisen einen komplizierten Kastenbau mit sehr unterschiedlichen
Wandstirken auf. Auf den Schnitten 146t sich ein dorsaler und ein
ventraler Teil unterscheiden (Abb. 9, Schnitte a—g). AuBen-
rinder und ventraler Teil der Platten zeigen verschiedene Fort-
satze, die als Ansatzstellen der Senker- und verschiedener Steuer-

muskeln dienen (Tafel III, Abb. 10 und 11).

Die sehr stabil gebaute Humeralplatte (Tafel 111, Abb. 10)
zeigt am vorderen Innenrand einen Kopf (1), in den von unten
das Prealare eingreift. In die Einbuchtung hinter diesem Kopf
pal3t eine kleine Nocke, die vom Prescutum etwas nach oben vor-
steht. Vor dem hinteren Kopf des ersten Axillarsklerites ragt
vom Innenrand der Humeralplatte ein kleiner Stift nach unten

(Abb. 10 [2], Abb. 30).
Prealare, Kopf der Humeralplatte und die beiden Nocken

fixieren die Humeralplatte gegeniiber Prescutum und 1. Axillar-
sklerit in der Kérperliangsrichtung. Die ventrale Partie der Platte
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bildet zusammen mit dem vorderen Kopf des Schwingenpfeilers
den vorderen Teil der Fliigellagerung.

Die Axillarplatte (Tafel ITI, Abb.11) wird aus den miteinan-
der verwachsenen fiinf Fliigeladern gebildet. Zur Hauptsache sind
daran Costa, Subcosta und Radius beteiligt, die einen sehr stabilen
Sklerit bilden, dessen Festigkeit durch Versteifungen zwischen den
drei vorderen Adern am Fliigelgrunde noch erhoht wird (Tafel II,
Abb.6[6]). Die Annahme einer flexiblen Fliigelbasis (SnoDGRASS
1909) diirfte deshalb kaum zutreffen, hingegen ist fiir den
hinteren Teil der Axillarplatte eine gewisse Elastizitit anzuneh-
men. Der kriftig gebaute, ventrale Teil fiihrt zum hinteren Kopf
des Schwingenpfeilers.

4. Die Fligelgelenke

Die Fliigellagerung wurde unseres Wissens erstmals an
Libellula depressa untersucht und als eine Art Scharniergelenk
beschrieben (v. LENDENFELD 1881). In neueren Arbeiten wird
der hintere, etwas lingere Kopf des Schwingenpfeilers als Haupt-
akteur fiir die Fliigellagerung angegeben (Snxopcrass 1909, CHaO
1953). Der vordere Kopf des Schwingenpfeilers soll nur durch
chitinbse Hiute mit der Humeralplatte verbunden sein. CHao
(1953) spricht deshalb dieser Verbindung die Bedeutung eines
Gelenkes ab. SARGENT (1937) bezeichnet den vorderen Kopf als
Lagerung der Costa, den hinteren als Support fiir den Radius. Fiir
Subcosta, Cubitus und Analis soll keine Lagerung vorhanden sein.
Die Art der Verbindung wird nicht definiert.

Aus den Querschnittaufnahmen ergibt sich folgender Befund:

a) Die Humeralplatte ist mit dem vorderen Kopf des Schwingen-
pfeilers durch balgartig ausgebildete Chitinhaute verbunden.
diese weisen Wandstiarken auf, die ungefdhr denjenigen des
Schwingenkopfes entsprechen (Tafel IV, Abb. 12, A und B,
Abb. 9, Schnitt a, rechts, b, ¢ und d links, Tafel VI, Abb. 14).
Untersuchungen an frisch getiteten Tieren zeigten die ganze
Lagerung als wenig pigmentiert und sehr flexibel. Die Elasti-
zitdt und damit die Beweglichkeit ist in der Hauptschwingungs-
ebene (HSE, Abb. 24) besonders ausgeprigt.

b) In gleicher Weise wie die Humeralplatte ist die Axillarplatte

mit dem hinteren Kopf des Schwingenpfeilers verbunden
(Tafel V, Abb. 13, A, B und C). Die Elastizitiit ist allseitig.
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Da die Verbindung zwischen dem ventralen Teil der Axillar-
platte und dem hinteren Schwingenkopf nicht in der Schnitt-
ebene liegt, ist der Zusammenhang auf einem einzelnen Schnitt
nicht klar ersichtlich. Eine Kombination einiger aufeinander
folgender Querschnitte ergibt jedoch eine eindeutige Situation
(Tafel VI, Abb. 15).

Die Fliigellagerung auf den beiden Kopfen des Schwingen-
pfeilers ist nach unseren Untersuchungen gleichartig. Von
Gelenken in der Art, wie sie bei Wirbeltieren bekannt sind,
kann jedoch nicht gesprochen werden, die Lagerungen sind
vielmehr als dreidimensionale Bandgelenke zu definieren. In
der Technik finden solche Gelenke seit langem Anwendung zur
reibungslosen Lagerung schwingungsfihiger Systeme. Band-
gelenke haben keine scharf begrenzte Drehpunkte oder Dreh-
achsen, diese Begriffe sind deshalb besser mit Drehzone zu
ersetzen.

5. Das Costagelenk

Die einzige, gelenkige Verbindung zwischen Humeralplatte
und Axillarplatte wurde v. LENDENFELD (1881) als Rollengelenk
beschrieben, andere Autoren verzichten auf nihere Angaben. Da
die Costa wesentlich am Bau dieses Gelenkes beteiligt ist, haben
wir es Costagelenk genannt.

Von oben betrachtet erkennt man das Costagelenk zwischen
dem innersten, starken Kopf der Costa und dem dullersten Punkt
am Hinterrand der Humeralplatte. Beide Sklerite weisen an dieser
Stelle besondere Versteifungen auf. Die Humeralplatte iiberdeckt
in dieser Region die vordere Partie der Axillarplatte (Tafel II,
Abb. 6[1]).

Das aus den Schnitten rekonstruierte Modell des Costagelenkes
(Tafel VII, Abb. 16) ldlt folgendes erkennen: die bereits er-
wihnte, duBlerste Stelle am Hinterrand der Humeralplatte ist ein
kriftic gebauter Kopf mit besonderen Verstrebungen gegen den
ventralen Teil der Platte (2). Dieser Kopf und die Costa (C) iiber-
lappen sich derart, dal} eine Verschiebung der Costabasis in der
Schwingenpfeilerebene (SPE, Abb. 24) verhindert wird, der Kopf
wirkt somit als Sperriegel.

Am ventralen Teil der Humeralplatte bildet der Aullenrand
eine kleine Rille (3), in die der Innenrand der ventralen Partie
der Axillarplatte (APv) hineinpalt. Diese Rinne wird nach vorn
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durch einen kleinen, vorstehenden Kopf abgeschlossen und ver-
hindert damit ein Abgleiten der Costa nach vor. Eine dritte
Arretierung wird durch den eben erwahnten Kopf gebildet, der
in eine Vertiefung der Costa-Basis hineinpallt. Das Costagelenk
konnte also, sofern ein Vergleich zulissig ist, funktionell am
ehesten mit einem nur in einer Ebene beweglichen Scharnier-
gelenk verglichen werden.

Da die Achse (1) zur Fliigelebene eine Neigung von ungeféhr
45 Grad aufweist, ist die Bewegungsebene zu dieser ebenfalls
geneigt. (Uber die Bedeutung des Costagelenkes, sowie iiber die
scheinbare, statische Uberbestimmung durch die beiden Fliigel-
lagerungen und dem Costagelenk als Eckpunkte eines Dreieckes,
sieche Kapitel «Kinematik.)

6. Verbindungen des Tergum mit den Fliigelbasen

a) Verbindungen mit der Humeralplatte (Abb. 9a, Abb. 30).

Ublicherweise ist das Tergum durch die seitlichen Fortsétze
des Prescutum auf dem Episternum abgestiitzt und mit diesem
fest verbunden. Die Libellen machen hier eine einzigartige
Ausnahme, indem diese seitlichen Fortsitze (Pra, Tafel II,
Abb. 7) von unten her in einen bereits beschriebenen Kopf der
Humeralplatte eingreifen. Der Innenrand des Humeralkopfes
ist unterhalb des Prealare mit dem Prescutum verwachsen und
bildet die eigentliche, gelenkige Verbindung, ein zweidimen-
sionales Bandgelenk, wihrend das Prealare selbst mehr der
Arretierung zu dienen scheint. Eventuell besteht innerhalb des
Humeralkopfes noch eine hautige Verbindung.

b) Verbindung hinterer Tergalhebel-Axillarplatte
(Abb. 17, a und b).

Der dullere Kopf am vorderen Ende des hinteren Tergal-
hebels (hTH) ist mit dem Innenrand der dorsalen Axillar-
platte verwachsen und bildet mit diesem zusammen ein zwei-
dimensionales Bandgelenk. Die Haupthewegung liegt in der
Hauptschwingungsebene (HSE, Abb. 24). Dazu kommt eine
geringe Bewegung in der Schwingenpfeilerebene (SPE +39,
—s).
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Abb. 17: a Verbindung zwischen hinterem Tergalhebel (hTH) und dorsalem Stiick
der Axillarplatte (APd), rechter Vorderfliigel, Ansicht von auflen hinten.

Rekonstruktion nach Schnitten.

b Zwei Schnitte am dufleren, vorderen Kopf des hinteren Tergalhebels im
Abstand /10 mm.

Sct  Scutum

vITH vorderer Tergalhebel

1. Ax L Axillarsklerit

APv ventrales Stiick der Axillarplatte

E. Die Muskulatur

v. LENDENFELD hatte bereits 1881 bei Libellula depressa fiir
jeden Fliigel 8 Muskeln festgestellt und ihre Funktion beschrieben.
Spatere Arbeiten stiitzten sich teilweise auf diese Untersuchungen.
SNopGRrAss (1935) und CHAo (1953) erwdhnen 9 Muskeln, von
denen jedoch nur die 3 groBen Hauptmuskeln in ihrer Funktion
niher beschrieben werden.

Bei unseren Untersuchungen konnten wir mit Sicherheit
11 Muskeln identifizieren, die auf jeden Fliigel einwirken. Dazu
kommen noch zwei dorsale Langsmuskeln, sodall im Libellen-
thorax 46 Flugmuskeln vorhanden sind. Weitere Muskeln zur
Bewegung des Abdomen inserieren ebenfalls am Thorax. Thnen
konnte als Steuermuskeln, infolge Schwerpunktverlagerung durch
Bewegung des Abdomen, einige Bedeutung zukommen. Weiter
zieht sich beidseits vom Metathorax her je ein Heber- und ein
Senkermuskel des Kopfes durch beide Fliigelsegmente. Diese Mus-
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keln stehen insofern mit dem Flug im Zusammenhang, als sie nach
MrrreLsTAEDT (1950) zum System der Flugstabilisierung ge-
héren. Unsere Untersuchungen erstreckten sich nur auf die eigent-
lichen Flugmuskeln.

Heben und Senken der Fliigel kann nach konventioneller An-
sicht direkt oder indirekt erfolgen. Bei den niederen Insekten-
ordnungen, zu denen auch die Libellen gezdhlt werden, erfolgen
diese Hauptbewegungen ganz oder teilweise durch direkte Mus-
keln. Bei den héheren Ordnungen iibernehmen die indirekten
dorsalen und tergosternalen Muskeln diese Aufgabe, die direkten
Muskeln sind reduziert, aber fiir die Fliigelsteuerung von groBer
Bedeutung (PrINGLE 1957).

Bei den Libellen liegen die Verhilinisse teilweise umgekehrt:
Hier sind die indirekten, dorsalen Muskeln reduziert. Nach CLARK
(1940) sollen die indirekten, dorsalen, nach ForBEs (1943) die
indirekten Muskeln allgemein sehr stark reduziert und damit be-
deutungslos, oder gar nicht vorhanden sein. Wir konnen diese
Ansicht nicht bestitigen. Nach unseren Untersuchungen sind die
indirekten Muskeln, mit Ausnahme des stark entwickelten Dorso-
ventralmuskels, zwar relativ klein, jedoch voll funktionsfahig und
spielen als Steuermuskeln eine wichtige Rolle.

PrincLE (1957) teilt indirekte und direkte Muskeln in je
2 Gruppen ein, wozu noch indirekte Hilfsmuskeln kommen. Trotz
dem von anderen Ordnungen stark abweichenden Bau des Libellen-
Thorax, lassen sich die Flugmuskeln der Odonaten in dieses
Schema einordnen, wenn auch die Unterteilung weniger deutlich
in Erscheinung tritt.

Ein Vergleich gibt fiir Aeschna cyanea folgende Situation
(siehe auch Tabelle: Flugmuskulatur von Aeschna cyanea [die
eingeklammerten Zahlen beziehen sich auf diese Tabelle] und

Abb. 18 und 19):
1. Indirekte Muskeln

a) (1) Der Dorsoventralmuskel (dvm) ist mit dem Tergosternal-
muskel anderer Ordnungen identisch. Neben seiner Hauptauf-
gabe als Hebermuskel diirfte er zur Flugsteuerung beitragen.
Der Ansatz des Muskels am Flugapparat ist, im Mesothorax
besonders deutlich erkennbar, zweikopfig (Abb. 30, Abb. 39).
Sofern beide Muskelhélften nicht synchron arbeiten oder die
Kontraktion ungleich stark ist, miiBlte ein zusitzliches Dreh-
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Abb. 18: Flugmuskulatur von der Seite

I Muskeln der Vorderfliigel dam dorsaler Abdominalmuskel
11 Muskeln der Hinterfliigel sam schiefer Abdominalmuskel
bml erster Basalarmuskel sml erster Subalarmuskel

bm2 zweiter Basalarmuskel sm2 zweiter Subalarmuskel

sim schiefer Intersegmentalmuskel sm3 dritter Subalarmuskel

dim dorsaler Intersegmentalmuskel axm Muskel des Axillarsklerites
dlm dorsaler Lingsmuskel vam ventraler Abdominalmuskel

Die dorsoventralen Hebermuskeln und die Tergopleuralmuskeln sind nicht
eingezeichnet.

moment auftreten, was ungleiches Einfedern der Schwingen-
lagerungen und damit eine positive oder negative Fliigeltorsion
zur Folge hatte. Gleichzeitig wiirde iiber den hintern Tergal-
hebel und dessen Verbindung zur Axillarplatte eine Fliigel-
bewegung in der Schwingenp{feilerebene ausgelost (+9, —9).
Durch in Bezug auf die Korperlingsachse links und rechts
unterschiedliche, induzierte Krafte miil3te die gleiche Wirkung
auftreten, wie sie bei den Tergopleuralmuskeln beschrieben
wird.

(2) Der dritte Subalarmuskel (sm 3) entspricht dem schiefen
Intersegmentalmuskel des Ordnungsschema. Er verlauft bei
Aeschna nicht intersegmental. CLARK (1940) erwéhnte ihn im
Metathorax als einen indirekten Steuermuskel. Wir konnten
diesen Muskel auch im Mesothorax feststellen. Es scheint sich
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Abb. 19: Muskeln der Axillarplatte

b)

Die dorsale Partie der Axillarplatte (APd) ist aufgeschnitten, um die ven-
|
trale Partie (APv), das Bandgelenk ((ID) und den dorsalen Lingsmuskel

(dlm) sichtbar zu machen; der an das Postphragma gehende Teil des
Muskels ist weggelassen.

Sml groller Subalarmuskel sim schiefer Intersegmentalmuskel
Sm2 u. 3 kleine Subalarmuskeln axm Ansatz des Axillarmuskels

um einen Steuermuskel zu handeln, der den Fliigel nach hinten

dreht (—9).

(3) Der dorsale Intersegmentalmuskel (dim) diirfte dem dor-
salen Langsmuskel anderer Ordnungen entsprechen, wihrend
aber bei anderen Ordnungen dieser Muskel vom Prephragma
zum Postphragma verlauft, setzt er bei Aeschna am Prescutum
von Meso- und Metathorax an, verldauft also intersegmental.
Seine Kontraktion bewirkt ein leichtes Drehen des Prescutum
(Abb. 21 und Abb. 30 b), wodurch der vordere Schwingen-
pfeiler eingefedert und der Fliigelvorderrand nach unten ge-
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Abb. 21: Querschnitt durch den Mesothorax in der Gegend des Prescutum

HP  Humeralplatte vSP vorderer Kopf des SP

1. Ax 1. Axillarsklerit dvm Dorsoventralmuskel

Ps¢  Prescutum (Heber der Fliigel)

KPsc medianer Kamm Tpml. I Tergopleuralmuspel
des Prescutum dim dorsaler Intersegmental-

Sp Schwingenpfeiler muskel

driickt wird (—7). Er ist der einzige Koppelmuskel zwischen
den Fligelsegmenten und reguliert als solcher die Phasen-
verschiebung zwischen Vorder- und Hinterfligel.

(4) Der kurze, dorsale Langsmuskel (dlm, Tafel VII, Abb. 20)
entspricht dem schiefen Dorsalmuskel anderer Ordnungen.
Dort verlduft er vom Scutum zum Postphragma, bei Aeschna
vom ventralen Teil der Axillarplatte und vom Schwingen-
pieiler teils an den Hinterrand der Axillarplatte, teils zum
Postphragma. Er zieht beim Fliigelheben den Hinterrand der
Platte nach unten (+7) und schiebt das Postscutellum unter
das Scutellum.

2. Direkte Muskeln

(5) Die groBBen Basalar- und Subalarmuskeln (bm1, sm1)
setzen als Senker- und starkste Flugelmuskeln in etwa % der
Thoraxhdhe an je einem freien Sklerit an, der die Form eines
flachen Kegels oder Trichters hat (von uns als Chitintrichter
bezeichnet). Die Spitze dieses Trichters lduft in einen Chitin-
stab aus, der in eine Membran iibergeht. Diese setzt an Fort-
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sitzen und Rippen der Fliigelbasen an. Die Chitintrichter
sollen den Epipleuriten, die Senkermuskeln damit den Basalar-
und Subalarmuskeln anderer Ordnungen entsprechen (CHAO
1953).

Der Basalarmuskel driickt bei Kontraktion zugleich den vor-
deren Kopf des Schwingenpfeilers (vSP) etwas zusammen und
bewirkt dadurch eine negative Neigung der Costa. Links und
rechts unterschiedlich induzierte Krafte konnen unsymme-
trische Fliigelamplituden auslésen, wie sie beim Tergopleural-
muskel beschrieben werden.

(6) Besondere Erwihnung verdienen die kleinen Basalar- und
Subalarmuskeln (bm 2, sm 2). Beide setzen in etwa halber
Thoraxhohe an einem kleinen Chitintrichter an, der in einen
feinen Chitinfaden iibergeht. Beim kleinen Basalarmuskel
fiihrt diese Chitinsehne durch eine Einkerbung am Rande des
Trichters von Bm 1. Der kleine Basalarmuskel des Metathorax
ist sehr kurz und setzt ventral ebenfalls an einen Trichter an.
Die Krifte dieses Muskels wirken bei Vorder- und Hinter-
fliigel auf den Vorderrand der Humeralplatte, wenig auller-
halb des Ansatzes von bm 1, und ergaben im Versuch eine
Senkerwirkung. Threr Kleinheit wegen diirften sie jedoch, im
Vergleich zu den groBen Senkern, kaum von Bedeutung sein.
(Uber die Funktion einer eventuellen Riicksteuerung siehe
Kapitel «Flugmechanik».) Die kleinen Subalarmuskeln (sm 2)
ziehen den Hinterrand der Axillarplatte nach unten, senken
die hintere Schwingenlagerung und bewirken positive Torsion
der Costa. Ob ihre feinen Chitintrichter modifizierte Sklerite
darstellen, analog der Subalarplatten, konnen wir nicht beur-
teilen.

Eine weitere Gruppe direkter Muskeln inseriert bei den mei-
sten Insektenordnungen an den 3—4 Axillarskleriten, ihre
Funktion variiert stark. Bei den Odonaten konnte nur der
1. Axillarsklerit mit einiger Sicherheit nachgewiesen werden
(Snopcrass 1935), bei Aeschna cyanea ist dieser, wie schon
gezeigt, kein separates Stiick. Die entsprechenden Muskeln
inserieren bei den Libellen am Innen- und Hinterrand der
Axillarplatte.

Zwei der in dieser Region ansetzenden Muskeln wirken iiber
feine Chitintrichter: Der bereits erwiihnte, kleine Subalar-
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muskel (6) und der Muskel des Axillarsklerites (axm) (7).
Im Mesothorax entspringt dieser am Grunde der Medianleiste,
im Methothorax an der Intersegmentalnaht. Der Chitinfaden
seines Trichters geht an den hinteren, dulleren Kopf des
1. Axillarsklerits und vereinigt sich dort mit der vom Axillar-
sklerit zur Axillarplatte fithrenden Membran. Bei allen Insek-
ten, welche die Fliigel nach hinten zusammenlegen konnen, ist
dieser Muskel als Flexor bekannt. Bei Aeschna zieht er die
Fliigelspitze nach hinten (—9). Da er bei anderen Ordnungen
an den 3. Axillarsklerit fiihrt, konnte sein Chitintrichter die-
sem Sklerit entsprechen.

Zwei weitere Muskeln setzen ohne Trichter und Membran an
der Axillarplatte an: Der dritte Subalarmuskel (sm 3) (2)
und der schiefe Intersegmentalmuskel (sim) (8). Dieser zieht
den Fliigelhinterrand nach unten und die Fliigelspitze evtl.
nach vorn.

3. Indirekte Hilfsmuskeln

(9) Zu der Gruppe der indirekten Hilfsmuskeln gehoren die
beiden Tergopleuralmuskeln (Tpm 1, Tpm 2, Abb. 21), die von
Chitinfortsatzen der Schwingenpfeiler quer durch den Thorax an
eine Chitinhaut unterhalb des Scutum verlaufen. Der erste, vor-
dere, ist kraftig, der zweite nur schwach entwickelt. Bei gleich-
zeitiger Kontraktion des linken und rechten Tergopleuralmuskels
konnte nur ein leichtes Senken des Scutum festgestellt werden.
Sobald der Zug jedoch nur einseitig wirkt, beeinfluBt dies die
Stellung der einzelnen, am Flugmechanismus beteiligten Sklerite,
wodurch linker und rechter Fliigel ungleich arbeiten und ver-
schiedenen Vortrieb erzeugen. Moglicherweise hat die bei den
Anisopteren erstaunliche Fihigkeit der plotzlichen Anderung der
Flugrichtung ihre Ursache in diesen Muskeln, evtl. zusammen mit
links und rechts ungleicher, induzierter Kraft der Heber- und
Senkermuskeln (siehe Flugmechanik, «Das dynamische Verhalten
der Flugmuskelny).
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Abd
AP
APd
APv

1. Ax
AxB
axm
Bm1
(bm 1)
Bm 2
(bm 2)

Cu
dam
dim
dlm
dvm
Epm
Epst
Hl
HP
hSP

hTH
IN
Inf
KPsc
Ml

Abkiirzungen fiir Sklerite und Muskeln

Analis

Abdomen

Axillarplatte

Axillarplatte dorsaler Teil
Axillarplatte ventraler Teil
1. Axillarsklerit
Axillarband

Muskel am 1. Axillarsklerit

groller Basalarmuskel

kleiner Basalarmuskel
Costa
Cubitus

dorsaler Abdominalmuskel

dorsaler Intersegmentalmuskel

dorsaler Langsmuskel
Dorsoventralmuskel
Epimeron
Episternum
Humeralleiste

Humeralplatte

hinterer Kopf des Schwingen-

pleilers

hinterer Tergalhebel
Intersegmentalnaht
Infraepisternum
Kamm des Prescutum

Medianleiste

Pph
Pr
Pra
Psc
Psel
R

5
sam
Sc
Scl
Sct
sim
Sl
sm 1
sm 2
sm 3
sP
St
Tpm 1
Tpm 2
vam

vSP

vIH

1I

Postphragma

Prothorax

Prealare

Prescutum

Postscutellum

Radius

Metathorakal-Stigma
schiefer Abdominalmuskel
Subcosta

Scutellum

Scutum

schiefer Intersegmentalmuskel
Subalarleiste

grofer Subalarmuskel
kleiner Subalarmuskel
dritter Subalarmuskel
Schwingenpfeiler
Metasternum

vorderer Tergopleuralmuskel
hinterer Tergopleuralmuskel
ventraler Abdominalmuskel
vorderer Kopf des Schwingen-
pfeilers

vorderer Tergalhebel

Sklerite und Muskeln des 1. Fligel-
segmentes (Mesothorax)
Sklerite und Muskeln des 2. Fliigel-

segmentes (Metathorax)
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III. FLUGMECHANIK

A. Aerodynamik (duBere Flugmechanik)

1. Allgemeines iiber den Insektenflug

Die Eigenschaften, die die Insekten gegeniiber anderen flie-
genden Tieren kennzeichnen, sind: Bewegung der Fliigel mit
weitgehend konstanter und hoher Schlagfrequenz, anndhernd
harmonischer Bewegungsablauf und eine im Verhiltnis zur Flug-
geschwindigkeit hohe Eigengeschwindigkeit der schwingenden
Fliigel.

Insbesonders weisen gute Flieger unter den Insekten diese
Merkmale auf. Die Frequenzskala erstreckt sich von ca. 20 Hz
fir groBe Insekten bis auf ca. 1000 Hz bei gewissen kleinen
Miicken. Schmetterlinge, als schlechte Flieger, zeigen einen sehr
unregelmiBigen Flatterflug, z. T. verbunden mit Perioden reinen
Gleitens oder Segelns, wihrend welchen die Schlagtitigkeit der
Fliigel vollstindig eingestellt bleibt.

Die grolle Eigengeschwindigkeit der Fliigel bedingt einen
kleinen Fortschrittsgrad, worunter das Verhiltnis Vorwirtshewe-
gung des Insektes zum Vertikalausschlag der Fliigelspitze zu
verstehen ist. Nach voN Horst und KicHENMANN (1941) erreicht
dieser bei Insekten wenig mehr als 1, wihrend gute Flieger unter
den Végeln 5 und mehr erreichen kénnen.

Die grolle Schlaggeschwindigkeit im Vergleich zur Flug-
geschwindigkeit bedingt starke Drehschwingungen der Fliigel-
flachen um ihre Lingsachsen. Dadurch wird beim Fliigelab- wie
-aufschlag ein Maximum an Luftkriften mit einem Minimum an
Muskelkraft erreicht.

Bei Aeschna liegen die Schlagfrequenzen zwischen 20 und
30 Hz. Die maximalen Fluggeschwindigkeiten liegen, gemif
Literaturangaben, zwischen 4 und 10 m pro Sekunde.

Uber das Zustandekommen von Vor- und Auftrieb gibt SoTa-
VALTA (1950) eine anschauliche Erklarung: Die Fliigel konnen
durch zwei gegenliufige Fliigelblitter, nach Art eines Helikopters,
ersetzt werden (Abb. 22). Ausgehend von den Stellungen A und A’
bewegen sich die Fliigelbliitter I und II nach B bzw. B’ und er-
Zeugen einen Auftrieb A senkrecht zur Rotationsebene. In dieser
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o P e W

47 2

B ; P “\  Abb. 22: Helikoptermodell
I/f I W)

I bl ;II Die beiden Fliigelblatter rotieren
Ay \ A / gegenliufic und erzeugen den
\\:\‘ N ) \ 0/0;// Auftrieb A. Bei schwingender
e iy Bewegung kehren die Drehrich-

I SRR T BTN tungen in den Punkten A, A’ und

B, B’ um, bei gleichzeitiger Um-
kehr des Anstellwinkels.

Stellung wiirden sich die Fliigelblitter kreuzen und wieder nach
A bzw. A’ zuriickkehren, usw. Da aber ein Insekt nur in der Lage
ist, mit seinen Fliigeln oszillierende Bewegungen auszufiihren,
tritt an den Punkten B und B’ eine Umkehr der Bewegung ein,
unter gleichzeitiger Umkehr des Anstellwinkels. Es entsteht wie-
derum eine Auftriebskraft. Die so entstehenden Krifte wirken
also stets senkrecht zur Ebene, in welcher die Fliigel ihre oszillie-
rende Bewegung ausfiihren. Aus dieser Darstellung folgt, dal} bei
einem Insekt die Schwingungsebene der Fliigel relativ zu seiner
Korperlingsachse geindert werden miilte, um dem Korper sowohl
Auf- wie Vortrieb erteilen zu konnen. Tatsichlich sind gewisse
Insekten in der Lage dies auszufiihren, wie z. B. die Biene
(STELLWAAG 1916). Die Libelle, im Gegensatz dazu, kann, be-
dingt durch den anatomischen Bau, die Schwingungsebene ihrer
Fliigel nicht dndern. Das Entstehen von unterschiedlichem Vor-
und Auftrieb muBl durch unterschiedliche Anstellwinkel beim
Auf- und Abschlag der Fliigel erkldart werden. Es hat sich als
zweckmiflig erwiesen, hier die Ergebnisse der bekannten Trag-
fliigeltheorie anzuwenden. Dabei wird fiir jeden Zeitmoment des
Bewegungsablaufes ein quasi stationdrer Zustand angenommen.
Wie weit diese, unsere Uberlegung, sowie die Ubertragung von
Ergebnissen, gewonnen an groflen Fliigeln mit kontinuierlicher
Anstromung, auf kleine Insektenfliigel zulissig ist, ist nicht be-
kannt. Einzig v. Horst (1943) fiilhrte Messungen an kleinen
schwingenden Fliachen durch. Seine Ergebnisse diirften eine quali-
tative Anwendung der Tragflichentheorie rechtfertigen.



Abb. 2: Herstellung der Thorax-Schnitte auf einer Metallfrismaschine — —»

Abb. 5: Oberer Teil des rechten Schwingenpfeilers des ersten Fliigelsegmentes (Meso-

thorax), Ansicht von innen, Modellaufnahme. P
Epm Epimeron hSPp hinterer Kopf

Epst  Episternum des Schwingenpfeilers

Sl Subalarleiste HP Humeralplatte

Hl Humeralleiste AP Axillarplatte

sSP Schwingenpfeiler Tpm 1 Ansiitze der

vSP  vorderer Kopf Tpm 2 } Tergo-Pleuralmuskeln

des Schwingenpfeilers
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Abb. 6: Riickenteile und Fliigelbasen der Vorderfligel. 3

HF Humeralplatte. 1 Gelenkige Verbindung der HP mit AP; 2 Ansatz der
Senkermuskeln (Basalarmuskeln); 3 In den nach unten offenen Kopf
der HP greift von unten her ein seitlicher Fortsatz des Prescutum
(Frealare).

AP Axillarplatte, von den Basen der Fliigeladern gebildet. 4 dorsaler Ast
des Radius (R); 5 Innenrand der AP; 6 Verstrebungen zwischen den
Adern der vorderen Fliigelhiilfte (Costa, Subcosta und Radius).

Abb. 7: Vorderer Teil des Mesotergum, Modell, Ansicht diagonal gegen vorne rechts,
(Die linke Seite weggelassen.) —>

Pse  Frescutum Pra Prealare

KPsc Kamm des Pes Set Scutum (teilweise weggeschnitten dargest.)
1. Ax 1. Axillarsklerit

hTH  vorderster Teil des hinteren Tergalhebels, im Schnitt

dvm  Dorsoventralmuskel mit den Ansatzplatten
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Abb. 10: Humeralplatte, Modell, nach Schnitten rekonstruiert. Ansicht von unten,
links: Innenrand; unten: Vorderrand, —

vSP  Verbindung zum vorderen Kopf des Schwingenpfeilers
Bm1 Ansatz des groflen Basalarmuskels
Bm 2 Ansatz des kleinen Basalarmuskels

1 Kopf an der vorderen, inneren Ecke der Humeralplatte, in dem von
unten das Prealare eingreift

2 Sperrnocke, die vor dem hinteren Kopf des Axillarsklerits vom
Innenrand vorsteht

3 Costagelenk

Abb. 11: Hinterer Teil der Axillarplatte des rechten Vorderfliigels, Ansicht von
unten aullen. Modellaufnahme. —

Der untere Rand ist der Hinterrand der Axillarplatte, rechts der Innenrand.

APd dorsaler Teil der Axillarplatte
APv  ventraler Teil der Axillarplatte
hSP  Ubergang zum hinteren Kopf des Schwingenpfeilers

Die Pfeile deuten die Zugrichtung der Muskeln an.
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Abb. 12:

Verbindung der Humeralplatte mit dem vorderen Kopf des Schwingen-
pfeilers. Querschnitte. A: Vorderfliigel; B: Hinterfliigel. —

Der Schnitt geht bei A durch das Precutum (Psc), bei B etwas mehr ab-
dominal durch das Scutum (Set) des zweiten Fliigelsegmentes (3. Thorakal-
segment).

vSP  vorderer Kopf des Schwingenpfeilers HP  Humeralplatte

Die Pfeile zeigen die Verbindungsstellen der Humeralplatte mit dem vor-
deren Kopf des Schwingenpfeilers.

Tpm  Ansatzstellen der Tergopleural-Muskeln
dvm Ansatzstellen der Dorsoventral-Muskeln (Hebermuskeln)
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Abb. 13: Thoraxquerschnitte durch das erste Fligelsegment (Vorderfliigel). Verbin-
dung der Axillarplatte mit dem hinteren Fortsatz des Schwingenpfeilers.

Schnitte in Abstanden '/{y mm. —>

Die Schnitte A, B und C liegen nicht genau senkrecht zur Korperlingsachse
(siche Abb. 8). Die Fliigelbasis des linken Vorderfliigels ist deshalb weiter
vorne geschnitten als die rechte Fliigelbasis, im Schnitt A links ist noch der
hinterste Teil der Humeralplatte (HP) sichtbar.

AP Axillarplatte

Die dorsale Teilplatte (APd) greift in starker Wolbung gegen die
Thorax-Lingsachse vor, senkt sich nach unten und ist in der vordersten
Partie mit dem Vorderrand des hinteren Tergalhebels verwachsen (vI'H
Schnitt C). Dorsale Platte (APd) und ventrale Platte (APv) vereinigen
sich zu Subcosta (Se) und Radius (R). Costa, Subcosta und Radius
sind durch Verstrebungen (1) versteift (siche auch Abb. 6). Die ven-
trale Platte (APv) geht ohne Ausbildung eines Gelenkes in den hinteren
Kopf des Schwingenpfeilers iiber (hSP).

Die Verbindung (APv) mit hSP liegt nicht in der Schnittebene, der Zu-
sammenhang ist deshalb aus einem einzelnen Schnitt nicht ersichtlich.
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Abb. 14: Querschnitte durch den Mesothorax, auf Plexiglasplatten projiziert, Ansicht
von hinten. Um die rdumliche Vorstellung zu erhohen, sind die Platten
gegeneinander verschoben. Schwingenpfeiler (SP) und Lagerung der Hu-
meralplatte (HP) auf dem vorderen Kopf (vSP). Costagelenk zwischen
Axillarplatte (AP) und HP. Am Prescutum (Psc) ist der Mittelkamm
(KPsc) deutlich sichtbar. Der seitliche Kopf des Prescutum (Pra) greift
unter einen Kopf der HP. Unter dem 1. Axillarsklerit (1. Ax) die Ansatz-
platte fiir den Dorsoventralmuskel (dvm). Vom SP ausgehend ragt ein
Chitinfortsatz als Ansatz des vorderen Tergopleuralmuskels (Tpm 1) nach
innen. —>

Abb. 15: Querschnittprojektionen durch den Mesothorax, mittlerer Teil, Ansicht in
Kérper-Langsrichtung, von hinten. Verbindung des ventralen Teiles der
Axillarplatte (APv) mit dem hinteren Kopf des Schwingenpfeilers (hSP).
Zweidimensionales Bandgelenk zwischen dem dorsalen Teil der Axillar-
platte (APd) und dem vorderen Kopf des hinteren Tergalhebels (hTH).
Am SP erkennt man einen Chitinfortsatz, der dem hinteren Tergopleural-
muskel (Tpm 2) als Ansatz dient.

KPs¢c Kamm des Prescutum Set  Scutum i
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Abb. 16: Schnittmodell des «Costagelenkesy. —

Gelenkige Verbindung zwischen Humeralplatte (HP) und dem Basalteil der
Costa (C), Rekonstruktion nach Schnitten, Ansicht von hinten. Erldute-
rungen im Text.

Abb. 20: Lingsschnitt durch den Methatorax, —>
Senker (bm 1 und sm 1) und Hebermuskeln (dvm).

Der dorsale Langsmuskel (dlm) geht vom Schwingenpfeiler (hSP) zum
Postphragma (Pph). Ansatz des vorderen Tergopleuralmuskels (Tm 1) am

Schwingenpfeiler. Schiefer Intersegmentalmuskel (sim) vom Hinterrand der
Axillarplatte (AP) zum Metasternum.
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Abb. 23: Luftkraft auf einen Fliigel. An-
stromung mit Geschwindigkeit v
unter Anstellwinkel f.
A Aufirieb senkrecht zur An-
stromrichtung
W Widerstand parallel zur An-
stromung

L Resultierende Luftkraft

Die allgemeinen Verhiltnisse an einem Tragfliigel sind in
Abb. 23, am Beispiel der gewdlbten Fliche dargestellt. Die Luft
stromt mit einer Geschwindigkeit v relativ zum Fliigel unter einem
Winkel # an. Entsprechend den iiblichen Annahmen bei Trag-
fligeln wird die entstehende Luftkraft L in zwei Komponenten
zerlegt, in den Auftrieb A senkrecht zur Anstromungsrichtung
und den Widerstand W in Ebene der Anstromung.

2. Die Flugbewegungen bei der Libelle

a. Definition der Bewegungsrichtungen

Den verschiedenen Bewegungsrichtungen haben wir Ebenen
zugeordnet, welche in Abb. 24 dargestellt sind.
HE bezeichnet die horizontale Ebene durch die Korperliangs-
achse,
ME die auf letzterer senkrecht stehende Medianebene.

Die Ebene der Schwingenpfeiler SPE ist gegeniiber der Hori-
zontalebene um den Winkel v von ca. 30" geneigt. Bewegungen in
dieser Ebene sind mit £ 6 bezeichnet.

Senkrecht auf dieser Ebene steht die Ebene, in welcher die
Hauptbewegung der Fliigel stattfindet — Hauptschwingungsebene

HSE —.

Die Winkelamplituden der Fliigel in dieser Ebene gegeniiber
SPE werden mit *a bezeichnet.

Die Fliigeltorsion relativ zur SPE ist durch die Winkel £y
festgelegt.
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Abb. 24: Zur Definition der Bewegungsgroflen

HE  Horizontalebene o Fliigel -Winkelamplitude bezogen auf SPE
ME  Medianebene y Fliigeltorsion bezogen auf SPE
SPE Schwingenpfeiler- d Vor- und Riickstellung der Fliigel

ebene bezogen auf HSE

HSE Hauptschwingungs- 1y Neigung der SPE gegeniiber der Korper-
ebene ldngsachse

b. Auswertung eines Zeitlupenfilmes

Die Fliigelbewegung entzieht sich einer direkten Beobachtung
infolge der hohen Schlagfrequenz vollkommen. Wir benutzten des-
halb fiir die Festlegung der Fligelbewegungen einen Zeitlupen-
film, der von v. HoLsT (1950) aufgenommen, unseres Wissens
aber nie in Einzelheiten ausgewertet wurde. v. HoLsT beniitzte
eine Libellula-Art. Die Bildfrequenz betrug ca. 2600 Bilder pro
Sekunde. Nach Angaben des Verfassers waren die Libellen fixiert
und wurden durch einen Luftstrahl angeblasen, dessen Geschwin-
digkeit etwa der natiirlichen Fluggeschwindigkeit entsprach.
Durch Herauszeichnen einer Anzahl Einzelbilder wurden charak-
teristische Phasen der Bewegung festgehalten. In Abb. 25 sind
5> Bewegungszustiande in zeitlich gleichen Abstinden dargestellt.
Man erkennt, da} die Fliigel eine alternierende Bewegung aus-
fithren, wodurch u. a. ein MaBenausgleich in vertikaler Richtung
zustande kommt, Tatsdchlich zeigen die Aufnahmen, dal} der
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Korper nur eine ganz kleine vertikale Reaktionshewegung aus-
fithrt; der Korperschwerpunkt bleibt also annidhernd auf gleicher

Hohe.

Durch Aufeinanderlegen einer Serie von Einzelbildern iiber
eine vollstindige Schlagperiode konnte die Bahnkurve der Fliigel-
spitzen festgelegt werden (Abb. 26). Man erkennt, insbesondere
bei den rechten Fligeln, den elliptischen Verlauf. Die scheinbar
acht-formige Bahn der linken Fliigel ist lediglich eine Erschei-
nung der perspektivischen Abbildung.

Aus Abb. 26 lassen sich verschiedene GroBen ableiten: Einmal
kann der Umlaufsinn auf der ellipsenférmigen Bahnkurve fest-
gestellt werden. Da jedem Punkte der Bahnkurve ein bestimmter
Zeitmoment zugeordnet ist, ergeben sich die Amplituden der
Vorder- und Hinterfliigel in Abhangigkeit der Zeit. Ferner kann
die Fliigelverdrehung mit einiger Sicherheit abgeschitzt werden.
Zu diesem Zwecke wurde ein kleines, raumliches Modell herge-
stellt, welches derart betrachtet wurde, dal3 sich dhnliche perspek-
tivische Verhiltnisse wie bei der Filmaufnahme ergaben. Die
Fliigelstellungen am Modell wurden dann so lange justiert, bis sie
sich mit den entsprechenden Filmbildern deckten. Die Fligelver-
drehung konnte schlieflich so am Modell gemessen werden.

Fiir den Umlaufsinn der Fliigelspitze auf der Bahnkurve
ergibt sich in Abb. 26 eindeutig ein solcher im Uhrzeigersinn. Der
Fliigelaufschlag erfolgt also in Vorlage (+90) des Fliigels, wih-
rend sich der Fliigel fiir den Abschlag in Riicklage (—9) befindet.

In Abb. 27 ist der zeitliche Verlaut der Fliigelamplituden «,
bezogen auf die Schwingenpfeilerebene, fiir die Vorder- und
Hinterfliigel dargestellt.

Die mit den Zahlen 1—5 gekennzeichneten Bewegungszu-
stinde entsprechen genau denjenigen der Abb. 25 und 26. Aus
diesen Liniendiagrammen ergibt sich, dal3 nicht eine vollstindige
Gegenlaufigkeit der beiden Fliigelpaare vorhanden ist, vielmehr
eilen die Hinterfliigel den Vorderfliigeln etwa um 90°, d. h. um
eine Viertelsperiode, vor.

Als dritte GroBe ist die Fliigelverwindung 7 in der halb-
schematischen Abb. 28 eingetragen. Beim Fliigelaufschlag ist der
Vorderrand des Fliigels hochgestellt, wihrend er beim Senken
tiefgestellt wird.
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Abb. 27: Zeitlicher Verlauf der Fliigel-Amplituden «, auf die Schwingenpfeilerebene
bezogen. Die Bewegungszustinde 1—5 entsprechen denjenigen in Abb. 25
und 26.

Ein Vergleich der hier gefundenen Ergebnisse der Fliigel-
bewegungen mit Angaben der Literatur fiihrt nur zu teilweiser
Ubereinstimmung: CaApwick (1940) fand fiir Aeschna Ladona
Exusta gleichfalls ein Voreilen der Hinterfliigel gegeniiber den
Vorderfliigeln um ca. 90°. Dasselbe stellte WErss. Focu (1956)
an der Wiistenheuschrecke Schistocera gregaria fest. Beide Auto-
ren fanden jedoch einen Umlaufsinn der Fliigelbahn in Gegen-
uhrzeigersinn. MacNaN (1934) erwihnt fiir Aeschna, daB} eine
betriichtliche Vor- und Riickwiirtshewegung bestehe; den Umlauf-
sinn der Fliigelbahn gibt er im Gegenuhrzeigersinn an. Als mog-
lichen Grund des Entstehens der Vor- und Riickwirtshewegung
(£0) erwihnt MacNAN zeitlich verschiedene Kontraktionen der
vier Muskelgruppen. CLARK (1940) gibt an, daB Heben und
Senken in einer Ebene stattfinden, verbunden mit starken Fliigel-
verwindung. Horrick (1940) fand, daBl bei Dipteren (Muscina
Stabulans) die Bahnkurve und der Umlaufsinn von der Anstrém-
geschwindigkeit abhingig sind. Ubereinstimmend mit simtlichen
Literaturangaben fanden wir ein Hochstellen der Fliigelvorder-
kante (+7) beim Fligelaufschlag und ein Senken (—7) beim
F liigelabschlag. Dies ist eine logische Folgerung der Aerodynamik
(vergl. Abschnitt IIL. A.2.c.).
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Wie die Kinematik der Fliigelbewegung zeigen wird (Ab-
schnitt III. B. 1.), entsteht bei Aeschna cyanea, durch den anato-
mischen Bau des Costagelenkes bedingt, bei Fliigelvorlage (+9)
ein Aufstellen des Fliigelvorderrandes (7). Es 1dBt sich somit
auch ohne Kenntnis von Zeitlupenaufnahmen, nur auf Grund der
Kinematik und Aerodynamik, eine Bahnkurve im Uhrzeigersinn
voraussagen. Immerhin ist es denkbar, dal} eine zusitzliche Ver-
zerrung der Bahnkurve infolge elastischer Deformation der Fliigel
durch eine mehr oder weniger groB3e Anstromung in Flugrichtung
auftreten kann.

c. Die Luftkrifte unter Anwendung der Tragfliigeltheorie

An Hand von Abb. 28 sollen die entstehenden Luftkrafte fiir
zwei Bewegungszustinde nach der Tragfligeltheorie betrachtet
werden. Bahnpunkt 3 entspricht der Lage bei Fliigelabschlag in
Nihe der Schwingenpfeilerebene, also demjenigen Zeitmoment, in
welchem der Fligel seine grofte Geschwindigkeit vE! aufweist.
Der Fligel besitzt in dieser Lage eine Neigung nach unten
(—7). Die Horizontal- oder Fluggeschwindigkeit des Insektes
sei konstant und mit v bezeichnet. Der Fliigel selbst erzeugt
zusitzlich eine Stromung, den induzierten Wind, mit einer Ge-
schwindigkeit v; etwa in Richtung der Hauptschwingungsebene.
Seine Wirkung ist dieselbe, wie wenn sich der Insektenkorper in
cleicher Richtung, aber mit der Geschwindigkeit -v; bewegen
wiirde. Die vektorielle Summe aller drei Geschwindigkeiten er-
geben zusammen die relative Geschwindigkeit -v,.s des Fliigels
gegeniiber dem ihn umgebenden Medium, welche gleich der wah-
ren Anstromgeschwindigkeit vi.s der Luft gegeniiber dem Flii-
gel ist.

Aus Abb. 28 erkennt man, dal} die Anstromung unter einem
positiven Winkel 8 relativ zum Fliigel erfolgt. Dabei entstehen
die Auftriebskraft A und der Widerstand W, welche zusammen
die auf den Fliigel wirkende resultierende Luftkraft L. ergeben.
Letztere kann in eine im Raume vertikale Auftriebskraft A” und
eine horizontale Vortriebskraft Vit zerlegt werden (Kriftedia-
gramm rechts). Die Auftriebskraft A’ dient im Horizontalfluge
zur Uberwindung der Schwerkraft, die Horizontalkomponente Vt
zum Vortrieb, d. h. zur Uberwindung des eigentlichen Flugwider-
standes. Der Punkt 3 entsprechende Bewegungszustand grofter
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Abb. 28: Bahnkurve und Fliigelstellung eines Vorderfliigels von Libellula sp. fiir einen
Fliigelquerschnitt nahe der Fliigelspitze.
Rechtes Kriftediagramm fiir den Fliigelabschlag. Linkes Kraftediagramm
fiir den Fliigelaufschlag; Malstab gegeniiber dem Kriftediagramm rechts
vergroflert. Die Bewegungszustinde 1—5 entsprechen denjenigen der Abb.

25, 26 und 27.
Es bedeuten:

A Auftriebskraft senkrecht v Fluggeschwindigkeit

zur Anstromung VFI momentane Fliigelgeschwindigkeit
W Widerstandskraft parallel Vi  Geschwindigkeit des induzierten

zur Anstrémung Windes
L  Resultierende Luftkraft Vies Resultierende Anstrém-
A’ Vertikale Auftriebskraft geschwindigkeit
Vt  horizontaler Vortrieb f  Anstellwinkel des Fliigels
Rt horizontaler Riicktrieb zur Anstromung

Fligelgeschwindigkeit tritt fiir den Fliigelaufschlag im Punkte 5
ein. Die Fliigelgeschwindigkeit Vg sowie der induzierte Wind v;
haben ihre Richtungen geéndert und setzen sich, zusammen mit
der gleichbleibenden Fluggeschwindigkeit v, wiederum zu einer
resultierenden Geschwindigkeit v,o, zusammen. Die Anstromung
erfolgt etwa in Richtung des Fliigels und dementsprechend resul-
tiert als Luftkraft lediglich ein kleiner Widerstand W.

Die Zerlegung letzteren in eine Vertikal- und Horizontal-
komponente (Kriftediagramm links, in vergroBertem MaBstabe),
ergibt einen kleinen negativen Auftrieb -A’ und einen Riick-

trieb Rt.
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Abb. 29: Induzierter Wind bei Libellula sp.

Bei Standflug und kleinen Fortschrittsgraden entsteht der induzierte Wind
mit Geschwindigkeit vi in Form einer Zirkulation senkrecht zur Haupt-
schwingungsebene. Bei groBeren Fortschrittsgraden wird der Wirbel spiral-
formig auseinandergezogen.

Das Integral der Auftriebskrifte A’ iiber eine volle Fliigel-
schlagperiode wird positiv ausfallen und muf3, z. B. fiir den
Horizontalflug, gleich dem Korpergewicht sein. Die Integration
der Horizontalkomponenten Vt bzw. Rt wird fiir den Horizontal-
flug ebenfalls einen positiven Wert liefern, wihrend fiir den
Standflug sich Vor- und Riicktrieb gerade autheben werden. Die
Libelle wird also durch Variieren des Anstellwinkels bzw. der
Fliigelverdrehung ihre Fluggeschwindigkeit und -Richtung regu-
lieren. Wie wir in der Kinematik zeigen werden, ist die Libelle in
der Lage, den rechten bzw. linken Fliigeln ungleiche Winkel-
amplituden zu erteilen, vermutlich bei gleichzeitig unterschied-
lichen Fliigelverwindungen, was zu unterschiedlichen Vortriebs-
kraften rechts und links fiihren wird. Dieser Eigenschaft wird sich
die Libelle bei ihren briisken Richtungsinderungen und Wendun-
gen im Fluge bedienen.

Eine Sonderheit zeichnet wohl die Art des induzierten Windes
bei der Libelle aus, welcher, insbesondere bei kleinen Forschritts-
graden, in Form einer Zirkulation oder eines Wirbels entsteht.
Dies ist eine Erscheinung der ellipsenférmigen Umlaufbahn der
Fliigel (Abb. 29). Wiirden sich nimlich letztere nur in der Haupt-
schwingungsebene bewegen, so miilte der induzierte Wind bei
jeder Umkehr der Fliigel neu aufgebracht werden, wobei ein Teil
seiner kinetischen Energie verloren ginge.
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B. Innere Flugmechanik

1. Die Kinematik des Flugapparates

a. Grundsdatzliches

Bei den Bewegungen, welche die im anatomischen Teil be-
schriebenen Sklerite des Flugapparates ausfiihren, handelt es sich
allgemein um solche, die in drei Richtungen des Raumes ver-
laufen und deren bloBe Beschreibung wenig iibersichtlich wiirde.
Wir haben deshalb versucht, diejenigen Bewegungen, die mehr
oder weniger in einer ausgezeichnten Ebene verlaufen, oder zur
Hauptsache in eine solche projiziert werden konnen, gesondert zu
beschreiben. Dabei wurde wiederum das in Abb. 24 verwendete
Definitionsschema zu Grunde gelegt. Nachdem diese Teilbewe-
gungen analysiert worden sind, wird ihr dreidimensionales Zu-
sammenspiel beschrieben.

Um ein Bewegungsschema entwerfen zu konnen, war es vorerst
notwendig, die anatomisch vorliegenden Ergebnisse nach kinema-
tischen Gesichtspunkten zu ordnen. So war zu entscheiden, welche
Teile als starr zusammenhingend betrachtet werden diirfen und
welchen Punkten flexible Verbindungen zuzuordnen sind. Dabei
waren, mit Riicksicht auf Ubersichtlichkeit, Vereinfachungen not-
wendig.

Solche Entscheidungen zu treffen war nicht immer sehr ein-
fach und es wurden dazu sowohl Stufen- und Wachsmodelle, als
auch Beobachtungen und Bewegungsversuche am frischen Objekt
herangezogen. Es hat sich sehr bald gezeigt, daB} in Ubereinstim-
mung mit den anatomischen Befunden auch aus physikalischen
Uberlegungen bei der Annahme eindeutig bestimmter Drehpunkte,
der Bewegungsmechanismus statisch iiberbestimmt sein miifte.
Wir haben deshalb den Gelenken z. T. Bewegungsfreiheiten in
zwei und drei Richtungen und Ebenen zugeordnet.

Unsere Untersuchung der Kinematik beschrinkt sich auf die
Vorderﬂiige], da, gestiitzt auf den anatomischen Aufbau, fiir die
Hinterfliigel ein grundsitzlich gleichartiges Verhalten zu erwar-
ten ist.



Abb. 30: Perspektivische Darstellung des Flugapparates

a. Mesotergum und Basis des rechten Vorderfliigels, etwas schematisiert.
Das Scutum ist nicht eingezeichnet. (Vergl. Abkiirzungen fiir Sklerite
und Muskeln.)

b. Bewegungsschema fiir das Prescutum.
c. Bewegungsschema fiir das Scutellum und die hinteren Tergalhebel.

b. Das kinematische Schema und ein Bewegungsmodell

Eine Ubersicht iiber die kinematisch wesentlichen Teile des
Flugapparates vermittelt Abb. 30 in einer leicht schematisierten,
perspektivischen Darstellung (vergl. dazu auch «anatomische Ver-
haltnisse», D und E). Das kinematische Grundschema ist in
Abb. 31 dargestellt:

a. vermittelt eine dorsale Aufsicht in der SPE mit zwei ausge-
wihlten typischen Fliigelstellungen,

b. stellt einen Querschnitt durch die vorderen Schwingenpfeiler

in der HSE,

c. einen medialen Langsschnitt, und

die Bahnkurve eines Fliigelpunktes dar.

In den Abb. 32 bis 38 und 40 der Tafeln VIII bis XI sind

die entsprechenden Stellungen an einem raumlichen Bewegungs-
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modell dargestellt. Das Modell selbst ist im Malistab 80 : 1 aus-
gefiihrt worden, wobei zu seiner Herstellung vor allem die Aus-
wertung der Schnitte (vergl. I1. B.4.) mallgebend war, so dal} es
die anatomischen Verhiltnisse, soweit sie fiir die Kinematik von
Belange sind, richtig wiedergibt.

1) Starre Teile

Als starr ist die ganze Axillarplatte anzusehen. Sie ist in
Abb. 31 a als Rahmen stark ausgezogen gezeichnet.

Die Humeralplatte, als in sich ebenfalls starrer Teil, ist im
kinematischen Schema als geknickter Hebel dargestellt.

Weiter ist das Prescutum (Psc) mit Kamm (KPsc) einschlie3-
lich dem ersten Axillarsklerit (1 Ax) als starr angenommen.
Ebenso wird das Scutellum (Scl) mit hinterem Tergalhebel (hTH)
samt den hautigen Verbindungen, welche zu den Ansatzplatten der
Dorsoventralmuskeln (dvm) fiihren, im Schema als gebogene
Briicke dargestellt.

2) Gelenke

Als einziges Gelenk mit nur einem Freiheitsgrad ist das Costa-
gelenk anzusehen. Es ist in Abb. 31 b als ein Scharnier dargestellt,
welches die Axillarplatte mit der Humeralplatte verbindet (s. a.
Tafel VII, Abb. 16). Seine Drehachse weist gegeniiber der SPE
eine Neigung von etwa 45° auf. Bei einer Drehung der Axillar-
platte relativ zur Humeralplatte beschreibt die Costa eine Kegel-
fliache, wobei die Kegelachse mit der schriggestellten Drehachse
des Costagelenkes zusammenfillt. Es ist leicht einzusehen, daB bei
einer Vorlage der Costa (+96) diese gleichzeitig hochgestellt wird
und umgekehrt. (Man denke sich im Extremfalle z. B. die Costa
um 907% nach vorne gedreht, dann wiirde die ganze Axillarplatte
mit Costa nach aufwiérts unter 45" gegeniiber der Humeralplatte
geneigt erscheinen. )

Gelenke mit zwei Freiheitsgraden werden gebildet durch die
prealaren Kopfe (Pra) des Prescutum, welche in den ventralen
Teil der Humeralplatte eingreifen, sowie durch die Verbindung
zwischen vorderem Kopf des hinteren Tergalhebels (hTH) mit
dem inneren Rand der dorsalen Axillarplatte (APd).

Gelenke mit drei Freiheitsgraden bilden in ausgeprigtem
MaBe die Kopfe der Schwingenpfeiler (vSP und hSP). Sie er-

lauben sowohl Drehbewegungen in jeder Ebene wie auch Lings-
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verschiebungen parallel und senkrecht zur SPE. Dabei wird man
sich einen virtuellen Drehpunkt, der innerhalb der diinn gezeich-
neten Kreise liegt, vorstellen.

Im kinematischen Schema nicht beriicksichtigte, flexible Ver-
bindungen sind die Biander zwischen 1. Axillarsklerit und dorsaler
Axillarplatte und das den Tergalhebel mit der Analis verbindende,
ziemlich lose Axillarband (AxB). Ebenso ist die Beweglichkeit
des hinteren Teiles der Axillarplatte in sich selbst nicht bertick-
sichtigt.

3) Bewegungen in der Hauptschwingungsebene HSE

Die Bewegungen in dieser Ebene sind im wesentlichen fiir die
Fligelbewegung maBgebend. In Abb. 31b ist die Stellung der
Fliigel in der SPE fiir die Ruhestellung dargestellt (stark ausge-
zogene Linien). Es konnen die Schwingenpfeilerkopfe vSP und
hSP als Drehpunkte betrachtet werden. Die Dorsoventralmuskeln
dvm wirken indirekt iiber 1. Ax und HP als Heber und die direk-
ten Basalarmuskeln Bm 1 und Subalarmuskeln sm 1 zur Haupt-
sache als Senker. Eine Bewegung des Costagelenkes ist dabei
einstweilen nicht angenommen. Man beachte, dal} dabei das ganze
Tergum (in Abb. 31b ist nur Psc dargestellt) eine Bewegung
parallel zur SPE durchfiihren wird.

In Abb. 31b ist die Fliigelstellung beim Senken gestrichelt
eingezeichnet; sie entspricht der Stellung im Bewegungsmodell

Abb. 36, Tafel X.

Abb. 31: Kinematik der Vorderfliigel —_—
Schematische Darstellung. Die Lagen der Drehpunkte zueinander sind im
richtigen Verhiltnis dargestellt,

a) Mesotergum und Fliigelbasen von oben
b) Thoraxquerschnitt in der Gegend der vorderen Schwingenpfeiler

¢) Schnitt in der Medianebene
® Drehpunkte mit drei Freiheitsgraden

O Drehpunkte mit zwei Freiheitsgraden
@ Feste Drehpunkte (Costagelenk)
— ———  Stellung der Fliigel bei Horizontallage und Senken

Stellung der Fliigel bei Horizontallage im Aufschlag
—— >  Muskeln

d) Bahnkurve der Fliigelspitze HSE Hauptschwingungsebene
SPE Schwingenpfeilerebene HE Horizontalebene
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Abb. 39: Querschnitt durch den Mesothorax in der Gegend des Prescutum (Psc)

Verschiebung der Schwingenpfeiler (vorderer Kopf = vSP) und der Pleu-
ralplatten wahrend dem Fluge.

a. Fliigel in Ruhelage, b. Fliigel gesenkt (rechts), c. Fliigel gehoben (links).

Die Fliigelstellung fiir gehobenen Zustand ist am Modell durch
Abb. 37, Tafel X, veranschaulicht, wahrend Abb. 38, Tafel XI, die
Ruhelage darstellt.

Die beim Fliigelschlag auftretenden feineren Bewegungen sind
in Abb. 39 in einem leicht schematisierten Thoraxquerschnitt dar-
gestellt.

Die Stellung a entspricht dem spannungslosen Zustand der
Pleurite, bei welchem die Fliigel in der SPE liegen. Dieser Zu-
stand tritt immer ein, wenn die Anisopteren in Ruhestellung ver-
harren, wie in Kapitel II. A. bereits erwahnt wurde.

Die stark ausgezogene Stellung a entspricht derjenigen des
Schemas Abb. 31b fiir Fligellage in SPE. Senkt sich nun das
Tergum bzw. Psc (Stellung ¢ in Abb. 39), so mul} der prealare
Kopf (Pra) sich auf einem Kreisbogen bewegen, mit Zentrum
etwa in Mitte des Schwingenpfeilers (vSP). Dabei wiirde der Kopf
(Pra) um die Bogenhéhe d nach aullen gezogen. Aus Symmetrie-
griinden und da zufolge der Starrheit von Psc der Abstand k zwi-
schen dem linken und rechten Kopf konstant bleibt, ist dies nicht
moglich, dagegen werden sich die Schwingenpfeiler und damit die
Pleuralplatten um denselben Abstand d nach innen verschieben.
Derselbe Vorgang tritt auf, wenn das Tergum sich nach oben be-
wegt (Stellung b). Die Pleuralplatten nihern und entfernen sich
also zweimal fiir jede volle Fliigelschlagperiode. An frischen Ob-
jekten ist diese Bewegungsform eindeutig beobachtet worden. Die
Relativbewegung der Pleuralsklerite erklirt nun den besonderen
anatomischen Bau der Medianleiste mit der gabelférmigen Auf-



47

spaltung in die Antealarnihte, welche eine solche Bewegung zu-
lassen. Dynamisch bedeutet diese Bewegungsform der Pleural-
platten eine Frequenzverdoppelung. Sie wird sich als Luftschall
von doppelter Fliigelschlagfrequenz auswirken und als solche
akustisch feststellbar sein, obwohl sie fiir die eigentliche Flug-
bewegung absolut bedeutungslos sein diirfte.

Solange sich das Tergum in paralleler Lage zur SPE befindet,
wird eine symmetrische Fliigelbewegung auftreten. Wird jedoch
das Tergum schrig gestellt, was durch ungleiche induzierte Mus-
kelkriifte der Heber- oder Senkermuskeln und aber auch der
Tergopleuralmuskeln (Tpm 1) erfolgen kann, so ergibt sich eine
unsymmetrische Fliigelbewegung. Es konnen die Fliigelamplituden
ungleich werden, ja es ist sogar eine Gegenldaufigkeit moglich. Eine
solche ist tatsichlich bei fliegenden Tieren durch v. Horst (1950)
beobachtet worden.

Im Schema Abb. 31 b ist eine unsymmetrische Fliigelstellung
strichpunktiert eingezeichnet und in Tafel XI, Abb. 40, am Be-
wegungsmodell dargestellt.

4) Bewegungen in der Schwingenpfeilerebene SPE

Die Bewegungen, die dieser Ebene zugeordnet werden konnen,
dienen hauptsichlich zur Steuerung der Fliigelbewegungen.

Zwei ausgewaihlte Stellungen sind in Abb. 31 a dargestellt. Die
Stark ausgezogenen Linien entsprechen der Lage der Fliigel beim
Heben im Moment des Durchgangs durch die SPE; die gestrichelt
gezeichnete Stellung entspricht derjenigen beim Senken. Das Zu-
standekommen der unterschiedlichen Stellungen in der gleichen
Ebene muB zur Hauptsache den induzierten Anteilen der Krifte
der Muskeln axm, sm 3 einerseits, und dem dorsalen Intersegmen-
talmuskel dim anderseits zugeschrieben werden.

Um von der stark ausgezogenen Stellung zu der gestrichelt
gezeichneten zu gelangen, mul} sich das Prescutum dem hinteren
Tergalhebel nihern, wobei eine Drehung zwischen Humeralplatte
und Axillarplatte um das Costagelenk stattfinden mufB.

Die Schwingepfeiler vSP und hSP bilden zusammen mit dem
Costagelenk die Eckpunkte eines Stabdreiecks. Bei Annahme ein-
facher Drehpunkte zwischen diesen Stdben ist eine Bewegung
Nicht méglich. Da nun aber die Schwingenpfeiler nachgiebig sind,
ermoglichen sie die erwihnte Verschiebung und Drehung. Die

rehpunkte sind dabei nicht streng fixiert, sondern variieren
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innerhalb Zonen, die in Abb. 31 a als Kreisflichen dargestellt
sind.

Die hier beschriebenen beiden Stellungen sind am Bewegungs-
modell in den Tafeln VIII und IX, Abb. 32 und 34, dargestellt.

5) Bewegungen in der Medianebene ME

Die Untersuchungen der Bewegungen in dieser Ebene fiihrten
zu Schliissen, welche fiir die Steuerung der Fliigelstellungen be-
sonders beachtenswert sind.

In Abb. 31 c sind die Schwingenpfeiler wiederum mit ihren
Drehzonen als Kreise markiert. Prescutum mit Prealare sowie der
1. Axillarsklerit und die Ansatzplatten der Dorsoventralmuskeln
sind durch einen z-formigen Hebel dargestellt. Ebenso ist der
vordere Kopf des hinteren Tergalhebels und dessen chitinése Ver-
bindung mit den Ansatzplatten des Dorsoventralmuskels als Hebel
eingezeichnet. Wie bereits erwihnt (Kapitel II. E. 1.), ist der
Dorsoventralmuskel zweikopfig. Seine Ansatzplatte weist dem-
entsprechend eine starke Einschniirung auf (Abb. 30a, dvm).
Diese Stelle entspricht einem Gelenk zwischen den beiden oben
erwahnten Hebelsystemen. Dies bedeutet, daf} sich der Tergalhebel
um eine in der Ansatzplatte des Muskels dvm liegende Achse
drehen kann (vergl. Abb. 30 ¢). Da der vordere Kopf des hinteren
Tergalhebels hoher liegt als diese Drehachse, ergibt sich ohne
weiteres die im vorhergehenden Abschnitt 4) beschriebene An-
naherung des Scutellum gegeniiber dem Prescutum. Eine solche
Verschiebung bzw. Verdrehung ist moglich, da die Verbindung
des hinteren Tergalhebels mit der Ansatzplatte des Dorsoventral-
muskels einerseits und die Verbindung des Axillarsklerites mit der
Ansatzplatte andererseits gegeneinander versetzt und nur durch

eine flexible Chitinhaut verbunden sind (Abb. 30).

Der Kamm KPsc des Prescutum ist in Abb. 31 ¢ als Stab, mit
dem 1. Axillarsklerit starr verbunden, dargestellt. Bei Einwir-
kung einer Muskelkraft durch den dorsalen Intersegmentalmuskel
(dim) wird sich der Kamm und damit der ganze Axillarsklerit
um eine Drehachse, etwa in Hohe des prealaren Kopfes, zu ver-
drehen suchen. Diese Hebelwirkung ist auch in Abb. 30b dar-
gestellt.

Gehen wir zuriick zum Schema Abb. 31 c. Die stark ausge-
zogene Lage der Sklerite entspricht, analog der Abb. 31 a, dem



Abb. 32: Basen der Vorderfliigel und Mesothorax von oben; Bewegungsmodell —y»

Fligel im Heben begriffen, wihrend dem Durchgang durch die Schwingen-
pfeilerebene. Die Axillarplatten befinden sich in maximaler Riicklage, die
Fliigel in maximaler Vorlage. Man beachte die Offnung zwischen Humeral-
platte und Axillarplatte.

Abb. 33: Basen der Vorderfliigel und Schwingenpfeiler des Mesothorax, von links
seitlich; Bewegungsmodell —>

Gleicher Bewegungszustand wie Abb. 32. Man beachte den Winkel zwischen
der Ebene E und der Subalarleiste (Sl) sowie die unterschiedlichen Ein-
federungen der beiden Schwingenpfeiler (vSP und hSP), ferner die gegen-
tiber Abb. 35 unterschiedliche Stellung des Intersegmentalmuskels (dim).
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Abb. 34: Basen der Vorderfliigel und Mesothorax von oben; Bewegungsmodell —s

Fliigel im Senken begriffen, wihrend dem Durchgang durch die Schwingen-
pfeilerebene. Die Axillarplatten befinden sich in maximaler Vorlage, die
Fliigel in maximaler Riicklage. Man beachte die Anndherung der Axillar-
an die Humeralplatten.

Abb. 35: Basen der Vorderfliigel und Schwingenpfeiler, von links seitlich; Bewe-
gungsmodell —>

Gleicher Bewegungszustand wie in Abb. 34, Man beachte den Winkel
zwischen der Ebene E’ und der Subalarleiste (SI). Vergleiche auch mit

Abb. 33.
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Abb. 36: Mesothorax von vorne; Bewegungsmodell

Erlduterungen siehe Kapitel [11 B. 1. b. 3)

Abb. 37: Mesothorax von vorne:; Bewegungsmodell

Erlauterungen siehe Kapitel 111 B. 1. b. 3)



Mitt. Naturf. Ges. Schaffhausen, Bd, XXVII, Jahrgang 1959/60 Tafel X
H. und M. RUSSENBERGER




Abb. 38: Bewegungsmodell des Mesothorax, Ansicht von hinten iy

Die Fliigelbasen, bestehend aus Humeralplatte (HP) und Axillarplatte
(AP), sind durch profilierte Holzteile, die Fliigeladern durch Metallstibe
dargestellt. Frescutum (Psc) und Scutellum (Sel) mit hinterem Tergal-
hebel (hTH) bestehen aus Holz, das Scutum (Sct) und die chitinosen
Haute zwischen erstem Axillarsklerit, hinterem Tergalhebel und der Ansatz-
platte des Dorsoventralmuskels, sind aus Metallblech.

Die Pleurite werden durch eine Metallschale gebildet. Die leiterartigen
Schwingenpfeiler (SP) und die Subalarleiste (Sl) sind schwarz hervor-
gehoben. Die flexiblen Verbindungen bestehen aus Gummi-Schwingelemen-
ten, z. T. verstirkt durch Metallfedern. Die durch Gummischniire darge-
stellten Muskeln entsprechen der anatomisch richtigen Lage.

Der Schieber auf der vertikalen Fiihungsschiene entspricht dem Prescutum
des Metathorax.

Abb. 40: Mesothorax von vorne; Bewegungsmodell —>

Die Tergopleuralmuskeln rufen eine Schriigstellung des Tergum hervor, was
eine unsymmetrische Fliigelstellung bedingt.
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Heben der Fliigel, wiihrend die gestrichelt gezeichnete Stellung
wiederum dem Fliigelsenken entspricht.

Beim Senken der Fliigel nehmen Tergite und Fliigelbasen eine
der Ebene E’ entsprechende Lage ein, mit negativer Fliigeltorsion
(—). Zusitzlich erfihrt der Fliigel durch Anniherung des hin-
teren Tergalhebels an den Axillarsklerit eine negative Torsion,
welche durch das Costagelenk bedingt ist.

Die beiden Stellungen E und E’ kommen dadurch zustande,
daf} sich die elastischen Schwingenpfeiler unter der Einwirkung
eines Kriftepaares senkrecht zur Schwingenpfeilerebene ungleich
einfedern. Dieses Kriftepaar ist die reaktive Folge eines Dreh-
momentes, welches auf das Hebelsystem einwirkt. Es wird erzeugt
durch ungleiche induzierte Kriifte des dorsalen Intersegmental-
muskels (dim) und der Dorsoventralmuskeln (dvm) sowie der
nicht eingezeichneten Basalar -und Subalarmuskeln [vergl. auch
III. B. 2. b. 8) ¢)].

Wie Zeitlupenaufnahmen gezeigt haben, erfahren die Fliigel
in sich selbst zusitzlich starke Deformationen. Diese sind z. T.
durch Trigheitskrifte, zur Hauptsache aber durch Luftkrifte be-
dingt. Da der Fliigelvorderrand steifer ist als sein Hinterrand,
konnen durch diese Krifte nicht unerhebliche zusitzliche Fliigel-
torsionen zustande kommen.

Bei den Bewegungen in der Medianebene kommt dem dor-
salen Intersegmentalmuskel dim eine besondere Bedeutung zu.
Aus den Untersuchungen der Aerodynamik (III. A. 2. b) ging
hervor, daf} die Hinterfliigel den Vorderfliigeln um eine Viertels-
periode voreilen. Dies gilt selbstverstindlich auch fiir die Tergite
des Meso- und des Metathorax.

Befinden sich die Vorderfligel in ihrer Mittellage (SPE) und
im Aufschlag, so stehen die Hinterfliigel bereits in Hochstlage
und entsprechend das Metatergum in Tiefstlage, was der stark
ausgezogenen Stellung von Abb. 31 c entspricht. Umgekehrt ist
das Metatergum in Hochstlage, wenn die Vorderfliigel im Ab-
schlag ihre Mittellage durchlaufen. Der dorsale Intersegmental-
muskel iibt dabei eine elastische Zugwirkung aus, welche die
Senkbewegung der Vorderfliigel unterstiitzt. Dieser Muskel ist
somit, wie schon erwihnt, der einzige Koppelmuskel zwischen den
beiden Fliigelsystemen (siehe auch II. E. 1. b). Die Abb. 33 und
35 in den Tafeln VIII und IX zeigen deutlich die unterschied-
lichen Lagen der Fliigelbasen am Bewegungsmodell.
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6) Bewegungsablauf wihrend einer vollen Fliigelschlagperiode

Aus den in den drei beschriebenen Ebenen festgestellten Be-
wegungsabldufen 1dBt sich ein Gesamtbild fiir das dreidimen-
sionale Zusammenspiel wahrend einer vollen Fliigelschlagperiode
gewinnen. Ausgehend von der Lage der Fliigel in der Schwingen-
pfeilerebene wihrend des Aufschlages, entsprechend den stark
gezeichneten Stellungen der Abb. 31a, b und ¢, erhdlt man fiir
die Fliigelspitze einen Bahnpunkt O in Abb. 31 d. Fiir die Hochst-
lage des Fliigels ergibt sich ein Punkt B, der etwa in der Haupt-
schwingungsebene liegen wird. Wiederum fiir Fliigellage in der
Schwingenpfeilerebene, jedoch in Bewegungsrichtung Senken, ge-
langt man zum Punkt 0’ und schliefilich zur Ausgangsstellung O
zuriick.

Die Fliigelspitze wird sich also auf einer ellipsenférmigen
Bahn bewegen, wobei die Ellipsenhauptachse etwa in der Haupt-
schwingungsebene liegt. Der Umlaufsinn der Fliigelspitze erfolgt
im Uhrzeigersinn.

Dieser Bewegungsablauf, auf Grund der anatomischen und
kinematischen Verhaltnisse gewonnen, erfiillt auch die Forderun-
gen der Aerodynamik und deckt sich mit unseren Auswertungen
von Zeitlupenaufnahmen.

2. Die Dynamik des Flugapparates

a. Bemerkungen iiber bestehende Hypothesen

Um iiber die Dynamik der inneren Flugmechanik bei Insekten
im allgemeinen ein Bild zu gewinnen, mul} man sich fiir irgend
einen physikalisch genau definierten Ersatzmechanismus ent-
schlieBen. Dabei wird man aus einer Anzahl physikalischer Gros-
sen, die ein solches Modell bestimmen konnten, eine Auswahl
treffen. Die hauptsichlichsten GroBen sind:

Die Fliigelschlagfrequenz f
Die Fligelwinkelamplitude a
Das Fligeltrigheitsmoment IF
Die Elastizitat des Thoraxskelettes und der Flugmuskeln G
Die gesamten von den Muskeln zu deckenden Widerstinde oder die
Gesamtddampfung D

Die Leistungsabgabe der Flugmuskeln N
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Diese GroBen miissen durch irgendwelche physikalische Be-
ziehungen miteinander verkniipft sein.

Cuapwick (1951), wie auch noch weitere Forscher, haben
die Annahme getroffen, daB nur die Widerstinde bzw. die Ge-
Samtdimpfung und die Muskelleistung von Bedeutung seien und
daB sowohl das Fliigeltrigheitsmoment wie eine allfillige Elasti-
zitdt vernachlissigt werden konnen.

Es ist aber eine durch viele Beobachtungen belegte Tatsache,
daB das Fliigeltragheitsmoment Ji einen entscheidenden EinfluB3
auf die Schlagfrequenz ausiibt. Diesbeziigliche Untersuchungen
liegen u. a. vor von CHauvIN (1949), Danzer (1956), ROEDER
(1951), Rocu (1922), Soravarta (1947, 1950, 1952, 1954).
SoravaLTa kommt auf Grund eines umfangreichen Versuchs-
Materials, im Gegensatz zu CHADWICK, zum Schlul}, dafl nur das
Fliigeltrigheitsmoment von Bedeutung sein kionne. Durch eine
€nergetische Betrachtung, unter Vernachldssigung jeglicher Elasti-
zitiit, findet SotavarLTa schlieBlich die Beziehung:

N =ldpt g2 . f8

Weiterhin macht SOTAVALTA, wie auch andere Vertreter dieser
Auffassung, die einschneidende Annahme, daf} die von den Flug-
muskeln abgegebene Leistung N fiir ein und dasselbe Insekt oder
Sogar die Insektenart stets konstant sei. Wird noch die Fliigel-
Winkelamplitude « als konstant angenommen, so resultiert schlieB-
lich eine feste Beziehung zwischen dem Fliigeltriigheitsmoment J p
und der Schlagfrequenz {:

f — k - JF'I/:‘

Diese Hypothese wird als «Energiehypothese» bezeichnet. In
Vielen Versuchen hat SotavarTa diese Beziehung bestiitigt gefun-
den. Die empirisch gefundene Beziehung wird von SoTAvALTA
folgendermaBen theoretisch gestiitzt: Der Flugmuskel hat dem
Fliige] eine Winkelgeschwindigkeit zu erteilen; dabei wird einmal
Energie an die Luft in Form von Vor- und Auftriebsleistung und

'erlusten iibertragen. Dazu aber hat der Muskel noch die kine-
tsche Energie, bestimmt durch Winkelgeschwindigkeit und Fliigel-
trigheitsmoment, aufzubringen und zwar zweimal fiir jede volle
Schlagperiode. Diese Energie mul} nun, immer nach der Energie-
Ypothese, zweimal pro Schlagperiode vernichtet werden, was z. T.
urch Luftwiderstinde, zur Hauptscahe aber durch innere Damp-
fung der Flugmuskeln selbst erfolgt. Ist die kinetische Energie
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gro gegeniiber den Luftwiderstinden, was nach Soravarra fir
Insekten allgemein zutrifft, so liegt es auf der Hand, dal} der
Energiewirkungsgrad Muskel - Luft ein auBerordentlich schlechter
sein muB3. Unter solchen Annahmen ergeben sich denn auch En-

ergiewirkungsgrade von nur wenigen Prozent (vergl. Kapitel I11.
B:.2. b. 7).

b. Der Flugapparat der Libelle als Resonanzsystem
1) Allgemeines

Die schlechten Energiewirkungsgrade als Folgerung der Ener-
giehypothese haben uns letztere als bedenklich erscheinen lassen-
Vorerst veranlaBten uns allerdings Beobachtungen an fliegenden
Insekten, an einen anderen Mechanismus als Grundlage fiir den
Flugapparat zu denken. Unter anderem waren solche Bedenken
die hohen Schlagfrequenzen und damit zusammenhiingend die
groBBen Beschleunigungskrifte, die zum Bewegen der Fliigel not-
wendig sein miissen. Bei der Libelle mit einer noch verhaltnis-
miBig niedrigen Schlagfrequenz von ca. 30 pro Sekunde, betragen
die Beschleunigungen an der Fliigelspitze bereits das hundertfache
der Erdbeschleunigung. Die Triagheitskrafte iiberwiegen offenbar
gegeniiber den Luftkriften im Gegensatz zu den Verhiltnissen bel
schlechten Fliegern unter den Insekten, wie z. B. den Schmetter-
lingen.

Weitere Griinde, wie die verhaltnismaBig hohe Konstanz der
Schlagfrequenz oder der annihernd reine Ton, welcher auf einen
zeitlich sinusférmigen Bewegungsablauf schlieBen 146t, dringten
uns den Gedanken auf, dal der Flugapparat ein schwingungs-
fihiges System sein konnte, welches in der Resonanzfrequenz oder
mindestens in deren Niihe arbeitet. Ein solches System mii3te als
eines der Hauptmerkmale eine geniigende Elastizitit aufweisen.
Wiirde es gelingen, eine solche einwandfrei nachzuweisen, so wire
es ein leichtes, mit Hilfe der Schwingungsmechanik die Dynamik
des Flugapparates zu beschreiben. Unsere anatomischen Unter-
suchungen haben gezeigt, dal} eine Elastizitiit tatséichlich in hohem
Mafle vorhanden ist. Eine quantitative Bestimmung ist bis anhin
nicht moglich gewesen.

Es war eine unserer Hauptaufgaben, vorerst durch Messung
anderer physikalischer GroBen die Existenz einer geniigenden
Elastizitit und damit die Moglichkeit eines Resonanzsystems im



53

Weiteren Sinne nachzuweisen. In einem spiteren Kapitel wird
s€zeigt, wie wir versuchten, die Elastizitit quantitativ direkt zu
bestimmen,
Es muB} erwihnt werden, daB der Gedanke der mechanischen
€sonanz auch in der Literatur vertreten ist. Insbesondere in den
‘lzten Jahren unserer Untersuchungen ist dariiber einiges ver-
offentlicht worden, doch erwidhnen diese Arbeiten keine zusam-
Menhingenden, physikalischen Messungen in dieser Richtung.

Wir haben die von uns vertretene Auffassung mit «Resonanz-
Ypothesey bezeichnet, gewissermaBen als Gegenpol zu der ein-
8angs erwihnten Energiehypothese, die noch stets von vielen
ysiologen vertreten wird.
PrINGEL (1949) wies an den Halteren von Dipteren einen
esonanzeffekt nach. In seinen neueren Arbeiten (1957) wird
diese Méglichkeit bei Insekten im allgemeinen diskutiert. ROEDER
(1951) erwihnt die Moglichkeit eines Resonanzsystems und
Danzeg (1956) beschreibt bei Dipteren den Flugapparat als
€sonanzsystem, obwohl z. T. mit physikalisch unzulénglichen Be-
griffen.

Wenn man sich zur Resonanzhypothese als Arbeitsgrundlage
bekennt, so ist es zweckma3ig, das Problem ganz vom Standpunkte
der Schwingungsmechanik aus zu betrachten, was wir denn auch
bei den nachfolgenden Untersuchungen an der Libelle getan

flben. Als vereinfachende Annahme legten wir dem Flugmecha-
ismus ein lineares System zu Grunde, welches durch harmonische

Tifte erregt wird. Die Richtigkeit unserer Ansitze konnte aller-
d}ngs bezweifelt werden mit dem Hinweis, da es sich um kompli-
“lertere, 7. T. nichtlineare Systeme handelt. Anderseits lehrt aber
die Erfahrung mit mechanischen Resonatoren in der Technik, daf3
Auch nichtlineare Systeme als quasilinear behandelt werden diir-
®n, ohne dabei grundsitzliche Fehler zu begehen.

2) Untersuchungen an flugfihigen Libellen

: Unser erster Gedanke war, an lebenden Tieren zu versuchen,
flnen Resonanzeffekt nachzuweisen. Zu diesem Zwecke wurden
leicht angsthesierte Tiere an den Beinen fixiert und den Fliigeln
®'wa in Richtung der Hauptschwingungsebene eine erzwungene

chWingung aufgedriickt, deren Frequenz feinfiihlig reguliert wer-

en konnte. Dazu wendeten wir zwei verschiedene Methoden an:
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In einem Fall wurde ein pulsierender Luftstrahl angewendet,
welcher einen der Fliigel erregte. Die pulsierende Luft lieferte
eine ventillose Einkolbenpumpe, deren Drehzahl stufenlos regu-
lierbar war.

Im zweiten Fall wurde die ganze Libelle auf einen Schiittel-
tisch aufgesetzt, der mit konstanter Amplitude, jedoch variabler
Frequenz vibriert wurde.

Die Beobachtung der Bewegungsform sowie die Messung der
jeweiligen Frequenz erfolgte mittels eines Elektronenstroboskopes.
Diese Versuche verliefen negativ. Ein Resonanzeffekt war nur in
sehr unbestimmtem MaBe zu beobachten. Die dabei festgestellten,
leichten Resonanziiberhohungen lagen bei den drei untersuchten
Objekten zwischen 18,5 und 24 Hz. Eine wesentliche Anteilnahme
der Fliigelbasen an den Bewegungen konnte dabei nicht festgestellt
werden. Wie aus unseren spiteren Erkenntnissen gefolgert werden
konnte, lag der Grund fiir das Versagen der Versuche hauptsach-
lich darin, daf} die Erregerkrifte ungeniigend waren, um die
relativ grol3e Dampfung zu iiberwinden.

Diese Versuche waren jedoch in anderen Beziehungen auf-

schluBreich:

Einmal zeigte es sich, dal} die Insekten erhohte Lust zum
wegfliegen zeigten, sobald die Erregerfrequenz in die Nahe der
natiirlichen Flugfrequenz zu liegen kam. Die Flugbewegung setzte
dann oft spontan ein. Das Stroboskop erméglichte die Beobachtung
der Bewegungen der Fliigel, Fligelbasen und des Tergum. Die
Gegenldufigkeit der Vorder- und Hinterfliigel konnte festgestellt
und der harmonische Charakter des Bewegungsablaufes bestitigt
werden. Auch lieB sich das meist dem Abflug vorausgehende
«Pumpeny (whining tone), einer Bewegung des Tergum und der
Fliigelbasen, welche mit erhohter Frequenz stattfindet, beobachten.
Dabei bewegen sich die Basalarplatten und das Tergum in #hn-
licher Weise wie beim normalen Fluge, jedoch bleiben die Fliigel
in Ruhe oder zeigen nur ein leichtes Zittern. Diese Pumpfrequenz
lag bei drei untersuchten Objekten zwischen 33,5 und 37,5 Hz.
Das Verhiltnis zwischen Pumpfrequenz zur Flugfrequenz betrug
dementsprechend 1,5—1,9. CHAUVIN (1949) erwihnt die Pump-
frequenz fiir Aeschna mit 40 Hz.
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Abb. 41: Dynamisches Ersatzschema fiir den Flugapparat

a. Bewegungsform der Fliigel im Fluge Far Y
b. Bewegungsform der Fliigel beim Jr me \\\ rC\
Pumpen 15
c. Biegeschwingung des Fliigels in sich
selbst
F: Druckfeder gebildet durch die Schwin- (Brm "‘"d (vsp hsP) (dvm)
genpfeiler
F. Zugfeder gebildet durch die direkten | |
Senkermuskeln 3 B
" T s e s b
Fs Zugfeder gebildet durch die indirekten = el
Hebermuskeln I
C  Drehfederkonstante herriihrend von
den Federn F; + F3 e l
JF Fliigeltrigheitsmoment \\/ R /!1’ c
mE  Fliigelmasse e I

3) Das mechanische Ersatzschema

Als Resultat aller bisherigen Untersuchungen sind wir zu
einem dynamischen Ersatzschema gelangt, welches in Abb. 41 a
dargestellt ist. Es wird gebildet aus Massen und Federn. Eine
Dampfung ist einstweilen nicht angenommen. Der Fliigel mit
Masse my und Trigheitsmoment Jg in bezug auf einen Dreh-
punkt D wird als starrer Balken angesehen. Dieser ist auf drei
verschiedenen Federn F.-—F's gelagert. Letzatere reprisentieren die
Elastizitit der chitinosen Teile des Flugapparates einerseits und
derjenigen der Flugmuskeln anderseits.

Die Druckfeder F: wird zur Hauptsache durch die sehr elasti-
schen Schwingenpfeiler (vSP und hSP) gebildet, Punkt A.

Die Zugfeder F. reprasentiert die Gruppe der direkten Senker-
muskeln, mit Bm 1 und sm1 als hauptsichlichste Vertreter, wih-
rend die Zugfeder F: die indirekt wirkenden Hebermuskeln dvm
darstellt.

Die iibrigen Elastizititen der chitinésen Teile des Flugappa-
rates hat man sich entsprechend ihren Anteilen auf die drei Federn
verteilt zu denken. Die nicht am Fliigel ansetzenden Enden der
Federn sind im Schema Abb. 41 a als fest eingespannt angenom-
men. In Wirklichkeit inserieren sie an den Schwingenpfeilern und
der Furca des Thoraxskelettes, stehen also in unmittelbarer Ver-
bindung mit der gesamten Masse des Thorax, welche ungleich
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grober als diejenige der Fliigel ist. In bezug auf den Drehpunkt D
ergeben diese Federn in ihrer Gesamtwirkung ein riickstellendes
Drehmoment. Dieses wird noch zusitzlich vergroBert durch die
Drehsteifigkeit gewisser chitingser Verbindungen, wie z. B. die-
jenige der Schwingenpfeiler. Die Wirkung aller Drehmomente
kann durch eine Gesamtdrehfederkonstante C in bezug auf Dreh-
punkt C ausgedriickt werden. Man kann sich also alle Federn
durch eine einzige, im Punkte D angreifende Drehfeder mit Feder-
konstante C ersetzt denken. Diese wird im Falle der Resonanz
zusammen mit dem Fliigelbalken eine Drehschwingung um den
Punkt D ausfiihren. Diese Bewegungsform entspricht der eigent-
lichen Flughewegung der Fliigel und ist in Abb. 41 a gestrichelt
eingezeichnet. Zur Aufrechterhaltung einer solchen Schwingung
bedarf es Krafte die man sich als parallel zu den Muskel-Federn
wirkend vorzustellen hat.

Die Lage des virtuellen Drehpunktes D ist dynamisch bedingt,
einerseits durch die Steifigkeit der drei Federn und anderseits
durch die Masse und das Tragheitsmoment des Fliigels. Auf Grund
von Beobachtungen liegt der Drehpunkt bei der Flughewegung in
Néhe der Schwingenpfeiler, was die in der Kinematik gemachte
Annahme einer Drehzone fiir die Fliigellagerung auch dynamisch
rechtfertigt.

Denkt man sich nun die Frequenz der erregenden Krafte stark
gesteigert, z. T. unter gleichzeitiger Anderung der Phasenlage der
erregenden Muskelkrifte, so wird sich die trige Masse des #us-
seren Teiles des Fliigels immer mehr geltend machen und schlieB-
lich nicht mehr in der Lage sein, den raschen Bewegungen zu
folgen. Der virtuelle Drehpunkt D wird nach auBlen an eine
Stelle D’ wandern (Abb. 41b). Es hat sich eine andere Bewegungs-
form eingestellt, bei welcher sich alle drei Federn F.—F gleich-
sinnig bewegen und nur mit ihren Langselastizititen wirken. Diese
Bewegungsform tritt beim «Pumpeny auf; sie konnte an lebenden
Tieren einwandfrei durch stoboskopische Beobachtungen festge-
stellt werden. Sie ist rein dynamisch bedingt und kann sich nur
einstellen, wenn die Frequenz iiber derjenigen des Dreh-Schwin-
gungssystems liegt! (Vergl. auch III. B. 2. b. 2). Es ist denkbar,
dal auch dieser Bewegungsfortgang wiederum in Resonanz auf-
tritt.

Eine dritte Schwingungsform wire noch denkbar, bei welcher
der Fliigel in sich selbst eine Biegeschwingung ausfiihrt unter den
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Abb. 42: Dynamisches Grundschema fiir den Flugapparat nach dem Resonanzprinzip

JF Fliigeltrigheitsmoment
Jo Resttrigheitsmoment

CT Drehfederkonstante
des Fliigelgelenkes

CM Drehfederkonstante der Muskeln

C Gesamtdrehfederkonstante
des Flugapparates = C1 + Cm

Dy, Luftdimpfung
D; innere Dimpfung

D Gesamtdimpfung
des Flugapparates = Dj + Dt

Einspannbedingungen «frei-frei». Diese Form ist in Abb. 41c
dargestellt. Versuche an Einzelfliigeln, deren Wurzeln etwa bei
Punkt A in Wachs fest eingebettet waren, ergaben eine Eigen-
frequenz von ca. 80 Hz. Sie liegt somit wesentlich hoher als die
Flug- und Pumpfrequenz. Dies besagt, dall der Fliigel in sich
selbst sehr steif ist, was die eingangs gemachte Annahme, den
Fliigel als starren Balken zu betrachten, rechtfertigt. Es mul} be-
merkt werden, dal} diese Biegesteifigkeit eine relative ist und sich
auf die Elastizitiaten des Flugapparates bezieht. Tatsdachlich zeigen
die Zeitlupenaufnahmen, daf} sich der Fliigel im Fluge gleichwohl
kriftig durchbiegt und dadurch den Eindruck einer groBen Elasti-
zitdat erweckt. Diese Durchbiegung erfolgt demnach zur Hauptsache
durch Luftkrifte und weit weniger durch Beschleunigungskrifte.

Fiir alle weiteren Schwingungsuntersuchungen sollen in Zu-
kunft nur die fiir die eigentliche Flugbewegung maBgebenden
Drehschwingungen betrachtet werden. Von diesem Gesichtspunkte
aus kann das Schema, Abb. 41a, weiter vereinfacht werden,
Abb. 42. Zusitzlich sind hier die bis anhin vernachlissigten
Dampfungen mitberiicksichtigt. Der Fliigel mit Massentrigheits-
moment Jp oszilliere um eine feste Drehachse X -X. Die Elasti-
zititen sind durch zwei parallel geschaltete Federn dargestellt. Die
eine, mit der Federkonstante C'r in bezug auf die Fliigeldrehachse,
reprasentiert die Elastizitidt aller chitinosen Verbindungen des
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Abb. 43: Resonanzkurve fiir eine erzwungene Schwingung

f Erregerfrequenz (Fliigelschlag- A
frequenz) o«

fi Frequenz bei GroBtausschlag (v)

fo Eigenfrequenzdesungeddmpften
Systemes

a  Fliigel -Winkelamplitude
aK Erreger-Winkelamplitude

al  GroBte Winkelamplitude
2 ¥ S

/. Abstimmung o‘, e
|

A1 Optimale Abstimmung
V  Resonanzvergroferung
V1l maximaleResonanzvergroferung

Flugapparates. Sie ist in Abb. 42 durch eine Schraubenfeder dar-
gestellt. Die zweite Feder ersetzt die Elastizitat der gesamten Flug-
muskulatur; ihre Drehfederkonstante ist mit Cy; bezeichnet. Die
Gesamtfederkonstante des Systemes ist somit
C=Cr+CMm

Mit J, soll das Tragheitsmoment, welches von den Massen der
Flugmuskeln und der Fliigelbasen herriihrt, bezeichnet werden.

Die Dampfungswiderstinde sind in Abb. 42 durch einen
Dampfungszylinder mit geschwindigkeitsabhangiger Reibungs-
kraft schematisiert. Die Gesamtdimpfung D sei in zwei Teildamp-
fungen zerlegt gedacht, namlich in die Luftdampfung Dy, der Flii-
gel und die innere Ddmpfung D;,

Die Luftdampfung umfalit sowohl die eigentliche Flugarbeit
wie auch die Reibungsverluste der Fliigel in der Luft.

Unter innerer Dampfung werden alle iibrigen Verluste zusam-
mengefaBt, wie Dimpfung in den Flugmuskeln und fexiblen Ver-
bindungen und Reibungen in der Blutfliissigkeit.

Die Flugmuskeln haben eine periodische Kraft zu erzeugen,
die das System in Schwingung versetzen. Das Verhalten eines
solchen Systemes gegeniiber einer erzwungenen Schwingung ist in
Abb. 43 in Form einer Resonanzkurve dargestellt.

Fiir eine konstante Erreger-Winkelamplitude ax des Flugmus-
kels (Cwy) ist die Fliigelampitude @ in Abhiingigkeit der Energie-
frequenz f aufgetragen. Bei einer bestimmten Frequenz f: der
erzwungenen Schwingung tritt ein groBer Ausschlag @, auf. Allge-
mein ist es tiblich, auf den Koordinaten dimensionslose Gro3en
aufzutragen und zwar als Ordinate anstelle von @ das Verhiltnis
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—— = V = Resonanzvergrofierung, und als Abszisse T = / = Abstimmung
aK o

Wir versuchten, mit den bei der Libelle vorliegenden Verhalt-
nissen eine solche Resonanzkurve zu bestimmen. Insbesondere
interessierte uns dabei die maximale ResonanzvergroBerung V..

Bevor wir uns zu einer experimentellen Bestimmung entschlos-
sen, versuchten wir diesen Wert aus Angaben der Literatur zu
berechnen. Wie spiter gezeigt wird, besteht zwischen der maxi-
malen Resonanzvergroferung und den Kraften oder Leistungen
bei Resonanz die Beziehung [vergl. I11. B. 2. 4) ¢) ]:

Trigheitskraft  Blindleistung

Widerstand Wirkleistung
Mg Np

Maximale Resonanzvergroferung =

oder Vi =

Mp, Ny

Werte von Mg und Mpp sind von Sotavavrta (1947, 1952,
1954) — ohne jegliche Beziehung zum Gedanken der Resonanz —
fiir Wirkungsgradberechnungen bestimmt worden.

Die Tragheitskriafte bzw. Momente My hat SoTAVALTA aus
dem Fliigeltrigheitsmoment berechnet, wobei letzteres durch Wa-
gung und Messung von Fliigelabschnitten bestimmt wurde.

Die Widerstande sind nach einem wenig iiberzeugenden Ansatz
von ATTILA (1947) theoretisch berechnet worden.

Np
g
fiir Aeschna cyanea nicht vor, jedoch gibt Sotavavrta (1954) fiir
Sympetrum danae Werte zwischen 46 und 163* an. Auf die Reso-
nanzhypothese iibertragen hiefle dies, dafl sehr grofle Resonanz-
vergroflerungen V. zu erwarten wéren.

Nach dieser Methode berechnete Werte von liegen zwar

Die Unsicherheit, die der von SoTavaLTA angewandten Me-
thode anhaften einerseits, und die negativen Erfolge bei unseren
Versuchen an lebenden Tieren anderseits, bewogen uns, die Fliigel-
tragheitsmomente und Widerstinde durch eine physikalische Me-
thode in direkter Messung zu bestimmen.

N
* Die Werte von——, die SoravaLra angibt, sind entsprechend seinen Annahmen
H WT
um den Faktor z kleiner als die hier berechneten; um sie mit unseren Werten ver-
gleichen zu konnen, sind deshalb seine Werte um den Faktor & vergrofert worden.
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4) Experimentelle Bestimmung des Fliigeltragheitsmomentes
und des Luftwiderstandes am Libellenfliigel

Wohl die einzigen Messungen an kleinen schwingenden Fla-
chen liegen von v. HoLsT (1943) vor. Seine Messungen dienten
jedoch dem Zwecke, den Auf- und Vortrieb, die durch eine schwin-
gende, fliigeldhnliche Fliche entstehen, zu bestimmen, analog den
Auf- und Vortriebszahlen eines Tragfliigels in der Aerodynamik.
Zum Unterschiede dazu interessierten uns die Drehmomente,
welche durch die Tragheits- und Luftkrafte entstehen. Diese Mo-
mente sind derart klein, da} ihnen mit den tiblichen Methoden zur
Messung von wechselnden Kriften nicht beizukommen ist. Wir
haben deshalb fiir die Messung eine sehr empfindliche Resonanz-
methode angewendet.

a) Die Mel3methode. Isoliert man einen Fliigel sorgfiltig von
einem Insekt und fiigt ihn als einzigen Trdager von Masse und
Widerstand in ein schwingungsfihiges System ein, so kénnen an
diesem die Dampfung gemessen und daraus die Widerstandskrifte
berechnet werden. Die Auswertung wird besonders einfach, wenn
eine erzwungene Schwingung zur Messung verwendet wird. Es ist
niamlich dort mit guter Naherung das Verhiltnis der Trigheits-
und Widerstandskrifte gerade gleich der maximalen Resonanz-
vergroBBerung V. Dabei sind selbstverstandlich Fligelamplitude
und Frequenz den im Fluge auftretenden Werten anzupassen.
Abgesehen von einer etwas grofleren Fligelverwindung beim flie-
genden Insekt sind damit alle Verhaltnisse gleich. Aullerdem kann,
wenn die Elastizitdt des Systemes bekannt ist — und diese kann
z. B. bei Verwendung eines Torsionsdrahtes leicht und genau
ermittelt werden — adus der Resonanzfrequenz der Absolutwert
des Fliigeltragheitsmomentes berechnet werden.

b) Versuchsapparatur und Versuchsdurchfiihrung (Abb. 44).
Ein Vorderfliigel F wurde sorgfiltig samt seiner Wurzel aus dem
Thorax herausgeschnitten. Der Fliigel wurde dann an einem
Torsionsdraht mit Durchmesser d und Linge 1 mit wenig Wachs
angekittet, wobei der Draht in der Einkittung zu einer kleinen
Schlaufe gebogen wurde. Der Torsionsdraht ist an seinem einen
Ende in der Scheibe SK leicht drehbar gelagert und am anderen
Ende starr in der Kupplungshiilse K eingespannt. Letztere sitzt
auf einer drehbar gelagerten Welle mit Hebel H und kann mittels
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Abb. 44: Schema der Versuchsapparatur zur Bestimmung des Fliigeltrigheitsmomen-

tes und des Luftwiderstandes

d Torsionsdraht mit Durchmesser d MpL, Moment zum Uberwinden der Luft-

und Linge 1
F  Fliigel My
SK  Winkelskala
H Schwinghebel aK
E  Exzenter
Mo  Elektromotor a
R Regulierwiderstand ad
MF Moment der Trigheitskriifte eines Cd
Fliigels

widerstinde

Moment des Torsionsdrahtes (Gesamt-
moment)

Winkelamplitude des Hebels (Erreger-
amplitude)

Winkelamplitude des Fliigels
Winkelamplitude des Torsionsdrahtes
Drehfederkonstante des Torsions-
drahtes

des Exzenters E in eine oszillierende, anniahernd sinusformige
Bewegung versetzt werden. Der Antrieb erfolgt durch einen
Gleichstrommotor Mo, der durch einen Vorschaltwiderstand R
in seiner Drehzahl feinfiihlig regelbar ist.

Der Exzenter ist in seiner Exzentrizitat verstellbar, so dal}
jeder beliebige Wert ax eingestellt werden kann. Die Messung des
Schwingungsausschlages @ des Fliigels am freien Ende des Torsions-
drahtes erfolgt an einer auf Scheibe SK angebrachten Winkelskala.
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Diese dient auch zur Messung des Schwingwinkels ¢k des antrei-
benden Hebels H, wobei die Messsung durch langsames Durch-
drehen der Motorwelle von Hand durchgefiihrt wird. Um den
Schwingwinkel « genau bestimmen zu konnen, wurde der Fliigel
mittels eines Elektronenstroboskopes beleuchtet, dessen Frequenz
jeweils leicht von derjenigen des Motors abweicht. Das Stroboskop
wurde zudem zur genauen Drehzahlmessung des Motors verwendet.

Ein Versuch erfolgte nun derart, daf} fiir einen fest eingestell-
ten Winkel g die Motordrehzahl in feinen Stufen geidndert wurde,
unter jeweiliger Ablesung von Frequenz und Fligelwinkel a. In
dieser Weise wurde die ganze Resonanzkurve aufgenommen, wobei
sich der Punkt grof3ten Ausschlages besonders gut bestimmen lief3.

Die Linge 1 des Torsionsdrahtes wurde nun so abgepalt, dal}
maximale Resonanzvergroflerung gerade bei einer Frequenz auf-
trat, die der natiirlichen Schlagfrequenz der Libelle entspricht.

Die maximale Fliigelamplitude wurde durch variieren von ag
so eingestellt, dal} ein Wert & = £40° erhalten wurde, was
wiederum den Flugbedingungen entspricht.

Zur Kontrolle des Einflusses der zusétzlichen Dampfung durch
die Lagerung des Torsionsdrahtes wurde in einem weiteren Ver-
such der Fliigel durch eine Wachsmasse mit ungleich kleinerem
Luftwiderstand, jedoch gleichem Trigheitsmoment ersetzt. Es er-
caben sich damit Resonanzvergroerungen, die rund eine Zehner-
potenz hoher lagen als beim Fliigel, was das richtige Funktionieren
der MeBapparatur bestatigte.

Die MeBapparatur ist in den Abb. 45 und 46, Tafel XII, dar-
gestellt.

c¢) Schwingungsmechanische Berechnung. Fiir das Schwin-
gungssystem nach Abb. 44 lassen sich die Drehmomente und
Drehwinkel bequem vektoriell darstellen, gemd3 Abb. 47. Aus
dem Momentdiagramm Abb. 47 a, giiltig fiir den Fall groBten
Ausschlages bei der Frequez f, bzw. Kreisfrequenz ., 1aBt sich
ersehen, dal} der Dampfungswiderstand Mp;, zusammen mit dem
Moment des Trigheitswiderstandes My gleich dem Moment M 4
im Federdraht ist. Die Richtung des Winkel-Vektors o4 der Dreh-
feder ist somit festgelegt (Abb.47b). Ferner ist der Phasenwinkel
zwischen « und ag fiir die Frequenz f: bei GroBtausschlag ange-
nihert = 90°. Damit folgt aus der Ahnlichkeit der Dreiecke der
Abb. 47 a und 47b:
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Abb. 47: Vektordiagramme zum Schwin-
gungssystem nach Abb. 44 i
a. Momente Mo
. 5 dodt | _ ot
b. Winkelamplituden dt®
Vergl. Text zu Abb. 44. a.
Mp o~
—— = —— = V1 = maximale Resonanzvergrofierung
Mpp, aK
Die Leistungen berechnen sich zu:
i MF - a1 w1
Blindleistung der Fliigelmasse Ng = 5
. ~ MpL.air « w1
und unter Verwendung von Gleichung 1.): Ng = 5 - Vi
MpL. a1 + w1
Wirkleistung Nw = 5
Mp . a1« on
Unter Verwendung von Gleichung 1.) wird: Nw = 5 v
+ Vi
worin Mg = Jp.o? . a
Nun kann mit guter Niherung gesetzt werden JF . % = Cd
somit wird die Wirkleistung
Cd-ai? o Cd - ak® - on
NW == : ! = . V]
2. Vi 2
Verhiiltnis Blindleistung zu Wirkleistung
Ng o a
Aus den Gleichungen 2.) und 3.) folgt: —_— = Vi = —
Nw aK

/
/ o
P Svad

KK b.

D.h.: Fiir den Fall der Resonanz ist das Verhiltnis zwischen Blind- und Wirkleistung

gleich der Resonanzvergrioferung.
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Berechnung des Fliigeltrigheitsmomentes JF :

Hier ist es angezeigt, die strenge Losung unter Verwendung der Eigenfrequenz wo der

ungedimpften Schwingung zu benutzen,

2 Cd
niamlich JF. ®wo = Cd oder Jr— e
o

wo kann aus der Frequenz w; bei Grofltausschlag berechnet werden. Zwischen w, und
w1 besteht die Beziehung (RussENBERGER) 1956:

i ? 1 e fi? Y - )
w? Vit el S Mottt gat (58" i
wobei /1 = Abstimmung bei GriBtausschlag.

d) MeBergebnisse und Diskussion der Resultate. Die MeB-
ergebnisse und deren Auswertungen sind in Tabelle IT einge-
tragen.

Tabelle II: Fliigeltrigheitsmoment, Luftwiderstand und Leistung der Fliigel von Aeschna
cyanea. Alle Werte fiir f = fi.

o
Untersuchtes Ca fi fo aK a Vi . N_W ' : w l:ng g
Objekt o gl Ha| Mo 0 o Milliwatt | gr - em - sec”| mg - m
(4 Fliigel)| (1 Fliigel) (1 Fliige)
Vorderfliigel 3,14 220202 1= 304" 40 | 1,33 315 1,08 - 104 10°000
entsprechend
Abb. 44 3,14 25— L =216,5 = 10| 1554 1,96 — —
Wachsmasse 3,14 20 — |+6,5|+90)| 13,8 — — =

Nw Wirkleistung der Fliigel in Milliwatt
Jp  Fliigeltrigheitsmoment in gr - cm - sec
Jp’ Fliigel - Schwungmoment in mg + mm?
Vergl. auch Texte zu den Abb. 43 und 44.

Es bedeuten:
)

?

Diskussion der Resultate. Es ergibt sich vor allem das iiber-
raschende Resultat, dal} die Tragheitskrifte im Verhdlinis zu den
Luftwiderstinden kaum iiberwiegen, sondern nur etwa in Verhilt-
nis 1,3 stehen. Diese Werte liegen damit mindestens eine Zehner-
potenz tiefer als die von SOTAVALTA angegebenen. Wie gezeigt
wurde, ist die ResonanzvergroBerung auch gleich dem Leistungs-
verhdltnis. Es wiirde somit nicht eine iiberwiegende Leistung nur
zum Bewegen der Fliigel verbraucht, wie dies die Vertreter der
Energiehypothese annehmen. Dieses Resultat sagt uns, dal} die
Natur hier ein Meisterwerk an Leichtbau geschaffen hat; es liegt
ein aullerordentlich leichter und doch steifer Fliigel vor.



Mitt. Naturf. Ges. Schaffhausen, Bd. XXVII, Jahrgang 1959/60 Tafel XII
H und M. RUSSENBERGER

STROB. X

Abb. 45: Versuchsanordnung zur Messung des Trigheitsmomentes und des Luftwider-
standes an einem Libellenfliigel

Mitte:  Torsionssystem zur Erzeugung einer erzwungenen Schwingung
Links: Regulierwiderstand Rechts:  Elektronenstroboskop

Abb. 46:

Detail der Versuchsanordnung nach Abb. 45

Vergleiche Text zu Abb. 44.
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In einer fritheren unveroffentlichten Arbeit der Verfasser ist
zur Berechnung der Wirkleistung ein weiterer, theoretisch abge-
leiteter Ansatz gemacht worden. Jenes Ergebnis liegt etwa zwi-
schen den hier gemessenen und den von Soravarta (1954) an-
gegebenen Werten:

MF N

Tabelle 1I1: Verhiiltnisse —

— V|
Mpy, Ny

nach SotavaLTA und ATTILA | nach H. und M. RUSSENBERGER I fir Sympetrum

danae
berechnet I berechnet I gemessen [I 11 fir Aesehna
46 ~+ 163 1,81 + 4,65 |1,33 cyanea

Aus weiteren Messungen mit verschiedenen Fligel-Winkel-
amplituden ging hervor, dal} die Dampfung nicht wesentlich
amplitudenabhéngig ist.

Die Wirkleistung absolut berechnet, diirfte fiir Aeschna cyanea
ca. 30 mW betragen (1 Taschenlampen-Gliihlampchen = 1000
mW).

SchlieBlich wurde durch den Resonanzschwingversuch das
Massentrigheitsmoment experimentell erhalten. (Vergl. Tab. 11.)

5) Die vollstindige Resonanzkurve; Folgerungen fiir die
Resonanzhypothese

Im vorhergehenden Abschnitt wurde beschrieben, wie die pas-
sende Elastizitit des Torsionsdrahtes durch probieren gefunden
wutrde. Dieselbe Elastizitit mul} nun — immer ein Schwingungs-
system dem Flugapparate zu Grunde gelegt — auch beim Insekt
vorhanden sein. Die fiir die MeBapparatur nach Abb. 44 aufge-
nommene Resonanzkurve gilt somit auch fiir den Flugapparat der
Libelle, insofern keine zusitzliche innere Dampfung vorhanden
ist. Unter dieser Annahme ist die vollstindige Resonanzkurve
der erzwungenen Schwingung in Abb. 48 a dargestellt. Die allge-
meine Gleichung dieser Funktion unter Beniitzung einer fiir diese
Anwendung geeigneten Schreibweise (RUSSENBERGER 1956) lau-

tet:
aK
\/(1 — 424 —\/1_ ! ) A2
Vi 2
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und mit dem Wert V. = 1,33 gemil} Tabelle I1:

V=

1

\/(1 — A%} 0,86 A2

Das Bild dieser Funktion ist in Abb. 48 a dargestellt.

v i V= 433
2 =3 V- 4 = “
2\2 2 Ak
] V@-a)+open
a. A 'R
4
b ! | =
T T 1 T ] ] L) T l
0 081 4 2 s 2
0 4 |20 50 S0 60 T 80 f Hz
fesa
-4--rx——-;— fo"ﬂ,’-
g 1
M f k
= - 0,825
. 4@ =082 e
b. 9 \ B4 8
420 - A
450
-1480

¢

Abb. 48: Resonanzkurven fiir ein Schwingungssystem mit einer maximalen Resonanz-
vergrolerung V; = 1,33

a) Fliigelamplitude in Abhingigkeit von der Erregerfrequenz

b) Phasenverschiebung in Abhéngigkeit der Erregerfrequenz

f
fo

fi

Erregerfrequenz
Eigenfrequenz des unge-
dimpten Systemes
Erregerfrequenz fiir
GroBtamplitude
(Vergleiche auch Text.)

. f

A =—— = Abstimmung
fo
a

V=—— = Resonanzvergriosserung
aK

1 = Phasenverschiebung zwischen @ u. ¢ K

Welche Folgerungen ergeben sich nun fiir die Resonanz-
hypothese? Auf den ersten Blick konnte der Wunsch nach dem
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Vorhandensein eines Resonanzsystemes nicht mehr so erstrebens-
wert erscheinen, da die Widerstandskrifte etwa in der gleichen
GroBenordnung liegen wie die Trigheitskrifte, es liegt also ein
stark gedimpftes System vor. Aber gerade ein solch stark ge-
dimpftes System kann bei einer erzwungenen Schwingung Fre-
quenzvariationen, welche bei freifliegenden Insekten u. a. be-
obachtet wurden und scheinbar gegen eine Resonanzhypothese
sprechen, erkldren. Ein Blick auf Abb. 48 a zeigt, dal} fiir kon-
stante Erregerkraft oder Amplitude die Erregerfrequenz von 0 bis
liber 30 Hz geindert werden konnte, ohne daf} sich dabei die
Fliigelamplitude mehr als um einen Faktor 1 : 1,33 dndern wiirde.
Eine Libelle miiBte also nur in der Lage sein, ihren Flugmuskeln
eine Kontraktionsfrequenz willkiirlich aufzudriicken und die
Fliigel wiirden ohne wesentliche Amplitudeninderung mit der
gleichen Frequenz antworten. Derart grolle Frequenzvariationen
sind zudem nicht beobachtet worden.

Alle diese Berechnungen setzen voraus, dal} die Eigenire-
quenz f, des ungeddampften Systems konstant geblieben ist. Ob
dies zutreffend sein mag ist fraglich, denn wie im Kapitel «Dyna-
misches Verhalten der Flugmuskeln» noch diskutiert werden wird,
sind grollere Variationen der elastischen Komponenten der Flug-
muskeln und damit auch der Eigenfrequenz f, héchst wahrschein-
lich. Aber auch unter solchen Annahmen wiirden die Frequenz-
variationen nicht derart grol} werden, dall eine wesentliche
Amplitudenabhingigkeit zu erwarten wiire.

6) Fliigelschlagfrequenz und Fliigeltragheitsmoment
bei Fligeleinkiirzung

Es ist bekannt, da} sich die Fliigelschlagfrequenz beim Ein-
kiirzen der Fliigel, z. B. durch Abschneiden der Fliigelspitzen,
andert. Im allgemeinen zeigten die Beobachtungen, daB die
Frequenz mit abnehmender Fliigellinge steigt. Insbesondere fiihrte
Soravarta (1947, 1952, 1954) solche Versuche an einer gros-
seren Zahl von Insektenarten durch. Er fand dabei auf empi-
rischem Wege, dal zwischen Fliigeltrigheitsmoment und Schlag-
frequenz die Beziehung besteht:

= - 0,05
f=1k.Jp 035"
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Abb. 49: Frequenz und Fliigeltragheitsmoment bei Fliigeleinkiirzung fiir Bombus
terrestris

a. Nach Energiehypothese (Soravarra 1952)

b. Nach Resonanzhypothese

JF Fliigeltrigheitsmoment (Schwungmoment)

Jo Resttrigheitsmoment = 0,16 « JF max (Fliigelbasen und Flugmuskeln)
f Schlagfrequenz

Unter Zugrundelegung der Leistungshypothese a3t sich (ver-
gleiche Abschnitt ITI. B. 2. a.) diese Gleichung auch theoretisch
stiitzen, da dort die Beziehung

f—k.Jp" 18

bereits erwahnt wurde. Das Beispiel einer Messung an Bombus
terrestris ist in Abb. 49 in doppelt logarithmischem Malstab
dargestellt. Kurve a, durch die stark ausgezogenen Kreise, ent-
spricht den Melwerten von SoTavALTA; die diinn gezeichnete
Gerade weist die Steigung —0,37 auf.

Es stellt sich nun die Frage: Wie vertragen sich diese Ergeb-
nisse mit der Resonanzhypothese? Fiir ein ungedampftes Schwin-
gungssystem betriagt die Eigenfrequenz
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i e
ol o
2 .’l’\ Jg
oder fiir konstante Drehfederkonstante C

f=k.- JF-]‘/‘?

Das Bild dieser Funktion ist in Abb. 49, Kurve b, als diinn
eingezeichnete Gerade dargestellt.

Man erkennt, dal3 diese Gerade keineswegs durch die Ver-
suchspunkte der Kurve a verlduft. Nun wurde aber offenbar von
SotavaLTA iibersehen, dal3 das gesamte Tragheitsmoment nicht
nur durch dasjenige des Fliigels bestimmt ist, sondern dal} dazu
noch ein Restbetrag J, gebildet durch die Massen der Fliigel-
basen und der Flugmuskeln, mitberiicksichtigt werden muf, so
dal} die Frequenzgleichung schlieBlich lauten wiirde:

f—k- (Jp + Jo)712

Nimmt man fiir J, z. B. 0,16 . Jrmax an, so verschieben sich
die stark ausgezogenen Punkte alle um einen konstanten Betrag
nach oben und man erhilt die Punkte mit diinnen Kreisen, durch
welche ohne Zwang eine Gerade mit der Steigung —0,5 gelegt
werden kann.

Solche Umrechnungen fiihrten wir in 33 Fallen durch, wobei
«passendey» Werte von J, durch probieren bestimmt wurden. Es
ergab sich stets eine mindestens gleichwertige Ubereinstimmung
mit den Meflpunkten gegeniiber der Auswertung nach der Energie-
hypothese. Im Zeitpunkte, da wir diese Berechnungen durchge-
filhrt hatten, waren uns die eigenen Resultate der Dimpfungs-
messungen noch nicht bekannt. Es ist uns heute klar, da} die
Annahme einer ungedimpften Schwingung fiir die Frequenz-
berechnungen nur eine geniherte sein kann und daB Frequenz-
dnderungen in der einen oder anderen Richtung durch die An-
wesenheit der groBBen Dampfung mit einer eventuellen zusatzlichen
Variation derselben erklirt werden kénnten.

RoEepER (1951) fand denn auch in manchen Féllen ein voll-
standig andersartiges Verhalten der Frequenz gegeniiber Fliigel-
einkiirzungen. Auch er zieht die Moglichkeit der Resonanz in
Erwigung und weist darauf hin, daB sich unter Umstinden die
Elastizitit des Systemes und dadurch die Frequenz, indern konnte.
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7) Der Energiewirkungsgrad Muskel - Luft

Darunter ist das Verhéltnis zwischen der durch die Fliigel an
die Luft iibertragene Leistung Ny (eigentliche Flugleistung und
Verluste) zu der von den Muskeln an den Flugapparat abge-
gebenen Gesamtleistung N zu verstehen, also

__ Luftleistung W . DN s o 1
g== Muskelleistung " N  Nw4+Nvi Nvi
Bl
Nw

Ny; stellt den Energieverlust des Flugapparates innerhalb des
Thorax dar, hervorgerufen durch Reibung in den Muskeln, Ge-
lenken usw.

Diese Wirkleistungen Ny und Ny; konnen durch die Blind-
leistungen und die ResonanzvergroBBerungen ausgedriickt werden,
wobei fiir Resonanz die Beziehung nach Gleichung 5.) gilt:

N\v:&
V. ist die maximale ResonanzvergroBerung, die durch die
daullere Dampfung, d. h. durch die gesamten Luftwiderstinde
bestimmt wird und deren Gro3e durch die Versuche unter III. B.

2. b. 4) d) bereits ermittelt wurde.

Zwischen maximaler Resonanzvergroferung und Dampfung
gilt allgemein die Beziehung:

= PRt S SHR Lt 1
v )

wobei D die Dampfung darstellt.

Fiir die duBlere oder Luftdampfung wird im Besonderen

D 7T
L=—
Vi1
und somit die Wirkleistung
DL
NwiEtiNp ol IHTEL TIGR LT BIUARA, 12.)
11

* Der hier verwendete Ausdruck fiir die Dimpfung eignet sich besonders fiir die
Behandlung erzwungener Schwingungen.

Siehe auch Literaturverzeichnis: RUSSENBERGER, 1956.
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Analog konnen die inneren Verluste Ny; des Flugapparates
ausgedriickt werden, namlich

D.
Nvi=NB- A PO | (RS S YU 1.3.)
JU

wobei D; den Wert der inneren Dampfung auf dieselbe Blind-
leistung N bezogen, darstellt.

Fiithrt man die Werte der Gleichungen 12.) und 13.) in die
Wirkungsgradgleichung 10.) ein, so wird schlieB3lich

1 DL

Bl ¢t Di- 0
DL

7 =

Tt

Betrdge von Dy, und D;.
Die Luftdimpfung wurde experimentell bestimmt, ndmlich:

13
DL = ——=2,37
1,33

Bei der Berechnung der Resonanzkurve [III. B. 2. b. 5)]
wurde die innere Dampfung D; vernachlassigt. Fiir die Wirkungs-
gradberechnung muf} eine solche angenommen werden, wobei wir
auf Schitzungen angewiesen sind. WEeis-FocH und JENSEN (1956)
fanden bei Schistocerca die innere Dimpfung als vernachléssig-
bar. Messungen iiber den Gesamtwirkungsgrad, d. h. effektive
Flugarbeit zum Nahrungskonsum (Hockine 1953), lassen eben-
falls auf einen hohen Muskelwirkungsgrad und dementsprechend
kleines D; schlieBen. Nimmt man z. B. D; zu 0,5 an, so berechnet
sich der Wirkungsgrad nach Gleichung 13.):

1
n = — =082 =82

2,37

Dieser Wert stellt den Umsetzungswirkungsgrad Muskel - Luft
bei Giiltigkeit der Resonanzhypothese dar. Es soll bemerkt wer-
den, daB3 dieser nicht den Fliigel- oder aerodynamischen Wir-
kungsgrad betrifft.

Man kann nun den gleichen Ansatz auch fiir die Energie-
hypothese verwenden. Dort wird vorausgesetzt, daB} keine Reso-
nanzerhohung auftritt; es miissen also die Dampfungen D1 und
D; zusammen mindestens den Wert 7 erreichen (Gleichung 11.).
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Somit ergibt sich, wiederum mit dem Wert D;, = 2,37 unter
Beniitzung von Gleichung 14.), ein Wirkungsgrad:
2,37
N = ——==0,755=75%0
7T
Nach den Berechnungen von SoTAvALTA wiare jedoch die Luft-
dimpfung Dy, wesentlich kleiner, nach seinen Angaben [III. B. 2.
b. 4) d), Tabelle I1I] nur

JT A
DL=——+—=10,019 = 0,07
163 46

Mit diesen Werten von Dy, ergiben sich Wirkungsgrade

0,019 0,07
W = + = — 0,006 ~ 0,022 = 0,6 ~ 2%
7t

1

Diese sind die bereits eingangs erwihnten, schlechten Wir-
kungsgrade Muskel - Luft. Thr Zustandekommen beruht auf der
Unterschitzung der Luftdimpfung einerseits und der Vernach-
lassigung der Resonanzwirkung anderseits.

8) Das dynamische Verhalten der Flugmuskeln

a) Physiologisches. Die hohen Fliigelschlagfrequenzen der
Insekten bedingen offenbar aullergewohnlich kurze Kontraktions-
zeiten der Flugmuskeln, in der GroBlenordnung einiger Milli-
sekunden. In der Literatur sind zahlreiche Untersuchungen in
dieser Richtung bekannt geworden (BoreTTicER 1954, 1957,
HemErRMANNS 1931, PRINGEL 1949, RoEDER 1951 und andere).
Alle diese Untersuchungen verfolgen den Zweck, das mechanische
Verhalten der Muskeln gegeniiber elektrischen Stromimpulsen,
als Aquivalent zu natiirlichen, nervosen Impulsen, abzuklaren. Die
Ergebnisse zeigen deutlich und iibereinstimmend, daf3 die Flug-
muskeln von Insekten sowohl gegeniiber anderen Insektenmuskeln
als auch gegeniiber den Muskeln anderer Tiergruppen, ein beson-
deres Verhalten an den Tag legen, welches nachfolgend kurz
wiedergegeben werden soll:

Ein isolierter Muskel reagiert auf einzelne elektrische Impulse
mit einer Kontraktion, jedoch nur bis zu einer bestimmten Hohe
der Stimulationsfrequenz, um dann in einen passiven Tetanus-
zustand iiberzugehen. Belastet man jedoch den Muskel gleichzeitig
durch eine dullere Zugkraft, so ist er in der Lage, auch einer
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hoheren Frequenz zu folgen. Er steht dabei unter einer bestimm-
ten, konstanten mittleren Vorspannung, wobei die Relaxation des
Muskels nicht mehr vollstindig ist. Dieser statischen Vorspannung
ist ein bestimmter zyklischer Spannungsintervall iiberlagert.

RoepER (1951) beschritt mit seinen Untersuchungen den um-
gekehrten Weg, indem er an intakten flugfihigen Insekten die
elektrischen Potentialdifferenzen, welche an den Flugmuskeln
entstehen, registrierte. Er fand das eigenartige Resultat, dal} die
zeitliche Folge dieser Spannungen bei gewissen Insektenarten
synchron, bei anderen untersynchron mit der Fligelschlagfrequenz
verlaufen. D. h. mit anderen Worten: Ein Muskel kann auch eine
Kontraktionsfrequenz erreichen, die grofler ist als seine Stimula-
tionsfrequenz. Daraus 146t sich vermuten, dal} die nervosen Im-
pulse nicht die direkte Kontraktion einleiten, sondern die Fibrillen
des Muskels in einen aktiven Zustand bringen, in welchem dieser
dann in der Lage ist, mit einer hohen, der Fliigelschlagfrequenz
entsprechenden Geschwindigkeit zu arbeiten. Voraussetzung ist
dabei das Vorhandensein einer eingangs erwihrten, dulleren Zug-
spannung. Die Moglichkeit solcher Spannungen in den Muskeln
ist tatsachlich anatomisch gegeben, da ein jeder Muskel seinen
Gegenspieler hat, so daf} sich je zwei Muskeln oder Muskelgrup-
pen gegenseitig vorspannen konnen.

BoeTTIGER (1957) veranschaulicht das Verhalten der Flug-
muskeln in einem Spannungs-Dehnungs-Diagramm (Abb. 50).
Die Linie B—C zeigt das Verhalten bei bloBer Anwendung einer
Zuglast. Nach einer widerstandslosen, groeren Verlingerung des
Muskels steigt die Kraft im Punkte B plotzlich steil an. Kurve OA
entspricht dem Verhalten, welches BOETTIGER mit isometrisch be-
zeichnet und bei welchem der Muskel unter gleichzeitiger Anwen-
dung einer geniigend hohen Stimulationsfrequenz belastet wird.
Das Feld zwischen den beiden Kurven stellt den méglichen
Arbeitsbereich der Muskeln dar.

Wird der Muskel mit einer Zugspannung bis zu einem PunkteT
passiv belastet und dann mit einer geniigend hohen Frequenz
stimuliert, so verkiirzt er sich bis zu einem Punkte a und beginnt
sich dann durch Selbsterregung in eine Schwingung mit zunehmen-
der Amplitude aufzuschaukeln, bis ein stabiler Endzustand bb’ er-
reicht ist. Die Frequenz dieser Schwingung ist dabei durch die
Elastizitit des Muskels und die Masse der MeBapparatur bestimmt.
Die Rotation des Zustandpunktes im Gegenuhrzeigersinn auf der
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Abb. 50: Spannungs-Dehnungsdiagramm fiir einen indirekten dorsalen Liangsmuskel
von Bombus. Nach BoerTicEr (1957).

sM  Verlingerung des Muskels OA  isometrische Belastung
PMm Muskelkraft bb’  schwingender Zustand
BC  passiver Zug DE  momentane Federkennlinie

Ellipse bb’ zeigt an, dal} Arbeit nach aullen zur Deckung der
Dampfungsverluste abgegeben wird. Bei Erhohung der dulleren
Dampfung findet ein Ausweiten der Ellipse statt; wenn die Damp-
fung jedoch zu stark erhoht wird, reiit die Schwingung plotzlich
ab und der Muskel verkiirzt sich vollstindig bis zum Punkt c. Bei
Wegnahme der Dampfung stellt sich jedoch wiederum der gleiche,
stabile Schwingungszustand ein. Durch Variieren der Vorspannung
und der Stimulation kann die Schwingung an verschiedenen Stellen
des moglichen Schwingbereiches zwischen den beiden Grenzkur-
ven OA und BC erreicht werden.

Der momentane Mittelpunkt der Ellipse bb’ ist mit D bezeich-
net. Er wird in den folgenden beiden Kapiteln als Nullpunkt der
Krafte fiir die dynamischen Betrachtungen angenommen.

b) Das mechanische Ersatzschema fiir den Muskel. Nach den
vorangegangenen Ausfiihrungen, sowie auch auf Grund eigener
Uberlegungen, kann fiir den Flugmuskel ein Ersatzschema gemil3
Abb. 51 a entworfen werden. Man kann sich den Muskel aus drei
physikalisch definierten Komponenten zusammengesetzt denken:
erstens einer Feder mit der Kraft Pg, welche den elastischen
Anteil reprisentiert, zweitens einem Diampfungsglied mit Damp-
fungskraft Ppy, die innere Dimpfung des Muskels darstellend
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Abb. 51: Dynamisches Ersatzschema und Kraft-Weg-Diagramm fiir einen Insekten-
muskel
a) Dynamisches Ersatzschema
PE Elastische Muskelkraft Pi induzierte Muskelkraft
PpM  Dampfungskraft des Muskels PM  An den Fliigel abgegebene
Muskelkraft

b) Kraft-Weg-Diagramm des Muskels
a’ Federkennlinie des elastischen Anteiles PE der Muskelkraft
b’ Kraftverlauf bei Anwesenheit von duBerer Dampfung
Py statische Vorspannung des Muskels

SM Verlidngerung des Muskels

und drittens einer Vorrichtung zur Erzeugung einer infizierten
Kraft P;, welche den Muskel in die Lage versetzt, Leistung nach
aulen abzugeben. Diese Komponente ist in Form eines hydraulisch
oder pneumatisch wirkenden Zylinders dargestellt. Py ist die vom
Muskel nach auBBen abgegebene Gesamtkraft. (Vergl. auch Nach-
trag Seite 84.)

c¢) Zusammenspiel der Muskeln im Flugapparat. In Abb. 51 b
ist das Kraft-Weg-Diagramm des Muskels dargestellt. Der physio-
logische Zustand des Muskels entspriche demjenigen von Punkt D,
bzw. bb” in Abb. 50. Das elastische Verhalten des Muskels wird
dort durch die Gerade DE reprisentiert und entspricht der Feder-
kennlinie a’ in Abb. 51 b. Der Ursprung O, d. h. die ungespannte
Federlinge, entspricht dabei dem Punkte E in Abb. 50, wihrend
Punkt O fiir den ungespannten Muskel in der gleichen Abbildung
einem Punkte O’ im Ersatzschema (Abb. 51 b) entsprechen wiirde.
Die Dampfungskraft Ppy und die induzierte Muskelkraft P; eilen
dem Weg sy um 90° vor, bzw. nach, wobei P; groBler als Py
sein mul}, wenn nach aullen Leistung abgegeben wird. Die Bahn-
kurve des Zustandpunktes (Abb. 51b) wird also die Form einer
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Abb. 52: Vektordiagramm der Fliigelamplituden und Muskelkrifte fiir die Vorder-
fliigel von aeschna cyanea

al Fliigelamplitude der Vorderfliigel

all Fliigelamplitude der Hinterfliigel
PE-Bm1. sm1 Elastischer Kraftanteil der Senkermuskeln
PE-dvm = = der Hebermuskeln
PE-dim " - des dorsalen Intersegmentalmuskels
Pi-Bml, sm1 Induzierter Kraftanteil der Senkermuskeln
Pi-dvm " N der Hebermuskeln
Pi-dim g ” des dorsalen Intersegmentalmuskels
Pr-dim resultierende Kraft des dorsalen Intersegmentalmuskels
VFin Geschwindigkeit des Vorderfliigels

Ellipse annehmen mit Umlauf des Punktes im Gegenuhrzeigersinn.
Der Vektor der induzierten Muskelkraft P; eilt demjenigen der
elastischen Kraft Py wie auch dem Weg sy um 90° nach (vergl.
Vektorbild Abb. 52).

In Abb. 52 ist das Zusammenspiel der Hauptsenker (Bm 1,
sm 1) und der Hebermuskeln (dvm) sowie des dorsalen Inter-
segmentalmuskels (dim) im Mesothorax vektoriell dargestellt.
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Die beiden Muskelgruppen Bm 1, sm 1 und dvm stehen unter
statischen Vorspannungen (im Vektordiagramm nicht dargestellt)
deren Wirkungen sich auf den Fliigel auftheben, da die Summe
ihrer Momente fiir jede Fliigelstellung ¢: = O ist. (Vergl. auch
Abb. 31 b, Kinematik.) Eine solche Vorspannung ist, wie im vor-
hergehenden Abschnitt a) diskutiert wurde, eine physiologische
Voraussetzung fiir das richtige Funktionieren des Flugmuskels.
Die dieser Vorspannung iiberlagerten Wechselkrifte, Kraftvekto-
ren, bilden den Gegenstand der nachfolgenden Betrachtung. Der
elastische Anteil der Kraft Pg-Bm 1, sm 1, der Senkermuskeln, ist
phasengleich mit dem Winkel @, der Vorderfliigel, wihrend die
elastische Komponente der Hebermuskelkraft Pg-dvm um 180°
phasenverschoben auftritt. Beide zusammen ergeben auf den Flii-
gel ein Riickstellmoment, welches versucht, diesen stets in seine
Mittellage zuriickzufiihren. Die induzierten Kriifte P;.-Bm 1, sm 1
und P;.dvm sind mit der Schwingungsgeschwindigkeit vy in Ge-
genphase, eilen also den elastischen Kriften jeweils um 90° nach.
Diese Phasenverschiebung ist eine allgemeine Bedingung fiir opti-
male Leistungsiibertragung.

Der in Abb. 52 eingezeichnete Zustand entspricht im speziellen
dem Zeitmoment, in welchem die elastischen Kriifte der Heber-
und Senkermuskeln O betragen. Er entspricht dem Durchgang der
Fliigel durch die Schwingenpfeilerebene und zwar beim Fliigel-
abschlag. In diesem Zeitpunkte weisen die induzierten Krifte ihre
GroBtwerte auf und zwar mit entgegengesetzten Vorzeichen, so
dal} ein Moment auf dem Fliigel resultiert (vergl. auch Abb. 31b,
Kinematik). Betrachtet man den entsprechenden Zustand fiir den
Fliigelaufschlag, d. h. nach Drehung aller Kraftvektoren um
180°, so sind wiederum die elastischen Kriifte O, jedoch hat das
Moment der induzierten Kriifte auf den Fliigel sein Vorzeichen
gewechselt.

Als weiteres Beispiel fiir das Zusammenspiel der Muskeln soll
der dorsale Intersegmentalmuskel (dim) betrachtet werden. In
Abb. 52 ist der Winkelvektor aj; des Hinterfliigels eingezeichnet,
welcher demjenigen des Vorderfliigels um 90° voreilt. Die vek-
torielle Summe der Winkel 4a_j; entspricht auch der Differenz-
bewegung zwischen Meso- und Metatergum [vergl. Kinematik II1.
B. 1. b. 5)], welche fiir die elastische Komponente Py-dim des
dorsalen Intersegmentalmuskels maBgebend ist. Zusammen mit
dem induzierten Kraftvektor P;.dim des dorsalen Intersegmental-
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muskels ergibt sich die resultierende Kraft P,.dim, welche auf
den Kamm KPsc des Prescutum wirkt.

Betrachtet man wiederum zwei ausgewihlte Stellungen bei
Fliigelab- und Aufschlag im Zeitmoment des Durchgangs durch
die Schwingenpfeilerebene, so kann man feststellen, dal3 das Vor-
zeichen dieser Kraft gewechselt hat. Dementsprechend wird ein
links- bzw. rechtsdrehendes Moment auf die Fliigelbasen ausgeiibt,
was zu einer unterschiedlichen Fliigelverdrehung (%) fiihrt.

(Vergl. dazu auch Abb. 31c.)

In gleicher Weise kann man sich vorstellen, dafl unterschied-
liche induzierte Krifte in den beiden Senkermuskeln Bm1 und
sm1 Drehmomente in der Medianebene erzeugen, die ebenfalls
der Fliigelverdrehung 7 dienen konnen.

9) Die Elastizitat des Flugapparates

Das Vorhandensein einer Elastizitat ist von uns in qualitativer
Hinsicht anatomisch nachgewiesen worden. Quantitativ kann sie
aus dem Fliigeltragheitsmoment und der Resonanzfrequenz be-
rechnet werden. Dieser Wert stellt die wirksame oder dynamische
Elastizitdt dar, die widhrend dem Flugzustand vorhanden sein
mul3; sie soll anschlieend berechnet werden.

Unabhingig davon haben wir versucht, die Riickstellkrifte
der Fliigel aus ihrer Ruhelage durch statische Messungen zu be-
stimmen.

Die durch das Resonanzsystem bedingte Elastizitat, d. h. die
Drehfederkonstante C, fiir den Fliigel berechnet sich zu

C =Jr. o

Setzt man folgende Werte ein [vergl. Tabelle 11, III. B. 2. b. 4)
d)]:

JF = 1,08 . 10-* gr-cmsec®
w0 = 27,2 He
so ergibt sich C = 3.14 gr-em/rad
Die Berechnung dieses Wertes mag trivial erscheinen, da sich

wiederum die Elastizitat C4 des Torsionsdrahtes, mit welchem das
Fliigeltragheitsmoment bestimmt wurde, ergeben muf3.



9

Abb. 53: Anordnung zum Messen der statischen Riickstellmomente

A und B Drehmomentmesser Z  Zeiger
d Torsionsdraht G  Handgriff
SK Skalenscheibe

Zur Messung der statischen Riickstellmomente fand eine MeB3-
anordnung nach Abb. 53 Anwendung. Die beiden Vorderfliigel
wurden gleichzeitig, unter Einschaltung von zwei Drehmoment-
messern A und B, tordiert. Die Drehmomente M wurden von Hand
an den Griffen G der MeB3vorrichtungen aufgebracht.

Ein Drehmomentmesser bestand zur Hauptsache aus einem
diinnen Torsionsdraht d, einer transparenten Skalenscheibe SK
und einem Zeiger Z. Er gestattete, das aufgewendete Moment M
direkt in gr - em abzulesen. Die Verdrehungen « der Fliigel wur-
den an Winkelskalen, die hinter den Fliigeln angeordnet waren,
abgelesen. Die so ermittelte statische Drehfederkonstante C’ fiir
einen Fliigel, bestimmte sich im Mittel zu

C’ = 0,8 gr-cm/rad

Die Messungen erfolgten an drei Libellen; zwei davon befan-
den sich im Zustand einer leichten Kaltestarre, wihrend das dritte
Tier sich im flugfihigen Zustande befand. Bei allen drei Exem-
plaren ergaben sich die gleichen Federkonstanten C’.

Die statisch gemessene Elastizitit ist also wesentlich kleiner
als die durch Rechnung ermittelte, dynamische; das Verhiltnis
betriigt rund 1 :4. Es ist anzunehmen, daB die Muskeln bei der
statischen Messung keinen oder keinen wesentlichen Widerstand
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leisten. Sie befinden sich offenbar im Zustande, welcher durch
die Strecke O—B des Kraft-Dehnungs-Diagrammes des Muskels
in Abb. 50 gekennzeichnet ist. Die statisch gemessene Elastizitit
scheint also nur den konstanten elastischen Widerstand aller
flexiblen, chitindsen Teile des Flugapparates zu erfassen, ent-
sprechend dem Werte Ct des Ersatzschemas fiir den Flugapparat
[vergl. III. B. 2. b. 3)]. Sollten diese Annahmen zutreffen, so
wiirde dies heillen, dal} der Hauptanteil der Elastizitat des Flug-
apparates in den Flugmuskeln selbst sitzt. Diese Muskelelastizitét
wird aber gewissermallen erst im flugfihigen Zustande wirksam.
Auch ist es wahrscheinlich, dal} eine gewisse Variation wahrend
des Fluges auftreten wird, die sich in einer Verlagerung der
Resonanzfrequenz dullern wiirde.

10) Der Flugapparat als riickgesteuertes Schwingungssystem

Kehren wir zuriick zu Abschnitt III. 2. b. 5), in welchem der
Flugapparat als ein System beschrieben wurde, welches eine stark
gedamplte, erzwungene Schwingung ausfiihrt. Dort wurde ange-
nommen, dal} die Flugmuskeln durch nerviose Reize, iiber deren
Frequenz das Insekt in gewissen Grenzen frei verfiigen kann, zum
Kontrahieren gebracht werden. Vom schwingungsmechanischen
Standpunkte aus wire das System «fremdgesteuert». Mechanische
oder elektrische Resonatoren werden aber oft und mit Vorzug
«selbstgesteuert». Dies erfolgt derart, dal} die zur Aufrechterhal-
tung einer Schwingung notwendige Antriebsleistung unter Zwi-
schenschaltung eines Leistungsverstarkers durch die Schwingung
selbst gesteuert wird. Damit wird das Problem der Frequenz-
regulierung auf einfache Weise gelost; die Erregerfrequenz ist
stets identisch mit der Eigenfrequenz.

Hier dringt sich eine wichtige Frage auf: Wire es denkbar,
daB auch dem Flugapparat als Resonanzsystem dieses Prinzip
zusitzlich zu Grunde ldge? Physikalisch wiirde dies heien, dal3
die motorischen Muskelreize reflektorischer Natur sein miil3ten.
Diese Frage wird in der Literatur stark diskutiert; Versuche an
isolierten Muskeln von Bombus scheinen dafiir zu sprechen, indem
sie zeigen, dal} ein isolierter Muskel unter bestimmten Bedin-
gungen in der Lage ist, durch Selbststeuerung eine periodische
Kontraktionshewegung auszufiihren. Dabei hat der Muskel, d. h.
sein kontraktiles Element, die Funktion eines Motors wie eines
Generators gleichzeitig zu iibernehmen (BoeTTIGER 1957).
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Abb. 54: Schema fiir einen selbsterregten Oszillator ma m1

M Masse 77,L L
C  Elastizitat

m; Schwingungserzeuger (Hauptmuskel)
ms Schwingungsaufnehmer (Steuermuskel) < §

G Verstarker und Phasenschieber (Haupt-
muskel und Reizleitungssystem) G

Aber auch eine andere Moglichkeit ware denkbar: Die Haupt-
muskeln arbeiten in der iiblichen Weise durch Anreiz der Nerva-
tur. Gewissen anderen Muskeln wird die Kontraktion von aullen
mechanisch aufgezwungen. Dabei konnten diese aufgezwungenen
Kontraktionen auf die Nervenleitungen zuriickwirken, also ner-
vose Reize auslosen, die, durch das Nervensystem weitergeleitet,
andere Muskeln mit der gleichen Frequenz zum Kontrahieren
bringen kénnten. Ein solches System wiirde etwa gemil3 Abb. 54
aussehen.

Die Masse M und die Feder C bilden den mechanischen Reso-
nator. Der sensible Muskel ist durch m. dargestellt, der gewisser-
mallen als Generator wirkt. Die von ihm aufgenommene Schwin-
gung wird in einem Verstiarker G geniigend verstirkt und dem als
Antriebsmotor wirkenden groBen Muskel m: zugefiihrt. Die ge-
wihlte Darstellung ist rein schematisch; tatsichlich wird der
Muskel m: die Rolle Verstiirker - Motor in einem iibernehmen.

Bei unseren anatomischen Untersuchungen haben wir kleine
Muskeln festgestellt, die zu wesentlich gréBeren parallel verlau-
fen, so z. B. bm1 als Hauptmuskel und bm2 als Nebenmuskel.
Es wurde einwandfrei festgestellt, daB beide Muskeln genau
an den gleichen Stellen ansetzen. Kinematisch berachtet, sind
diese Muskeln also identisch. LeistungsmiBig werden die klei-
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neren Muskeln der ungleich kleineren Abmessungen entsprechend,
kaum ins Gewicht fallen. Diese rein anatomisch festgestellte Tat-
sache hat uns den Gedanken der Riicksteuerung als méglich er-
scheinen lassen.

Unbekiimmert um die Richtigkeit solcher Gedankengiange soll
abschlieend vom Standpunkte der Schwingungsmechanik aus
untersucht werden, ob ein riickgesteuerter Resonator fiir den
Flugapparat zuldssig wire.

Als eines der Ergebnisse der quantitativen Untersuchungen
iber das Schwingungssystem [III. B. 2. b. 5)] wurde das Vor-
handensein einer stark gedampften erzwungenen Schwingung fest-
gestellt, welche bei Fremdsteuerung Frequenzinderungen in rela-
tiv weiten Grenzen erlaubt. Fiir einen riickgesteuerten Resonator
ist die Frequenz durch die Phase zwischen Erreger- und Schwin-
gungsausschlag des Fliigels festgelegt, wie dies Abb. 48b zeigt.
So ist z. B. fiir den Grofitausschlag Vi eine Phasenverschiebung
von ¢ = @; = 70" vorhanden. Ist also durch die Riicksteuerung
der Winkel ¢ festgelegt, (wie z. B. bei einem Rohrengenerator
durch die GroBle der Riickkopplungsglieder), so entspricht diesem
Winkel eine ganz bestimmte Frequenz, auf welcher — und nur
auf dieser — der Resonator sich erregen kann. Andert ¢, so dndert
sich auch die Frequenz, bzw. die Abstimmung. Der Winkel ¢ wirkt
also frequenzregulierend. (Da aber in unserem Falle die Dimp-
fung sehr grof} ist, dndert der Schwingungsausschlag nur wenig.)

Die Annahme, daf3 sich ein Resonator in der Resonanzfre-
quenz, besser gesagt in der Eigenfrequenz der ungedimpften
Schwingung errege, gilt nur fiir kleine Dampfung. In unserem
Falle tritt also der GroBtausschlag von @ immer unter einer be-
stimmten Verschiebung ¢ gegeniiber agx auf. Diese Verschiebung
bedeutet aber auch eine Zeitdifferenz oder eine Laufzeit und das
ist etwas, was offenbar ein Organismus in der Lage ist, herzustel-
len, z. B. als Zeitdifferenz zwischen Auslosung und Wirkung eines
nervosen Reizes. Einem Winkel ¢ = 360° entspricht die Zeit einer
Schwingungsperiode, z. B. .. sec; dementsprechend einem Win-
kel ¢ = 70°, eine Zeit von rund '/i00 sec, d. h. der von einem
sensiblen Organe ausgeloste Reiz miifite in der Nervenleitung zum
Arbeitsmuskel um /100 sec verzogert werden.

Damit lieflen sich die bei Insekten beobachteten Frequenz-
variationen, auch unter der Annahme eines riickgesteuerten Re-
sonators, zwangslos erklaren.
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IV. NACHTRAG

Wihrend der Drucklegung vorliegender Arbeit erschien eine
Veriffentlichung, welche die neuesten Ergebnisse der Erforschung
des Kriftehaushaltes bei fliegenden Insekten zusammenfalt.
(WiccLEsworTH 1960.)

Nach WiccLEsSwWORTH geht der grofite Teil der in den Fliigeln
enthaltenen Energie nicht durch Umsetzung in Warme verloren,
sondern es sollen 85% als potentielle Energie in der Elastizitét
des Flugapparates gespeichert werden. Als energiespendende
Elemente nennt WiccLEsworTH: Die Elastizitit der Muskeln
selbst, diejenige des Thoraxskelettes, und die elastischen Verbin-
dungen an den Fliigelbasen. An welchen Insektenarten und mit
welchen Methoden die Resultate ermittelt wurden gibt der Ver-
fasser nicht an.

Es braucht nicht besonders erortert zu werden, dal} eine der-
artige Energiespeicherung einen Flugapparat mit den Eigenschaf-
ten eines schwingungsfahigen Systems bedingt. Die von WicGLEs-
WORTH angegebene Energiespeicherung von 85% deckt sich
praktisch mit den Werten unserer Berechnungen [III. B. 2. b. 7).

Bei Insekten mit hoher Flugfrequenz erfolgen die Muskel-
kontraktionen derart rasch aufeinander, daB} nach WiccLESWORTH
niemals jede Kontraktion durch einen Nervenreiz hervorgerufen
werden kann. Hier tritt ein sog. «Schnapp-Mechanismusy» in
Erscheinung, der erstmals von BoETTIGER und FUrsHPAN bei
Dipteren beschrieben wurde (BoETTIGER 1952, 1954, 1957). Die
Pleurite dieser Insekten sind relativ steif und widerstehen beim
Beginn des Hebens oder Senkens vorerst der Bewegung der
Fliigel. Sobald jedoch ein gewisser Punkt erreicht ist, schnappen
die Fliigel in eine neue Lage, bei der sie vollstindig gehoben oder
gesenkt werden. In dem Augenblick, wo dieser «Schnapp--Mecha-
nismusy» spielt, werden die kontrahierenden Muskeln plétzlich
entlastet, ihre Gegenspieler jedoch plotzlich gestreckt. Diese plotz-
liche Streckung soll die Muskeln zu wiederum sofortiger Kontrak-
tion veranlassen und damit, ohne Nervenreize, eine rasche
Kontraktionsfolge erméglichen. Den Nerven verbleibt die Auf-
gabe, den Vorgang zu starten und die Muskeln in einem aktiven
Zustand zu halten. Einmal im Betrieb, lduft der ganze Mechanis-
mus weitgehend automatisch.
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Da die Nerven auBerstande sind, bei hoher Schwingungszahl
die Frequenz des Fliigelschlages zu bestimmen, folgerte WiccLEs-
woRTH, dal} letztere durch die Eigenfrequenz des Flugapparates
bestimmt wird. Es ist bemerkenswert, dal} WIiGGLESWORTH, vom
Verhalten der Nerven ausgehend, ebenfalls das Vorhandensein
eines Resonanzsystems als unumgénglich annimmt. Das erwihnte
Verhalten der Flugmuskeln kann in mechanischem Sinne als
Riicksteuerung gedeutet werden, entsprechend unseren Ausfiih-
rungen [III. B. 2. b. 10) ], mit dem Unterschied allerdings, dal}
nach WiccLEsworTH der gleiche Muskel sowohl die Funktion des
Generators als auch des Motors iibernimmt.

Die Auffassung von WicecLEswoRTH bezieht sich nur auf
Insekten mit Schnapp-Mechanismus. Ein solcher besteht bei den
Libellen nicht (II. D. 4.). BoETTIGER hat jedoch nachgewiesen,
dal} die Dipteren in der Lage sind, Fliigelbewegungen gleicher
Frequenz, jedoch mit kleineren Amplituden auszufiihren, ohne
dal} dabei der Schnapp-Mechanismus in Funktion tritt.

Nachtrag zu Seite 75.

Die Arbeit BoETTIGERS (1957) ist uns im Original erst wah-
rend der Drucklegung unserer Arbeit zuginglich geworden. Nach
BoETTIGER hat man sich in Serie zur Feder (Abb. 50) zusatzlich
ein «kontraktiles Elementy vorzustellen, welches sich unter Ein-
wirkung einer Kraft (oder auch durch Stimulation) verkiirzt und
fiir das nichtlineare Verhalten — Linie O - B - C — verantwortlich
ist. Dieses Element kann gleichzeitig zur Erzeugung der induzier-
ten Krifte dienen. BOETTIGER macht diese denn auch fiir die von
ihm beobachtete Selbsterregung einer Schwingung eines isolierten
Muskels, zusammen mit einer Masse, verantwortlich. Ob man das
kontraktile Element als in Serie oder parallel zur Feder geschaltet
annimmt, ist fiir das grundsatzliche Verhalten des Ersatzmecha-
nismus ohne Bedeutung.
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Es ist uns eine angenehme Pflicht, allen zu danken, die unsere
Arbeiten durch Anregungen férderten und uns durch Zuwendun-
gen von Literatur oder Materialien behilflich waren. Herrn Prof.
v. Holst, Max-Planck-Institut fiir Meeresbiologie Wilhelmshaven,
sei herzlich gedankt fiir einen von ihm aufgenommenen Zeitlupen-
film, der uns durch seine Vermittlung vom «Institut fiir Film und
Bildy, Géttingen, zur Verfiigung gestellt wurde.

Besonderen Dank gebiihrt Herrn Dr. Werner Amsler, welcher
uns in grof3ziigiger Weise die Beniitzung der Versuchslaboratorien
der Firma A. J. Amsler & Co. ermoglichte. In gleicher Weise
mochten wir dem Stiftungsrate der J.-C. Fischer-Stiftung danken
fiir die Zuwendung eines namhaften Beitrages an die Druckkosten,
welcher die Verdffentlichung unserer Arbeit in vorliegendem Um-
fange ermoglichte.
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