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ABSTRACT: Displacement preening in the larva of Aeschna cyanea MiilL (Odonata). Dis- 
placement preening in larvae of Aeschna cyanea is performed in the course of searching 
behaviour whenever a prey-dummy is suddenly removed. Experiments with a group of 
animals of the same age, size and origin were carried out to show whether or not there is an 
influence of displacement preening on the prey-catching behaviour performed ai~erwards. In 
control tests all animals showed the snapplng-response to a certain dummy 700 to 900 times. 
Aider a high number of preening actions, a reduction of the snapping activity was observed. 
The fact that the displacement preening, in contrast to that of the autochthonous preening, 
influences the prey-catching activity can be interpreted by a sparking-over of the specific 
action potential; but one should avoid taking a too simple approach to the conception of a 
sparking-over by the surplus-hypothesis. 

E I N L E I T U N G  

Bereits h~iufiger sind Ubersprunghandlungen bei Arthropoden beschrieben wor- 
den. Nach HUBER (t955) erkennen operierte M~innchen yon GryIIus campestris zwar 
noch den Rivalen, antworten jedoch nicht mehr mit  dem artspezifischen Rivalengesang, 
sondern zeigen start dessert Putz- und Fref~bewegungen. KUI.L~NBERG (1950) beobach- 
tete bei Kopulationsversuchen yon Hymenopteren auf Blfiten yon Ophrys-Arten 
Schwirren und Beigen. M~innchen yon Uca-Arten (GoI~DON 1955), Schmetterlingen 
(CRANE 1957) und Spinnen (BRAUN 1960) zeigen Ubersprungverhalten, wenn das 
Balzverhalten aus den verschiedensten Griinden nicht in eine Paarung einmiinden kann. 

Die dutch die Theorie des Ubersprungs (KoRTLANDT 1940, TINB~RGZN 1940; vgl. 
auch TINBERGZN 1952 und LORENZ 1952 ) nahegelegte Vorstellung eines Uberspringens 
aktionsspezifischer Impulse wird durch die Enthemmungshypothese der Autoren VAN 
IZRSZL & BOL (1958) und SEVZNSTER (1961) zurl.ickgewiesen. Wenn zwei einander 
widerstreitende ,,effektiv gleich starke" Triebe einander hernmen, so entf~illt ihre hem- 
mende Wirkung auf andere Systeme, und, falls Bereitschatt besteht, werden auch l[lber- 

1 Herrn Professor Dr. ADOLF BI)CKMANN zum 65. Geburtstag in Verehrung gewidmet. 
-2 Mit Hilfe der Deutschen Forschungsgemeinschatt. 
3 Neue Anschrii°c: Biologische Anstalt Helgoland, Zentrale, Hamburg-Altona, Palmaille 9. 
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sprunghandlungen auftreten. Auch andere Autoren halten die ~bersprungbewegung 
far autochthon. LIND (I 959) schlietgt dieses aus dem Studium von ,,transitional actions", 
bei denen gemeinsame Teilhandlungen zweier Instinkte zu einem ~berspringen ver- 
ieiten. Die zu A geh6rige Stimmung weicht einer spezifischen BereitschaPc zu B. A~Dr, Exv 
(1956) und MORRIS (1956) weisen darauf hin, dat~ Verhaltensweisen, die im ~ber- 
sprung aufzutreten scheinen, in der gleichen Weise verursacht sein k~Snnen wie bei 
ihrem normalen Erscheinen. Die beispielsweise bei Furcht mit der Erregung des auto- 
nomen Nervensystems einhergehenden Erscheinungen, die unter anderem zu einer 
Verringerung der Durchblutung der peripheren Gef~ige fiihren, erfordern Mat~nahmen 
zur W~irmeregulation, die bei Vfgeln zu einer Anderung der Federsteltung fiihren. 
Somit kiSnnen Verhaltensweisen nicht als rdbersprung gedeutet werden, die lediglich 
eine Begleiterscheinung autonomer VorgSnge sin& 

Die Situation des Auftretens des Elbersprungputzens bei den Libellenlarven ist 
sehr typisch. Man hat of~ beobachtet, daf~ spezieli abgebrochene Instinkthandlungen zu 
EIbersprungbewegungen oder Handlungen an Ersatzobjekten f~ihren (BAsTocK et al. 
1953). In einer anderen Ver6ffentlichung (HovwN~IeIT 1964a) wurde bereits erw~ihnt, 
dalg die Larven yon Aeschna cyanea ein besonderes Verhalten zeigen, wenn eine Beute 
oder Beuteattrappe aus dem Gesichtskreis der Tiere verschwindet. Der Lauf zur Beute 
wird sofort unterbrochen, llnd es beginnt ein Suchverhalten, das in vielen F~llen mit 
I~bersprungputzen unterschiedlicher IntensitY, it verbunden ist. 

METHODIK 

Die Versuche wurden in den Monaten Juni, Juli und August der Jahre i961 und 
1963 durchgefiihrt. Die Tiere befanden sich zur Beobachtung in einer 30 × 60 cm 
grogen Schale, deren Boden zur Aufrauhung mit kleinen, festgeklebten Steinchen ver- 
seher~ worden war. r3ber Haltung, Fiitterung und Versuchsanordnung siehe t-IovvEN- 
HeIT (1964a). Zur Ausi/Ssung des Suchverhaltens wurde den Tieren 10 bis 15 Sekunden 
lang eine Beuteattrappe zur Ver£olgung angeboten. Die Ermiidung des r3bersprung- 
putzens erfolgte durch stiindig wiederholtes Ausl/Ssen des Suchverhaltens. Zur Ermii- 
dung des Schnappens siehe HOVVENHmT (1964b). 

UNTERSUCHUNGSERGEBNISSE 

Die Suchbewegungen der Larve yon Aeschna cyanea verlaufen auf einer Spirale, 
deren Drehrichtung sich ~indern kann und die friiher oder sp~iter auf einem verliinger- 
ten Radius verlassen wird. Unterbrochen yon kurzen Lauerzeiten erfotgen Wendungen 
nach rechts oder links. Das ~bersprungputzen w~ihrend der Lauerzeiten wurde regi- 
striert als Putzen der Mundwerkzeuge, sichtbar an den Bewegungen der Endhaken der 
Fangmaske (MW), Putzen des Gesichts einschlieBlich der Fangmaske mit einer (Gein) 
und mit beiden Vorderextremitiiten (Gbeid), gegenseitiges Putzen der Vorder- (V), 
Vorder- und Mittel- (VM), Mittel- und Hinter- (MH) und Hinterextremit~iten (H), 
Putzen des Abdomens (Abd). 
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Da bei Aeschna-Larven das Putzen auch durch Mehlkleister, der irn Wasser gut 
halter, ausgel6st werden kann, k6nnen wir auto&thones und allo&thones Putzen mit- 
einander vergleichen. Die Ausdrii&e autochthon und allochthon sollen zun~ichst in 
einem nur beschreibenden Sinne gebraucht werden. Es fgllt auf, daf~ bei gleicher Anzahl 
von Putzhandlungen die allochthonen Reaktionen nicht unvollst~indiger und schw~i- 
cher, sondern eher noch intensiver als die autochthonen sin& Ferner setzt bei hoher 

Tabelle i 

Anzahl der einzelnen Putzhandlungen bei aIlochthoner und autochthoner Ausi~Ssung des 
Putzens w~ihrend eines Ermildungsversuches. Obere Reihe 23, untere Reihe 12 Tiere. Weitere 

Erkl~rungen siehe Text 

Putzen MW Gein Gbeid V VM MH H Abd 

allochthon 204 81 159 127 81 44 21 103 
autochthon 90 112 128 174 156 83 2 14 

PutzbereitschaR im Ubersprung sofort Abdomenputzen ein, das beim autochthonen 
Putzen erst dntritt, wenn der Vorderk~Srper weitgehend yore anhaftenden Mehlkleister 
be freit ist (Tab. 1)~ 

Versuche mit einer Gruppe yon Tieren gleichen Alters, gleicher Gr~Jf~e, Herkun~ 
und Vorbehandlung fiihrten zu den Ergebnissen der Abbildung 1. Bei diesen Versuchen 
wurde nach einer Ermtidung des allo&thonen Putzens das Schnappen bis zum Aus- 
bleiben der Reaktion ersch@flc. Bei den I.arven, die sich ausreichend im Ubersprung 
putzten, war die anschlie!~end ausR5sbare Zahl der S&napphandlungen deutlich herab- 
gesetzt. Das Umgekehrte kann nicht si&er nachgewiesen werden. Fiir die niedrigen 
Werte auf der linken Seite der Graphik (Kreise) k6nnte eine vortibergehende Wetter- 
verschlechterung, wie sie in dem Versuchszeitraum tatsg&li& vorhanden war (Dru&- 
abfall, Gewitter, yon der Wetterwarte Kid registriert), verantwortli& sein, doch liegen 
keine zwingenden Beweise vor. Gelegentlich konnte beobachtet werden, dag bei l~inger 
dauernden Versuchen pI6tzlich heraufziehende Gewitter eine St~Srung des Verhaltens 
mit si& brachten. 

Die restlichen Tiere der Gruppe, die nur sehr schwaches l~bersprungputzen zeigten 
und ftir andere Versu&e verwendet wurden, schnappten alle im Durchs&nitt zwischen 
700- und 900mal nach einer bestimmten Beuteattrappe (schraffiertes Feld der Abb. 1). 
10 Tiere, die sich w~ihrend der Ermtidung des alIochthonen Putzens 35real oder h~ufiger 
putzten, schnappten insgesamt 4362mal (Summe der Putzhandlungen: 554); 13 Tiere, 
die sich 34real oder seltener putzten, schnappten insgesamt 8168mal (Summe der Putz- 
handlungen: 282) nach einer Beuteattrappe (ohne Kontrolltiere im schrafiqerten Feld). 
Eine Larve zeigte nach dem Wegziehen der Beuteattrappe w~ihrend des Suchverhaltens 
he~iges Schnappen ins leere Wasser. 

Autochthones Putzen dagegen scheint einen nur allgemein senkenden Effekt auf 
die Zahl der anschliei~end ausl(Ssbaren Schnapphandtungen zu haben (Abb. 2); eine 
Abh~ingigkeit wie in der Abbildung 1 besteht nicht. W~ihrend das autochthone Putzen 
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Abb. 1: Zahl der ausl6sbaren Schnapphandlungen ha& einer Ermtidung des EIbersprung- 
putzens. Alle Versuchstiere geh6ren einer Gruppe yon Tieren gleicher Schnappbereitschatt an 
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Abb. 2: Zahl der ausl6sbaren Schnapphandlungen nach einer Ermildung des autochthonen 
Putzens. Es handelt sich urn Tiere gleicher Schnappbereitschatt 

dutch eine vorhergehende Ermiidung des Schnappens nicht beeinflutK wird (Abb. 3), 
erfagt eine Ermiidung des Schnappens alle anderen Teilhandlungen des Beutefangs 
und mit dem Suchverhalten auch das ~bersprungputzen. Zur Abbildung 3 sei erw~ihnt, 
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Abb. 3: Zahl der auslSsbaren autochthonen Putzhandlungen nach einer Ermlidung des Schnap- 
pens. ¥ersuchstiere unters&iedlicher Schnappbereits&at} 

dat~ starke und aktive Tiere meist eine hohe Schnappzahl und auch intensives Putzen 
zeigen, also ganz allgemein ein starkes Reagieren. 

Der Befund, dag das allochthone Putzen im Gegensatz zum autochthonen Putzen 
den Beutefunktionskreis und dessen Teilhandlungen im Sinne einer Mitermtidung be- 
einfluflt, l~iflt eine Deutung im Sinne eines .Abfliegens der Erregung" beim r0ber- 
sprung zu. VAN IERS~L & BOL (1958) bemerken in einer Fugnote ihrer Arbeit (S. 60), 
dag gegen ihre Auffassung des 13bersprungs als eines blogen Nebenproduktes bewiesen 
werden miisse, "that the performance of these displacements has some influence in 
bringing the conflict to an end". Wenn wir in unserem Falle einen Konflikt annehmen 
wollen, etwa zwis&en der Tendenz, die Beute weiter zu verfolgen und dem Lauern, 
so wiirde durch die Wegnahme der Erregung dutch das Elbersprungputzen der Kon- 
flikt beendet werden. Man mug sich abet hiiten, die zun~ichst mehr bildli&e Vorstel- 
lung eines IDberspringens yon Erregung zu einfa& zu iibertragen. 

Es sei erw~ihnt, dab ein stark ermiidetes auto&thones Putzen ni&t wieder dutch 
die zufliegende allochthone Erregung ausgdSst werden kann. Zwei im Obersprung gut 
putzende Tiere wurden yon uns zun~ichst autochthon ermiidet. Nach etwa 90 Minuten 
traten keine Putzbewegungen mehr auf, dafiir aber ein &arakteristis&es Zu&en mit 
den Extremitiiten. Das Putzen im Mehlkleister setzt zun~i&st wegen der starken Er- 
s&Spfung atle sonstigen Reaktionen in ihrer Intensi6it herab. Doch war typisch, dag 
bei unseren beiden Versuchstieren allo&thones Putzen unterblieb, und an dessen Stelle 
jedesmal das aufflillige Zu&en mit den Extremit~iten trat. Dieser Versu& zeigt wohl 
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nur, dag durch das autochthone Putzen das Koordinationszentrum oder gar der Effek- 
tor ermiidet worden ist. 

Es pafgt ni&t zu einer Interpretation im Sinne der Ubersprungshypothese, dai~ 
Tiere, die sehr he~ig s&wimmend und aus gr6gerer Distanz s&nappend eine Attrappe 
ver£olgen und bei deren Verschwinden aufgeregtes Sudiverhalten zeigen, keineswegs 
immer allo&thon putzen. Eine gewisse ruhige Tendenz beim Verfolgen und Suchver- 
halten begilnstigt das Auftreten des Ubersprungputzens. Somit scheint die ,,HShe des 
Aktualspiegels an Erregung" allein nicht auss&laggebend fiir das Auftreten des Put- 
zens zu sein. Das zeigt si& auch daran, dag Tiere mit etwa gleichem Aktualspiegel 
ganz vers&iedene Intensit~ten des Putzens zeigen kgnnen. Eine Regel far das Auf- 
treten des Ubersprungputzens kann no& nicht gegeben werden; es kann aber gesagt 
werden, dag satte und zu hungrige Tiere wenig Ubersprungputzen zeigen, die ersteren, 
well sie eine Beute kaum verfotgen, die letzteren, well bei ihnen die Neigung, die Beute 
zu verfolgen, iiberwiegt und das Su&verhalten unterdra&t. Es mug hinzugefagt wer- 
den, dag die Versu&e nach unseren Erfahrungen nut in der Zeit schnetler Entwi&lung 
und groger Freglust vor dem Schlapfen, also in den letzten Friihjahrs- und ersten 
Sommermonaten, gelingen. Erw~hnt sei ferner, dag die Aeschna-Larven, die gelegent- 
lich so ausgepr~igt im Ubersprung putzen, spontanes Putzen nur sehr selten zeigem 
Irgendeine signifikante Beziehung der Putzrate zur Zeit des Lauerns auf einzelnen 
Lauerpunkten oder zur Dauer des gesamten Suchverhaltens konnte yon uns nicht fest- 
gestellt werden (vgl. ROWeLL 1961). 

ZUSAMMENFASSUNG 

t. Wird bei der Larve yon Aeschna cyanea Mall. zun~ichst das beim Beutefangverhal- 
ten auftretende Ubersprungputzen dutch h~ufiges AuslSsen ermadet, so nimmt die 
Anzahl der anschliet~end ausl6sbaren Schnappreaktionen ab mit der Zunahme der 
Anzahl der Ubersprungputzhandlungen. 

2. Fiir eine Erkl~rung reicht die Ubersprunghypothese, wenn sie in zu einfa&er Form 
oder ausschiieglich herangezogen wird, nicht aus. 
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