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ABSTRACT: On fatigue of the innate prey-catching behaviour in the larva of Aesdhna
cyanea (Odonata). The prey-catching activities of Aeschna larvae were retarded and eventually
stopped by offering prey dummies in different perspectives. The recovery of responsiveness was
measured after time intervals of various lengths. Nymphs offered dummies in front of or above
them prefer to snap in forward direction. The reappearance of the forwardly directed snap-
ping response is more throttled by repeatedly releasing the snapping response in upward direc-
tion than the upwardly directed response is affected by releasing the snapping in forward
direction during recovery time. The snapping response is throttled specifically by optical and
tactile stimuli, as well as by the different movements of prey objects in the optical field.
Throttling of only the snapping response results in a waning of all other partial activities of
the prey-catching behaviour. The recovery of a retarded activity is at first fast and later
slower and does not reach the initial level within twenty four hours. There are differences in
the speed of recovery for partial and total throttling of the snapping response.

EINLEITUNG

Bei den meisten Instinkthandlungen ist bekanntlich nach wiederholter Aus-
16sung mehr oder weniger schnell ein Ausbleiben der Reaktion zu beobachten; lingere
Nichtauslosung fithrt dagegen zu einem leichteren Ansprechen auch in nicht optimalen
Reizsituationen. Beim Fehlen duflerer Reize konnen Instinkthandlungen schliefflich
sogar im Leerlauf ablaufen.

Das mit der wiederholten Ausldsung verbundene Ausbleiben einer Reaktion ist
in den letzten Jahren mehrfach Gegenstand verhaltensphysiologischer Arbeiten ge-
wesen. Beschriinken wir unsere Betrachtungen zunichst auf einfache Reaktionen. Biru-
kow (1952) untersuchte das Ausbleiben der als Gleichgewichtsreaktion bekannten Kom-
pensationsbewegung des Kopfes bei um ihre Querachse gedrehten Froschen. Das nur
nach partieller Desafferentierung beziehungsweise Blendung zu beobachtende Aus-
bleiben der Reaktion betrifft jeweils nur die der Kipprichtung zugeordnete Kompensa-
tionsbewegung. Kors (1955) und Butz-Kuenzer (1957) fithrten diese Untersuchungen
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weiter und fanden eine streng reizspezifische ,Ermiidung® der Lagereaktion. Wei-
tere Arbeiten auf dem Gebiet der ,relativ einfachen Verhaltenseinheiten® (Brrukow
1955) durch Frawzisker (1953), ExManns (1955), Kuczra (1956), DURRWACHTER
(1957), Kuenzer (1958) und Crark (1960a, b) fithrten zu einem Vergleich mit analo-
gen Vorgingen beim Ausbleiben von Instinkthandlungen nach ,,Ermiidung® durch wie-
derholte Ausldsung. Bereits v. Buppenprock (1931) schlof aus Untersuchungen von
Horrmann (1914) {iber die Innervation von Krebsmuskeln und eigenen Untersuchun-
gen iiber den Schattenreflex auf eine nicht die Sinneszellen oder die Motorik betref-
fende ,,Ermiidung®. Das Ausbleiben des Schattenreflexes bei Balanus ist um so eher zu
beobachten, je schwicher die Reizung ist, wobei die Erholungspausen zwischen zwei
schwachen Reizen linger als zwischen zwel starken sein miissen. In diesem Geschehen,
das er auf Vorginge im Zentralnervensystem zuriickfithrt, sicht v. Buppensrock
einen wesentlichen Unterschied zu den echten Ermiidungen, die sich viel leichter durch
starke als durch schwache Reize herbeifithren lassen. Neuere Untersuchungen iiber die
Lokalisation dieser Adaptationserscheinungen (PrecHTL 1953) fithrten zu dem Be-
griff der afferenten Schranke, durch den ausgedriidst werden soll, dafi der Ort der ,Er-
mildung in der Kette: Sinnesorgan, angeborener ausldsender Mechanismus (AAM),
Koordinationszentrum, motorisches Neuron noch vor dem Koordinationszentrum zu
suchen ist.

Fiir die von Dregs (1952), PrecuT (1952), PrECHTL (1953), HiNDE (19544, b),
ScHNEDER (1954), FiepLER (1954), ScHremT (1954) und in letzter Zeit auch von
Rurivg, Mrrrerstaept & RoEper (1959), Hinpe (1960), Worpa (1961), PrerT
(1962, 1964) und Laupien (1965) untersuchten ,Ermiidungserscheinungen® bei kom-
plizierteren Instinkthandlungen haben PrecuT & FREYTAG (1958) mehrere Erklirungs-
moglichkeiten diskutiert (vgl. auch Stvonson 1935 und PrecuT 1960). EWerT (1965)
versucht eine mathematische Fassung des Ermildungsvorganges im Finklang mit regel-
technischen Vorstellungen. Wenn im folgenden anstelle von Ausbleiben und Wieder-
erscheinen einer Reaktion, von Ermiidung und Erholung ohne Anfithrungszeichen die
Rede ist, so soll durch die Wahl dieser beschreibenden Ausdriicke den Ergebnissen
kiinftiger Untersuchungen nicht vorgegriffen werden.

MATERIAL UND METHODE

Larven von Aeschna cyanea MoLL. wurden in einem Waldgebiet in der Nihe
Kiels in Tiimpeln und Bombentrichtern gefangen, einzeln in leicht durchliifteten
1/s-Liter-Glidsern gehalten und mit Tubifiziden und Teilen von Regenwiirmern gefiit-
tert. In den Versuchen wurden hungrige Tiere 2 oder 3 Tage nach der letzten Fiitte-
rung verwendet. Die Versuchsmethodik ist bereits frither (HoppENHEIT 19644, b) cin-
gehend geschildert worden.
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UNTERSUCHUNGSERGEBNISSE

Vorbemerkungen

Die Beutefanghandlung der Larve von Aeschna cyanea beginnt mit der Einstel-
lungsreaktion, indem das Tier sich so einstellt, dafl seine Medianebene in Richtung der
Beute weist. Der Zuwendung folgt das Heranbewegen, das je nach Nihe und Bewe-
gung des Objekts ein Schleichen, Laufen oder Schwimmen sein kann. Kommt die Beute
in den Bereich der Fangmaske, so erfolgt das Schnappen. Nach Methoden von Drees
(1952), PrecuT (1952), PRECHT & FREYTAG {1958) wurden die Beutefanghandlungen
so lange ausgeldst, bis auch auf optimal wirksame Attrappenteize hin keine Antwort
mehr erfolgte. Der AAM der Beutefanghandlung bei der Larve von Aeschna cyanea ist,
soweit es sich um Formmerkmale handelt, wenig selektiv. Bereits durch eine kleine,
flache Kreisscheibe vermag das Beutefangverhalten fiir alle grofleren und anders ge-
formten Objekte mitermiidet zu werden. Selektives Ansprechen erfolgt auf unterschied-
liche Bewegungsweisen des auslésenden Reizes hin. Ist die Reaktion auf eine langsam
bewegte Attrappe hin bereits erloschen, so 1ift sie sich durch eine heftiger bewegte im-
mer noch ausldsen. Als optimal stellte sich eine tinzelnde, ruckweise, nicht zu schnelle
Bewegung der Beuteattrappen heraus (HorpENHEIT 1964a, b). Den Versuchsergebnis-
sen sei eine Aufstellung der benutzten Abkiirzungen vorangestellt:

H = Heranbewegen (Schwimmen, alt = alternierend
Laufen, Schleichen) opt = optisch

S = Schnappen takt = taktil

fr = frontal part = partiell

do = dorsal

Die anfinglich auslsbare Zahl der Instinkthandlungen erhilt den Index o (zum Bei-
spiel S, fiir das Schnappen), die nach einer bestimmten Zeit erneut auslésbare Zahl den
Index 1. Formelmifig kann dies folgendermaflen ausgedriickt werden:

So 2 Std S1

Der Strich deutet die Pause an. Die Linge des Erholungsintervalls ist {iber dem Strich
angegeben worden. S do S fr bedeutet, dafl nacheinander die Schnapphandlung zu-
nichst auf dorsale und dann auf frontale Reizung hin ermiidet worden ist. Da keine
Erholung gemessen wurde, eriibrigen sich die Indizes.

Bei g 4 5td
°P" TS take ;

ist im Erholungsintervall unmittelbar nach einer Ermiidung auf optische Reize hin das
Schnappen durch taktile Reize weiter ausgelost worden.

S opt

Das Schnappen (5-51)

Wird S, gegen S; fiir ein konstantes Intervall (zum Beispiel 2 Std) graphisch aufgetra-
gen, so ergibt sich eine Gerade, was bedeutet, daff unabhingig von S, prozentual stets
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Abb. 2: S, St Erholung des Schnappens

die gleiche Erholung erfolgt (Abb. 1). Diese betrigt bei Aeschna cyanea nach Inter-
vallen von 2, 4 oder 6 Stunden im Durchschnitt 10, 25 oder 37 Prozent (Abb. 2). Die
Streuung der Mefwerte nimmt mit dem zeitlichen Abstand von S, laufend zu, so daf}
auf eine Benutzung noch groflerer Intervalle verzichtet wurde.

Das Heranbewegen (Ho—Hi)
Bei den Versuchen wurde sowohl die Zeit des Heranbewegens als auch die zuriick-

gelegte Wegstrecke gemessen. Da die Ergebnisse beider Verfahren sich gleichen, geniigt
hier die Wiedergabe der durch die Zeitmessung gewonnenen Erholungskurve (Abb. 3).



88 MaNrFrED HOPPENHEIT

50
R
*>
- +
<
= o +
E + . +
. + s
fe=l
g : :
! +
" +
7% ++ 1
10+ 7 N
1
// +
.
.
B
T T T
2 4 6 Std
Abb. 3: H, Hi Erholung des Heranbewegens

Die Echolung des Heranbewegens erfolgt anfinglich schneller (vgl. den Anfangsteil der
Kurven), bleibt aber bereits nach 4 Stunden hinter der des Schnappens zuriick. Sie
betridgt nach den Intervallen von 2, 4 oder 6 Stunden im Durchschnitt 15, 21 oder 29
Prozent. Ahnlich wie bei Epiblemum scenicum (PrecHT & Frivrac 1958) wird bei
Ermiidung nur einer Teilhandlung des Beutefangs stets der ganze Satz betroffen. Bei
Aeschna cyanea vermag nur das Schnappen alle restlichen Teilhandlungen (HorpEN-
HEIT 1964c¢) mit zu ermiiden. Nach einer Ermiidung des Heranbewegens ist es jedoch
noch viele Male ausldsbar. Bei Epiblemum besteht ein dhnliches Verhdltnis zwischen
Heranlaufen und Beutesprung. Das Heranlaufen ermiidet den Beutesprung total, der
Beutesprung das Heranlaufen nur teilweise. Es liegt der Gedanke nahe, dafl es sich bei
der Ermiidung des Heranbewegens bei Aeschna im Gegensatz zu der des Schnappens
um eine - wie auch bei Epiblemum gefundene — partielle Erschépfung des Beutefang-
verhaltens handelt. Wie spiter mitgeteilt wird, zeigt auch die Erholung des Schnap-
pens, wenn es nur durch frontal oder dorsal dargebotene Attrappen ausgelost wird,
einen der Erholung des Heranbewegens dhnlichen Verlauf. Auch in diesen Fillen wird
das Beutefangverhalten nur partiell erschopft.

Ermiidung des Schnappens durch frontal und dorsal
vorgefithrte Attrappen

Erloscht die Schnappreaktion auf eine frontal vorgefiihrte Attrappe, so 1ifit sie
sich gleich anschliefend durch laterale und nach einem erneuten Erldschen weiter durch
dorsale Reizung hervorrufen. Auch die dem Tier von unten gebotene Attrappe 16st nach
Ermiidung durch eine der genannten Reizarten neue Schnapphandlungen aus. Es ist zu
beachten, daB nach frontaler Ermiidung auf laterale Reize hin keine Zuwendung mehr
erfolgt; um das Schnappen erneut auszuldsen, mufl die Attrappe von der Seite nach
vorn gefithrt werden. Bei dorsaler Reizung wurde die Attrappe in waagerechter Lage
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Abb. 4: S, fr Sy fr S do Erholung des Schnappens in frontaler mit anschlieflender Er-
schpfung in dorsaler Reizrichtung. Unterer Teil der Abbildung: S, fr Si fr; oberer Teil
der Abbildung: Sdo : S fr

iiber den Kopfen der Tiere bewegt. Nach der Zuwendung erfolgt das Schnappen in
Richtung der dorsal befindlichen Attrappe. Eine Reaktion auf die verinderte Reizrich-
tung lief sich meist nicht sofort, sondern erst durch wiederholte Reizung erreichen. Bei
der in Abbildung 2 dargestellten Ermiidung wurde die Attrappe satzweise im Wechsel
von allen Seiten geboten.

Um weitere Einblicke in die Ermiidungs- und Erholungsvorginge zu bekommen,
wurden Erholungskurven fiir frontale, dorsale und kombinierte Reizung aufgenom-
men. Die Erholung nach einer Ermiidung durch frontale und dorsale Reizung zeigen die
unteren Kurven der Abbildungen 4 und 5. In der Abbildung 4 handelt es sich um den
Versuch

So fr 31 fl‘, (1)
in der Abbildung 5 um das gleiche Experiment mit dorsaler Ausldsung des Schnappens:
S, do S, do. (2)

Wie beim Heranbewegen (Abb. 3) ist der Anstieg der Erholungskurven dieser Versuche
zunichst steil, um dann flacher zu werden. Die Erholung verlduft anfangs schneller als
nach einer auf alle mdglichen Reizrichtungen hin erfolgten Ermiidung (Abb. 2) und
bleibt spiter hinter dieser zuriick. Es besteht ein Unterschied in der Erholung auch fiir
die beiden Reizrichtungen dorsal und frontal, der aus Tabelle 1 zu ersehen ist.
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Abb. 5: So do—— 51 do S fr Erholung des Schnappens in dorsaler mit anschlieflender Er-

schépfung in frontaler Reizrichtung. Unterer Teil der Abbildung: S, do Sy do; oberer

Teil der Abbildung: S fr : S, do (ausgezogene Kurve). S do S fr Erholung des Schnap-

pens in frontaler nach Erschépfung der Antwortbereitschaft in dorsaler Reizrichtung, oberer
Teil der Abbildung, gestrichelte Kurve

Tabelle 1

Erholung des Schnappens nach frontaler und dorsaler Reizung;
Mirttelwerte der Abbildungen 4 und 5

Erholungsintervall in Stunden Erholung in Prozenten von S¢
frontal dorsal
2 19 25
4 27 26
6 34 28

Der unterschiedliche Verlauf der Erholung lifit sich durch die Annahme erkliren,
daf eine mehr oder weniger starke partielle Ermiidung des Beutefangverhaltens statt-
findet. Da die Zahl der ausldsbaren Schnapphandlungen bei frontaler Reizung erheb-
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lich hoher ist als bei dorsaler, gleicht die frontale Ermiidung mehr der auf alle Reiz-
richtungen hin erfolgten Ermiidung als die dorsale, was sich in der groferen Steilheit
der Erholungskurve ausdriickt. Ewsrt (1965) beobachtete bei Versuchen zur Ermiid-
barkeit der Richtbewegung bei der Erdkrote eine anfinglich ,schnelle Erholung® nach
einer einzelnen Reizserie ohne Pause, wobei sich die Reaktionsbereitschaft einem Wert
nihert, der einer nur teilweisen Erholung entspricht. Nach einer Ermiidug durch eine
ganze Reizserienfolge mit Pausen erholen sich die Tiere dagegen langsamer. Abnliches
fand Precur (1952) beim Fluchtsprung von Salticiden. Zeigt Bufo nach 24 Stunden
wieder die alte Reaktionsbereitschaft, so nimmt der Erholungsvorgang bei Aeschna
lingere Zeit in Anspruch. Man erreicht das alte Niveau in kiirzerer Zeit, wenn man die
Tiere nach einem Versuch fiittert und 2 Tage in Ruhe [ifit (HoppenHEIT 1964b).

Mit der Ermiidung des Schnappens auf frontale Reizung hin erldscht auch weit-
gehend die Antwortbereitschaft auf eine unmittelbar folgende dorsale Reizung. Die
Schnappzahlen verhalten sich bei

SfrSdo ‘ (3)
wie 1:0,07 (26 Versuche). Nach dorsaler Reizung hingegen 148t sich das Schnappen
durch frontale Reizung noch viele Male auslésen. Die Schnappzahlen verhalten sich bei

SdoSfr )
wie 1:0,30 {34 Versuche).

Die Ermiidung des Schnappens und der Verlauf der Erholung kénnen allein auf
frontale oder dorsale, aber auch auf kombinierte Reizung hin untersucht werden. Es
kann sowoh! nacheinander frontal und dorsal als auch alternierend bis zum Ausblei-
ben der Schnappreaktion gereizt werden. In einem Versuch der Form

S, do S, fr 2594 § do S, fr (5)

148t sich bei S,, je nachdem, ob die anfingliche dorsale Reizung bis zur Ermiidung ge-

trieben oder aber vorher abgebrochen wird, das Verhilinis der Schnappzahlen zugun-
sten von dorsal oder frontal verschieben,

Tabelle 2
Sodo Sofr_25d g 44 g fr; die Abhidngigkeit der dorsal und frontal ausldsbaren Zahl der

Schnapphandlungen von S, do und S fr nach 2stiindiger Erholung fiir
totale und partielle Ermiidung von S, do

Ermiidung von Anzahl der
S, do Sodo : Sofr Sido : Sifr Versuche
total 1:03 1:1,0 26
partiell 1:38 1:0,15 13

Das Zahlenverhiltnis S, do : S, fr = 1:0,3 (1. Zeile der Tab. 2) bekommt man,
wenn man zunichst auf dorsale Reizung hin total ermiidet und dann feststellt, wie
hiufig sich die Reaktion noch auf einen frontalen Reiz hin ausldsen l4ft. In der zwei-
ten Zeile der Tabelle wurde die anfingliche dorsale Ermiidung nicht bis zum Ausbleiben
der Reaktion getrieben, sondern vorher abgebrochen, so dafl sich das Zahlenverhilenis
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von S, do : S, fr zugunsten von frontal verschob. Es zeigt sich, dafl das Verhiltnis von
S, do : S, fr auf die Erholung (S; do : Sy fr) einen Einfluf} hat.

In weiteren Versuchen wurde untersucht, inwieweit sich die Erholung fiir die dor-
sale und frontale Reizrichtung dndert, wenn nach, vor beziehungsweise wihrend des
Erholungsintervalls Reaktionen in der jeweils anderen Richtung ausgeldst werden. In
einem Versuch der Form

S, do 234 Sfr S, do (6)
verhalten sich die Schnappzahlen von S fr und S; do wie 1:0,36; bei
S, do S frS; do (7)

ohne Intervall wie 1 : 0,18 (8 Versuche). Die letzten Versuche zeigen, dafl die Antwort-
bereitschaft auf dorsal und frontal erscheinende Reize anfangs und nach einem Erho-
lungsintervall (zum Beispiel bei S; do : §; fr in der Tab 2) unterschiedlich ist. Aus Ab-
bildung 6 kann entnommen werden, dafl in dem Versuch (6) die Erholung zwar hinter
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Abb. 6: Sy do S fr Sy do Erholung des Schnappens in dorsaler Reizrichtung mit Er-
schopfung der Antwortbereitschaft in frontaler Reizrichtung nach dem Erholungsintervall

der Kontrolle zuriickbleibt, aber audh nicht gleich Null ist. Es ist dabei gleichgiiltig, ob
die Ermiidung durch frontale Reizung vor oder nach dem Erholungsintervall erfolgt.
Die Erholung der dorsalen Reaktionsbereitschaft in dem Versuch

SodoSfr -2 5 do (8)

bleibt in gleichem Mafle hinter der Kontrolle zuriick wie bei frontaler Reizung nach
dem Erholungsintervall (Abb. 7). Wir erhalten bei einer frontalen Reizung im An-
schlufl an S, do ein dem Versuch (6) entsprechendes Ergebnis.

Bei So dopart S fr Sy do 9

wird S, do nur teilweise ermiidet. Die Schnappzahlen von S fr und S¢ do verhalten
sich hier im Gegensatz zu Versuch (7) wie 1 : 0,9 (8 Versuche). Wenn die dorsale Rei-
zung vor der frontalen erfolgt, und zwar so, daff sie nicht zur totalen Ermiidung fithrt,



Ermiidung des Beutefangverhaltens bei Aeschna 93

-
50~
< ol
5 rt
o
0
° .
=3
— + e
& I
- ¥ Kontroite
,8_ | . S, do—$,do
E5
&
10 2
b
it
4+
T 7
2 4 Std
2 Std

Abb. 7: Sgdo Sfr St do Erholung des Schnappens in dorsaler Reizrichtung mit Er-
schopfung der Antwortbereitschaft in frontaler Reizrichtung vor dem Erholungsintervall

vermag die frontale Reizung die Antwortbereitschaft bei Sy do nicht in dem gleichen
Mafle herabzusetzen wie in dem Versuch (7).

Zur Klirung der Frage, ob die bei den letzten Versuchen angetroffenen Verhilt-
nisse auch fiir die umgekehrte Reizfolge frontal-dorsal-frontal gelten, mufiten weitere
Versuche durchgefiihrt werden. Bei einem Versuch der Form

Sofr 2% Sdos, fr (10)

verhalten sich die Schnappzahlen von S do und Sy fr wie 1:0,1 (12 Versuche). Die
Erholung bleibt weit hinter der Kontrolle zuriick, und zwar betrigt sie im Durch-
schnitt 3,5 Prozent (S; fr ausgedriickt in Prozenten von S, fr). Bei

So frSdo §¢ fr (11)

besteht zwischen S do und S; fr ein Verhiltnis von 1:0,16 (11 Versuche). Daran in-
dert sich auch nichts, wenn in dem Versuch

So frpar S do Sy fr (12)

S, fr nur teilweise ermiidet wird; S do und Sy fr stehen dann in einem Verhiltnis
von 1 :0,1 (12 Versuche). Die Versuche zeigen eine deutliche Schwichung der Antwort-
bereitschaft bei Sy fr, wenn in der Folge frontal-dorsal-frontal gereizt wird. Es ist zu
beriicksichtigen, dafl die peripheren Bezirke des Komplexauges bei Aeschna im wesent-
lichen der Perzeption einer seitlich oder oben erscheinenden Beute dienen (Tonner
1938). Stets folgt der Wahrnehmung die Einstellungsreaktion, durch die das Objekt in
den binokularen Sehraum der vorderen Ommatidien gelangt, worauf dann, wenn sich
die Beute im Bereich der Fangmaske befindet, das Schnappen ausgeltst wird. Auf eine
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dorsal erscheinende Beute reagiert das Tier durch Aufrichten des Vorderksrpers, so dafl
bei dorsaler Vorfilhrung der Attrappe sowoh! die Einstellungs- als auch die anschlie-
Rend frontal erfolgende Schnappreaktion betfitigt wird. In unseren Versuchen ist also
stets die wiederholte Ausldsung der dorsalen Einstellungsreaktion mit einer Ermiidung
der frontalen Schnappreaktion verbunden. Bei Versuchen der Form

S, do S;doSfr (13)

scheint es, wenn wir von dem Wert nach 4 Stunden einmal absehen, so zu sein, dafl
fiir die durch frontale Vorfiihrung der Attrappe ausldsbare Schnappreaktion stets ein
etwa gleicher Rest iibrigbleibt (oberer Teil der Abb. 5), Dafl auch fiir die durch die an-
fingliche dorsale Reizung teilweise ermiidete Schnappreaktion eine Erholung erfolgt,
zeigt der Versuch

S, do Sfr (14)

(oberer Teil der Abb. 5). Offensichtlich wird in dem Versuch (13) die geringe Er-
holung der durch S, do teilweise ermiideten Schnappreaktion bereits durch Sy do er-
faft, so dafl das Verhdltnis S fr : S, do bei allen Versuchsintervallen gleichbleibt. Bei

S, fr SifrSdo (15)
erfolgt eine Zunahme der dorsal ausiosbaren Schnappreaktionen mit der Erholung
(oberer Teil der Abb. 4). Bei frontaler Ausldsung des Schnappens werden die dorsalen
Ommatidien nicht mitgereizt.

1005, do S, fr
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Abb. 8 Abb. 9

Abb. 8: So do frait 2 Sed Sy do S1 fr Erholung des Schnappens nach Erschopfung der Antwort-

bereitschaft durch alternierende dorsale und frontale Reizung
2 Std

Abb. 9: So do t fralt S1 do. Erholung des Schnappens in dorsaler Reizrigﬁtqu nach Er-
schépfung der Antwortbereitschaft durch unterbrochene dorsale Reizung; t fr ist die Zeit, die
bei alternierender Reizung fiir die frontale Ausl8sung des Schnappens bendtige wird
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Neben der bisher verwendeten sukzessiven Form der Reizung, bei der die Attrap-
pe zuerst in der einen und dann in der anderen Reizrichtung vorgefithrt wurde, lifit
sich die alternierende verwenden, wobei die Reizrichtung nach jeweils 10 Schnapp-
reaktionen gewechselt wird. Fithrt man bei alternierender Reizung Versuche der Form

S, do fryy 2594 S; do Sy fr (16)

durch, so liegen die Erholungswerte iiber der Kontrolle (Abb. 8). Bei alternierender
Reizung scheint die Erholung erleichtert zu sein. Es ist zu fragen, ob der gleiche Effekt
erzielt wird, wenn anstelle von frontal die dafiir benétigte Zeit als Pause in den Ver-
such einbezogen wird. In

S, do t fry =239 S, do (17)

bedeutet t fr die Zeit, die fiir 10 durch frontale Reizung ausgeldste Schnapphandlungen
benétigt wird. Der Mittelwert der Erholung liegt etwas unter dem Kontrollwert

(Abb. 9; bei S, do fr 2345, do liegt Sy do iiber der Kontrolle). Daraus folgt, daf§
der Wechsel zwischen den beiden Reizrichtungen fiir die Erholung entscheidend ist. Es
ist noch hinzuzufligen, dafl bei alternierender Reizung die Zahl der Schnappreaktionen
bei S, gréfer zu sein scheint als bei sukzessiver Reizung.

50
= A
[e) +
o s
. - /
5]
" / Kontrolle
. S,—S
g AT
,// ¥
-
10
T T
4 6 Std
4 Std
Abb. 10: S, opt [ S take | S1opt Erholung des Schnappens nach einer auf alle méglichen
Reizrichtungen hin erfolgten Ermiidung mit takriler Auslésung der Schnappreaktion im Er-
holungsintervall

Optische und taktile Auslésung der Schnapphandlung

Koenier (1924) 16ste das Schnappen durch einen gegen den Kérper der Larven
gerichteten feinen Wasserstrahl aus. Von uns wurde eine diinn ausgezogene Pipette be-
nutzt, die ein Gummihiitchen trug. Mit diesem einfachen Gerit i8¢t sich ein gut aus-
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lésender, kurzzeitiger Wasserstrom erzeugen, Um eine méglichst weitgehende Ermii-
dung zu erzielen, mufl der Wasserstrahl aus allen Richtungen auf den Kopf, die Vor-
derextremititen und die Mundwerkzeuge gerichtet werden. Der Versuch

4 Std

| S takt [

zeigt, dafl die im Erholungsintervall taktil ausgeldsten Schnapphandlungen keinen
verzégernden, sondern eher sogar einen beschleunigenden Einflufl auf die Erholung
nach totaler Ermiidung durch optische Reize haben (Abb. 10). Auf taktile Reizungen
hin ist ein volliges Erléschen der Schnappbereitschaft nur schwer zu erreichen. Beim
obigen Versuch entfallen auf die anschlieflende taktile Ausldsung etwa 30 Prozent der
bei optischer Ausldsung zu erzielenden Schnappreaktionen.

S, opt Stopt

DISKUSSION

Aus den Ergebnissen der in verschiedener Form durchgefiihrten Ermiidungsver-
suche 148t sich ein alle Resultate erklirendes Prinzip nicht gewinnen. Es mufl zunichst
unterschieden werden zwischen der dorsalen Reizung, bei der immer zuerst die Ein-
stellungsreaktion und dann das in frontaler Richtung erfolgende Schnappen ausgeldst
werden, und der frontalen Reizung in horizontaler Richtung, bei der die Einstellungs-
reaktion nicht betitigt wird. In Tabelle 3 sind die wichtigsten Ergebnisse der mit kom-
binierter dorsaler und frontaler Reizung durchgefithrten Versuche tibersichtlich zusam-
mengestellt.

Tabelle 3

Zusammenstellung der wichtigsten Ergebnisse der mit kombinierter dorsaler
und frontaler Reizung durchgefiihrten Versuche

Ermiidung von Versuch Versuch

So do bzw. S, fr Nr. Nr.

(keine Pause) S fr S do €] Sdo S fr “4)
1:0,07 1:03

total S fr Sy do (6) Sdo Sifr (10)

{(2stiindiges 1: 0,36 1:0,1

Erholungsintervall)

partiell S fr Sy do 9) S do Spfr (12)

(keine Pause) 1:09 1:01

Die rechte Spalte der Tabelle bietet dem Verstdndnis keine Schwierigkeiten, Of-
fensichtlich schnappt die Larve von Aeschna cyanea bevorzugt in horizontaler Rich-
tung; jedenfalls it sich die Schnappreaktion durch Auslésung in dieser Richtung
weitgehender ermiiden als in vertikaler. Ist eine totale oder partielle Ermiidung in hori-
zontaler Richtung erfolgt, so vermag eine nach einer Pause oder anschlieRend erfol-
gende dorsale Auslésung des Schnappens die dann fiir die horizontale Reizrichtung zur
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Verfiigung stehende Antwortbereitschaft mit zu erschépfen (2. und 3. Zeile der Ta-
belle). Uberraschenderweise liegen die Verhiltnisse bei der umgekehrten Reizfolge
dorsal-frontal-dorsal anders (linke Spalte). Ist eine Ermiidung des Schnappens in ver-
tikaler Richtung erfolgt, so verliuft die Erholung der Antwortbereitschaft in dieser
weitgehend geschiitzt vor Mitermiidung durch die horizontale Auslésung der Schnapp-
reaktion. Dieses zeigt sich besonders deutlich, wenn in dem Versuch (9) S, do nur teil-
weise ermiidet wird.

Nach Ermiidung durch optische kann bei der Larve von Aeschna das Schnappen
durch taktile Reize erneut ausgeldst werden. Untersuchungen iiber die Ausldsung eines
Verhaltens iiber verschiedene Sinnesgebiete liegen vor von PrechTL (1953), KUENZER
(1958), Precur & FrEYTAG (1958), CLARK (19602) und EwerT (1965). Danach ist
eine Reaktion nach Erldschen der Antwortbereitschaft auf einem Sinnesgebiet durch
alleinige oder zusitzliche Reizung iiber ein anderes stets weiterhin auslésbar, Reiz-
spezifische Ermiidung auf dem gleichen Sinnesgebiet hat sich fiir den Wischreflex des
spinalen Frosches, fiir das Kollern des Puters und fiir die Einstellungsreaktion auf
Beute bei der Erdkrite und beim Riickenschwimmer nachweisen lassen (FRANZISKET
(1953), ScuNEDER (1954), ScHLEIDT (1954), Eikmanns (1955) und Worpa (1961).
Reizspezifisch ermiidet die Schnappreaktion bei Aeschna auf unterschiedliche Bewe-
gungsweisen des Beuteobjekts hin. Das Ausbleiben der Reaktion ist demnach weder auf
eine Ermiidung des Koordinationszentrums noch auf eine neuromuskulire Ermiidung
zuriickzufiihren, Worpa konnte bei Notonecta und Kuczka bei der Erdkrite allein
durch Stimulation, ohne daf eine Reaktion erfolgte, die Antwortbereitschaft herab-
setzen. Es ist also nicht die Wiederholung der Reaktion, sondern die wiederholte Rei-
zung fir das Ausbleiben der Handlung verantwortlich. Der Ort der Ermiidungs-
erscheinungen ist demnach in zentralnervésen, der Afferenz zugehdrigen Strukturen
zu suchen. Es wird in der Ethologie bei einer derartigen Lokalisation von einer affe-
renten Schranke gesprochen, deren Funktionsweise aber noch unbekannt ist.

Uber die Ermiidbarkeit der Einstellungsreaktion bei der Larve von Aeschna
cyanea kann nach unseren Versuchen nichts ausgesagt werden, da mit ihrer Ausisung
immer auch eine Betitigung der Schnappreaktion verbunden war. Nach den Unter-
suchungen von PrecHT (1952), HiNDE (19542, b; 1960), Kuczra (1956), EIKMANNS
(1955), PrecuT & FrEYTAG (1958), KUENZER (1958) WoLDa (1961) und Ewerr (1965)
verlduft eine Erholung zunichst schnell und dann langsamer. Betrigt bei der hungrigen
Aeschna-Larve nach hohen Schnappzahlen und Ermiidung auf alle Reizrichtungen hin
die Erholung nach 6 Stunden bereits 37 Prozent, so liegt sie nach 24 Stunden bei 42 und
nach 48 Stunden bei 66 Prozent. (Durchschnittswerte von Versuchen mit je 4 Tieren).
Der typische, erst steile, dann flache Anstieg der Erholung findet sich bei der Larve von
Aeschna sowohl beim Heranbewegen als auch bei der Schnappreaktion. Die nach
einer auf alle moglichen Reizrichtungen hin erfolgten Ermiidung des Schnappens zu
beobachtende Erholung beginnt mit einem flachen Anfangsteil (Abb. 2).

Taktile Auslésung des Schnappens im Erholungsintervall nach optischer Ermii-
dung hat keinen senkenden, sondern eher einen schwach stimulierenden FEffekt auf
die Antwortbereitschaft gegeniiber optischen Reizen. Ewert (1965) beobachtete, dafl
bei der richtungsspezifischen Ermiidung der Richtbewegung der Erdkréte die Erholung
eines Retinabezirks durch die Reizung eines anderen beschleunigt wird. Eine #hnliche
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Erscheinung fand WoLrpa (1961) bei Notonecta bei lateraler Ermiidung und kontra-
lateraler Reizung wihrend der Erholungszeit.

ZUSAMMENFASSUNG

1. Bei der Larve von Aeschna cyanea MiLr. fihrt die Ermiidung der Schnapphand-
lung allein zu einem Ausbleiben aller anderen Teilbandlungen des Beutefangs.

2. Die Erholung einer erschopften Instinkthandlung verlduft zunichst schnell, dann
langsamer, hat aber nach 24 Stunden noch nicht das Ausgangsniveau erreicht. .

3, Die Erholung der nur partiell durch dorsale oder frontale Reizung erschdpften
Schnappbereitschaft erfolgt anfangs schneller als nach Erschépfung auf alle Reiz-
richtungen hin, bleibt aber spiter hinter dieser zuriick. Die typische, erst steile,
dann flache Erholungskurve beginnt nach einer Ermiidung auf alle Reizrichtungen
hin mit einem flachen Anfangsteil.

4. Die Erholung des Heranbewegens zeigt den gleichen Verlauf wie die Erholung der
nur durch dorsale oder frontale Auslsung erschopften Schnappreaktion.

5. Die Schnappreaktion ermiidet reizspezifisch fiir optische und taktile Reize.

6. Die taktile Ausldsung des Schnappens im Erholungsintervall hat keinen senkenden
Finfluf auf die Erholungsrate der durch optische Auslésung erschépften Schnapp-
bereitschaft.

7. Die Schnappreaktion ermiidet auf dem optischen Sinnesgebiet reizspezifisch fiir
unterschiedliche Bewegungsweisen eines Beuteobjekts.

8. Die wiederholte frontale Auslésung der Schnapphandlung erschdpft weitgehend
auch die Antwortbereitschaft auf eine anschliefend dorsal erfolgende Reizung,
wihrend die wiederholte dorsale Ausldsung der Schnapphandlung die Antwort-
bereitschaft auf eine anschliefend erfolgende frontale Reizung nur teilweise er-
schopft.

9. Die Erholung der durch frontale Reizung erschopften Schnappbereitschaft wird
durch im Erholungsintervall dorsal ausgeldste Schnappreaktionen stirker beein-
flufe als die Erholung der erschopften dorsalen Antwortbereitschaft durch im
Erholungsintervall frontal ausgeldste Schnappreaktionen.

10. Der Ort der Ermiidungserscheinungen ist in zentralnervosen, der Afferenz zuge-
hérigen Strukturen zu suchen.

Berichtigung: In einer frilheren Asbeit (HoprEnHEIT 1964b) unterliefen zwei Rechen-
fehler. Bei »geschnappt (gestaut)* in der Abbildung 8 ist der richtige Wert nach 10 Minuten
164 statt 153 und nach 15 Minuten 92 statt 71. In der Abbildung 9 indern sich infolgedessen
die entsprechenden Werte (65 statt 70%0 und 64 statr 839).
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