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ABSTRACT: On fatigue of the innate prey-catching behaviour in the larva of Aeschna 
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 ai°cer 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 opticaI 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-cat&ing 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. 

E I N L E I T U N G  

Bei den meisten Instinkthandlungen ist bekanntlich nach wiederholter Aus- 
16sung mehr oder weniger schnell ein Ausbleiben der Reaktion zu beobachten; l~ingere 
Nichtausl/Ssung fiihrt dagegen zu einem leichteren Ansprechen auch in nicht optlmalen 
Reizsituationen. Beim Fehlen ~iuflerer Reize k6nnen Instinkthandlungen schlieglich 
sogar im Leerlauf ablaufen. 

Das mit der wiederholten Aust6sung verbundene Ausbleiben einer Reaktion ist 
in den letzten Jahren mehrfach Gegenstand verhaltensphysiologischer Arbeiten ge- 
wesen. Beschr~inken wir unsere Betrachtungen zun~ichst auf einfache Reaktionen. BIRU- 
Kow (1952) untersuchte das Ausbleiben der als Gleichgewichtsreaktion bekannten Kom- 
pensationsbewegung des Kopfes bei um ihre Querachse gedrehten Fr6schen. Das nur 
nach partieller Desafferentierung beziehungsweise Blendung zu beobachtende Aus- 
bleiben der Reaktion betrifR jeweils nur die der Kipprichtung zugeordnete Kompensa- 
tionsbewegung. KOLB (1955) und BI3Tz-KuENZER (1957) fiihrten diese Untersuchungen 

1 Mit Hilfe der Deutschen Fors&ungsgemeinschafL 
2 Neue Anschri~: Biologische Anstalt Helgoland, Zentrale, 2 Hamburg 50, Palmaille 9. 
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welter und fanden eine streng reizspezifische ,,Ermiidung" der Lagereaktion. Wei- 
tere Arbeiten auf dem Gebiet der ,,relativ einfachen Verhaltenseinheiten" (BIRuXow 
1955) durch FRANZISKET (1953), EIKMANNS (1955), KUCZltA (1956), DOI~RWXCHTEI~ 
(1957), KUrNZ~R (1958) und CLA•I< (1960a, b) fiihrten zu einem Vergleich mit analo- 
gen Vorg~ingen beim Ausbleiben yon Instinkthandlungen nach ,,Ermiidung" durch wie- 
derholte Ausl~Ssung. Bereits v. BIJI)DEN~ROCK (1931) schlofg aus Untersuchungen yon 
HOFFMANN (1914) tiber die Innervation yon Krebsmuskeln und elgenen Untersuchun- 
gen tiber den Schattenretlex auf eine nicht die Sinneszellen oder die Motorik betref- 
fende ,,Ermiidung". Das Ausbleiben des Schattenreflexes bei Balanus ist um so eher zu 
beobachten, je schw~icher die Reizung ist, wobei die Erholungspausen zwischen zwei 
schwachen Reizen i~inger als zwischen zwei starken sein mtissen. In diesem Geschehen, 
das er auf Vorg~inge im Zentralnervensystem zurtickftihrt, sieht v. BUI)I)ENm~OCK 
einen wesentlidxen Unterschied zu den echten Ermtidungen, die sich vieI leichter durch 
starke als durch schwache Reize herbeiftihren lassen. Neuere Untersuchungen tiber die 
Lokalisation dieser Adaptationserscheinungen (PI~eCHTL 1953) ftihrten zu dem Be- 
griff der afferenten Schranke, durch den ausgedriickt werden soil, daf~ der Ort der ,,Er- 
miidung" in der Kette: Sinnesorgan, angeborener ausltSsender Mechanismus (AAM), 
Koordinationszentrum, motorisches Neuron noch vor dem Koordinationszentrum zu 
suchen ist. 

Fiir die yon DREES (1952), Pi~rCHT (1952), Pi~ECHTL (1953), HINI)E (1954a, b), 
SCHN~II)~R (1954), FIrI)t~ER (1954), SCHLrmT (1954) und in letzter Zeit auch yon 
RILLING, MITTELSTAEDT & ROEDER (1959), HINDE (1960), WOLDA (1961), PLETT 
(1962, 1964) und LAISDIEN (1965) untersuchten ,,Ermtidungserscheinungen" bei kom- 
plizierteren Instinkthandlungen haben PRECHT & FREYTAG (1958) mehrere Erkt~irungs- 
m/Sglichkeiten diskutiert (vgt. auch SIMONSON 1935 und PRECHT 1960). EWERT (1965) 
versucht elne mathematische Fassung des Ermfidungsvorganges im Einklang mit regei- 
technischen Vorstellungen. Wenn im folgenden anstelle yon Ausbleiben und Wieder- 
erscheinen elner Reaktion, yon Ermiidung und Erholung ohne Anfiihrungszeichen die 
Rede ist, so soil durch die Wahl dieser beschreibenden Ausdrticke den Ergebnissen 
kiin~iger Untersuchungen nicht vorgegriffen werden. 

MATERIAL UND METHODE 

Larven yon Aeschna cyanea MOLL. wurden in einem Waldgebiet in der N~ihe 
Kiels in Ttimpeln und Bombentrichtern gefangen, einzeln in leicht durchlti&eten 
1/2-Liter-Gl~isern gehalten und mit Tubifiziden und Teilen yon Regenwtirmern gefiit- 
tert. In den Versuchen wurden hungrige Tiere 2 oder 3 Tage nach der letzten Fiitte- 
rung verwendet. Die Versuchsmethodik ist bereits friiher (Hovl'rNHrlT 1964a, b) ein- 
gehend geschildert worden. 
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UNTERSUCHUNGSERGEBNISSE 

V o r b e m e r k u n g e n  

Die Beutefanghandlung der Larve yon Aeschna cyanea beginnt mit der Einstel- 
lungsreaktion, indem das Tier sich so einstellt, dai~ seine Medianebene in Ri&tung der 
Beute weist. Der Zuwendung folgt das Heranbewegen, das je nach N~he und Bewe- 
gung des Objekts ein SchMchen, Laufen oder Schwimmen sein kann. Kommt die Beute 
in den Bereich der Fangmaske, so erfolgt das Schnappen. Nach Methoden yon Dv, E~s 
(1952), PR~CHT (1952), PREc~rr & FI~EYTAO (1958) wurden die Beutefanghandlungen 
so lange ausgel&t, bis auch auf optimal wirksame Attrappenreize bin keine Antwort 
mehr erfolgte. Der AAM der Beutefanghandlung bet der Larve yon Aeschna cyanea ist, 
soweit es sich um Formmerkmale handelt, wenig selektiv. Bereits durch eine Heine, 
flache Kreisscheibe vermag das Beutefangverhalten flit alle griSgeren und anders ge- 
formten Objekte mitermiidet zu werden. Selektives Ansprechen erfolgt auf unterschied- 
liche Bewegungsweisen des ausl/Ssenden Reizes him Ist die Reaktion auf eine langsam 
bewegte Attrappe hin bereits erloschen, so liifgt sie sich durch eine hefLiger bewegte im- 
mer noch ausl&en. Als optimal stellte sich eine t~inzelnde, ruckweise, nieht zu schnelle 
Bewegung der Beuteattrappen heraus (HoI3PENHEIT 1964a, b). Den Versuchsergebnis- 
sen set eine Aufstellung der benutzten Abktirzungen vorangestellt: 

H = Heranbewegen (Schwimmen, alt = alternierend 
Laufen, S&Iei&en) opt = optisch 

S = Schnappen takt = taktiI 
fr = frontal part = partiell 
do = dorsal 

Die anf~inglich ausRSsbare Zahl der Instinkthandlungen erh~ilt den Index o (zurn Bet- 
spiel So fiir das Schnappen), die nach ether bestimmten Zeit erneut ausl~Ssbare Zahl den 
Index 1. Formelm~igig kann dies folgendermagen ausgedriickt werden: 

So 2 Std S1 

Der Strich deutet die Pause an. Die Liinge des Erholungsintervalls ist tiber dem Strich 
angegeben worden. S do S fr bedeutet, dag nacheinander die Schnapphandlung zu- 
n~ichst auf dorsale und dann auf frontale Reizung hin ermiJdet worden ist. Da keine 
Erholung gemessen wurde, eriibrigen sich die Indizes. 

4 std Si opt Bet So opt j S takt l 

ist im Erholungsintervall unmittelbar na& einer Ermiidung auf optische Reize hin das 
S&nappen dutch taktile Reize wetter ausgeRist worden. 

D a s  S c h n a p p e n  (S0-S 0 

Wird So gegen Si fiir ein konstantes Intervall (zum BeispM 2 Std) graphisch aufgetra- 
gen, so ergibt sich eine Gerade, was bedeutet, daf~ unabh~ingig von So prozentual stets 
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Abb. 2: So S1 Erholung des Schnappens 

die gleiche Erholung erfolgt (Abb. 1). Diese betr~igt bei Aeschna cyanea nach Inter- 
vallen yon 2, 4 oder 6 Stunden im Durchschnitt 10, 25 oder 37 Prozent (Abb. 2). Die 
Streuung der Met~werte nimmt mit dem zeitlichen Abstand yon So laufend zu, so dai~ 
auf eine Benutzung noch gr~Sf~erer Intervalle verzichtet wurde. 

D a s  H e r a n b e w e g e n  (Ho-H1) 

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). 
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Abb. 3: Ho - -  H1 Erholung des Heranbewegens 

Die Erholung des Heranbewegens erfolgt anf~inglich schneller (vgi. den Anfangsteil der 
Kurven), bleibt aber bereits nach 4 Stunden hinter der des Schnappens zurlick. Sie 
betr~igt nach den Intervallen yon 2, 4 oder 6 Stunden im Dur&schnitt 15, 21 oder 29 
Prozent. F.hnlich wie bei Epiblemum scenicum (PREc~T & FR~YTAG 1958) wird bei 
Ermiidung nur einer Teilhandlung des Beutefangs stets der ganze Satz betroffen. Bei 
Aeschna cyanea vermag nur das Schnappen alle restlichen Teilhandlungen (HovvEN- 
~HT 1964C) mit zu ermiiden. Nach einer Ermiidung des Heranbewegens ist es jedoch 
noch vide Male ausRSsbar. Bei Epiblemum besteht ein ~ihnliches Verh~ilmis zwischen 
Heranlaufen und Beutesprnng. Das Heranlaufen ermtidet den Beutesprung total, der 
Beutesprung das Heranlaufen nur teilweise. Es liegt der Gedanke nahe, dab es sich bei 
der Ermtidung des Heranbewegens bei Aeschna im Gegensatz zu der des Schnappens 
um eine - wie auch bei Epiblernurn gefundene - partielle Ersch~Spfung des Beutefang- 
verhaltens handelt. Wie sp~iter mitgeteilt wird, zeigt auch die Erholung des Schnap- 
pens, wenn es nur durch frontal oder dorsal dargebotene Attrappen ausgeRSst wird, 
einen der Erholung des Heranbewegens ~ihnlichen Vertauf. Auch in diesen Fiillen wird 
das Beutefangverhalten nur partietl ersch~SpfL 

E r m i i d u n g d e s S c h n a p p e n s d u r c h  f r o n t a l  u n d  d o r s a l  
v o r g e f i i h r t e  A t t r a p p e n  

ErliSscht die Schnappreaktion auf eine frontal vorgefiihrte Attrappe, so l~iBt sie 
sich glei& ans&lieBend durch laterale und nach einem erneuten Erl/Sschen weiter durch 
dorsale Reizung hervorrufen. Auch die dem Tier yon unten gebotene Attrappe liSst na& 
Ermiidung durch eine der genannten Reizarten neue Schnapphandlungen aus. Es ist zu 
beachten, dab na& frontaler Ermiidung auf iaterale Reize hin keine Zuwendung mehr 
erfolgt; um das Schnappen erneut auszul/Ssen, muB die Attrappe yon der Seite nach 
vorn gefiihrt werden. Bei dorsaler Reizung wurde die Attrappe in waagerechter Lage 
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S1 fr S do Erholung des Schnappens in frontaler mit anschliei~ender Er- 
sch6pfung in dorsaler Relzrichtung. Unterer Teit der Abbildung: So fr $1 fr; oberer Tell 

der Abbi|dung: S do : So fr 

Liber den K6pfen der Tiere bewegt. Nach der Zuwendung erfolgt das Schnappen in 
Richtung der dorsal befindlicqaen Attrappe. Eine Reaktion auf die vefiinderte Reizrich- 
tung liei~ sich meist nicht sofort, sondern erst durch wiederholte Reizung erreichen. Bei 
der in Abbildung 2 dargesteltten Ermiidung wurde die Attrappe satzweise im WechseI 
yon allen Seiten geboten. 

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

So fr S1 fr, (I) 

in der Abbildung 5 um das gleiche Experiment mit dorsaler Ausl6sung des Schnappens: 

So do ..... S1 do. (2) 

Wie beim Heranbewegen (Abb. 3) ist der Anstieg der Erholungskurven dieser Versuche 
zun~ichst steil, um dann flacher zu werden. Die Erholung verl~iut{ anfangs schneller als 
nach einer auf alle m6glichen Reizrichtungen hin erfolgten ErmiJdung (Abb. 2) und 
bleibt sp~iter hinter dieser zuriJck. Es besteht ein Unterschied in der Erholung auch fiir 
die beiden Reizrichtungen dorsal und frontal, der aus Tabelle 1 zu ersehen ist. 



90 MANFRED HOPPENHEIT 

o 

113 

01 o I o . / I  / / ÷ 

O, 3 - ~ " - ~ - - - - ' - -  ~ + 

0'2 1 

0,  I 

I I I 

o 
o 

o 

5 0 -  

10 

÷ 
÷ + ÷ 

+ & 
+~ +*. +÷÷ +~.+ 

/ + 
, /  + ~÷ t 

/ ~+ + 
+ 

/ /  + 4.~÷ 
+ + 4. 

i / + 

/ 

2 6 S ' l d  

Abb. 5: So do S1 do S fr Erholung des Schnappens in dorsaler mit anschliefiender Er- 
sch~Spfung in frontaler Reizrichtung. Unterer TeiI der Abbildung: So do S1 do; oberer 
Tell der Abbildung: S fr : So do (ausgezogene Kurve). S do S fr Erholung des Schnap- 
pens in frontaler naeh Ersch/Spfung der Antwortbereitschaff in dorsaler Reizrichtung, oberer 

Teil der Abbildung, gestrichelte Kurve 

Tabelle 1 

Erholung des Schnappens ha& frontaler und dorsaler Reizung; 
Mittelwerte der Abbildungen 4 und 5 

Erholungsintervall in Stunden Erholung in Prozenten yon So 
frontal dorsal 

2 19 25 
4 27 26 
6 34 28 

Der unterschiedliche Verlauf der Erholung l~ifit si& durch die Annahme erkl~iren, 
dag eine mehr oder weniger starke partielle Ermiidung des Beutefangverhaltens statt- 
findet. Da die Zahl der ausl6sbaren S&napphandlungen bei frontaler Reizung erheb- 
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lich h6her ist als bei dorsaler, gleicht die frontale Ermtidung mehr der auf alle Reiz- 
richtungen hin erfolgten Ermiidung als die dorsale, was sich in der gr/Sgeren Steilheit 
der Erholungskurve ausdrtickt. Exvti<T (I965) beobachtete bei Versuchen zur Ermild- 
barkeit der Richtbewegung bei der Erdkr/Ste eine anf~inglich ,,schnelle Erholung" nach 
einer einzelnen Reizserie ohne Pause, wobei sich die ReaktionsbereitschaR einem Wert 
n~ihert, der einer nur teitweisen Erholung entspricht. Nach einer Ermiidug durch eine 
ganze Reizserienfolge mit Pausen erholen sid~ die Tiere dagegen langsamer, i~hnliches 
fand PRrcur (1952) beim Fluchtsprung von Salticiden. Zeigt Bufo nach 24 Stunden 
wieder die alte Reaktionsbereitschafl¢, so nimmt der Erholungsvorgang bei Aeschna 
l~ingere Zeit in Anspruch. Man erreicht das alte Niveau in kiirzerer Zeit, wenn man die 
Tiere nach einem Versuch fiittert und 2 Tage in Ruhe Iii~t (HorvrNHrIT 1964b). 

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

S fr S do (3) 

wie 1:0,07 (26 Versuche). Nach dorsaler Reizung hingegen l~igt sich das Sdmappen 
durch frontale Reizung noch viele Male ausl6sen. Die Schnappzahlen verhalten sich bei 

S do S fr (4) 

wie t :0,30 (34 Versuche). 
Die Ermiidung des Schnappens und der Verlauf der Erholung k6nnen allein auf 

frontale oder dorsale, aber auch auf kombinierte Reizung bin untersucht werden. Es 
kann sowohl nacheinander frontal und dorsal als auch alternierend bis zum Ausblei- 
ben der Schnappreaktion gereizt werden. In einem Versuch der Form 

So do Sofr 2s~d S l d o S l f r  (5) 

l~f~t sich bei So, je nachdem, ob die anf~ingliche dorsale Reizung bis zur Ermiidung ge- 
trieben oder aber vorher abgebrochen wird, das Verh~iltnis der Schnappzahlen zugun- 
sten yon dorsal oder frontal verschieben. 

So do So fr _ _  

Tabelle 2 

2 std S1 do $1 fr; die Abh~ingigkeit der dorsal und frontal ausl&baren Zahl der 
Schnapphandlungen yon So do und So fr nach 2stllndiger Erholung fiir 

totale und partielle Ermlidung yon So do 

Ermiidung yon Anzahl der 
So do So do : So fr S1 do : $1 fr Versuche 

total 1 : 0,3 1 : 1,0 26 
partiell I : 3,8 1 : 0,15 13 

Das Zahlenverh~iltnis So do : So fr = 1 : 0,3 (1. Zeile der Tab. 2) bekommt man, 
wenn man zun~ichst auf dorsate Reizung hin total ermiidet und dann feststellt, wie 
h~iufig sich die Reaktion noch auf einen frontalen Reiz bin ausl&en l~ii~t. In der zwei- 
ten Zeile der Tabelle wurde die anf~ingliche dorsale Erm~idung nicht bis zum Ausbleiben 
der Reaktion getrieben, sondern vorher abgebrochen, so daf~ sich das Zahlenverh~iltnis 
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von So do : So fr zugunsten yon frontal verschob. Es zeigt sich, daft das Verh~ltnis von 
So do : So fr auf die Erholung (Si do : S1 fr) einen Einflufi hat. 

In weiteren Versuchen wurde untersucht, inwieweit sich die Erholung fiir die dor- 
sate und frontale Reizrichtung ~indert, wenn nach, vor beziehungsweise w~ihrend des 
Erholungsintervalls Reaktionen in der jeweils anderen Richtung ausgel6st werden. In 
einem Versuch der Form 

Sodo 2 s t a  S f r S l d o  (6) 

verhalten sich die S&nappzahlen yon S fr und $1 do wie 1 : 0,36; bei 

So do S fr Si do (7) 

ohne Intervall wie 1 : 0,i8 (8 Versuche). Di,e letzten Versuche zeigen, daft die Antwort- 
bereitschaff auf dorsal und frontal erscheinende Reize anfangs und nach einem Erho- 
lungsintervall (zum Beispiel bei S~ do : S1 fr in der Tab 2) unterschiedlich ist. Aus Ab- 
bildung 6 kann enmommen werden, daft in dem Versuch (6) die Erholung zwar hinter 
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Abb. 6: So do 2 Std S fr $1 do Erholung des S&nappens in dorsaler Reizrichtung mit Er- 
sch/Spfung der Antwortbereitschaff in frontaler Reizrichtung nach dem ErholungsintervalI 

der Kontrolle zurii&bleibt, aber auch nicht gleich Null ist. Es ist dabei gleichgiiltig, ob 
die Ermtidung dutch frontale Reizung vor oder nach dem Erholungsintervall erfolgt. 
Die Erholung der dorsalen Reaktionsbereitschaff in dem Versuch 

So d o S f r  2Std S~do (8) 

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

Bei So dopart S fr St do (9) 

wird So do nur teilweise ermiidet. Die Schnappzahlen yon S fr und Si do verhalten 
sich hier ira Gegensatz zu Versuch (7) wie 1 : 0,9 (8 Versuche). Wenn die dorsale Rei- 
zung vor der frontalen erfolgt, und zwar so, daft sie nicht zur totalen Ermiidung fiihrt, 
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Abb. 7: So do S fr 2 Std S1 do Erholung des Schnappens in dorsaler Reizrichtung mit Er- 
schSpfung der Antwortbereitscha~ in frontaler Reizrichtung vor dem Erholungsintervall 

vermag die frontale Reizung die Antwortbereitschat~ bei S1 do nicht in dem gleichen 
Mai~e herabzusetzen wie in dem Versuch (7). 

Zur Kl~irung der Frage, ob die bei den letzten Versuchen angetroffenen Verh~ilt- 
nisse auch fiir die umgekehrte Reizfolge frontal-dorsal-frontal gelten, mui~ten weitere 
Versuche durchgefiihrt werden. Bei einem Versuch der Form 

So fr 2 sta S do $t fr (10) 

verhatten sich die Schnappzahlen yon S do und $1 fr wie 1:0,1 (12 Versuche). Die 
Erholung bleibt welt hinter der Kontrolle zuriick, und zwar betr~igt sie im Durch- 
schnitt 3,5 Prozent ($1 fr ausgedrtickt in Prozenten yon So fr). Bei 

So fr S do S1 fr (11) 

besteht zwischen S do und S1 fr ein Verhiilmis yon 1 : 0,16 (11 Versuche). Daran ~in- 
dert sich auch nichts, wenn in dem Versuch 

So frpart S do S~ fr (12) 

So fr nur teilweise ermiidet wird; S do und S1 fr stehen dann in einem Verh~iltnis 
von 1 : 0,1 (12 Versuche). Die Versuche zeigen eine deutliche Schw~ichung der Antwort- 
bereitschaf~ bei $1 fr, wenn in der Folge frontal-dorsal-frontal gereizt wird. Es ist zu 
beriicksichtigen, daf~ die peripheren Bezirke des Komplexauges bei Aeschna im wesent- 
lichen der Perzeption einer seitlich oder oben erscheinenden Beute dienen (ToNNrR 
1938). Stets folgt der Wahrnehmung die Einstellungsreaktion, durch die das Objekt in 
den binokularen Sehraum der vorderen Ommatidien gelangt, worauf dann, wenn rich 
die Beute im Bereich der Fangmaske befindet, das Schnappen ausgelSst wird. Auf eine 
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dorsal erscheinende Beute reagiert das Tier durch Aufrichten des Vorderkbrpers, so daft 
bei dorsaler Vorfiihrung der Attrappe sowohi die Einstellungs- als au& die anschlie- 
t~end frontal erfolgende S&nappreaktion bet~itigt wird. In unseren Versuchen ist also 
stets die wiederholte Ausl/Ssung der dorsalen Einstellungsreaktion mit einer Ermiidung 
der frontalen Schnappreaktion verbunden. Bei Versuchen der Form 

So do S~ do S fr (13) 

scheint es, wenn wir von dem Wert nach 4 Stunden einmal absehen, so zu sein, dag 
far die durch frontale Vorfiihrung der Attrappe ausi6sbare Schnappreaktion stets ein 
etwa gleicher Rest tibrigbleibt (oberer Tell der Abb. 5). Dag auch far die durch die an- 
f~ingtiche dorsale Reizung teilweise ermiidete Schnappreaktion eine Erholung erfolgt, 
zeigt der Versuch 

So do - -  S fr (14) 

(oberer Tell der Abb. 5). Offensichtli& wird in dem Versuch (13) die geringe Er- 
holung der durch So do teilweise ermiideten Schnappreaktion bereits durch $1 do er- 
faigt, so dai~ das Verh~iltnis S fr : So do bei allen Versuchsintervallen gleichbleibt. Bei 

So fr $1 fr S do (15) 

erfolgt eine Zunahme der dorsal ausl6sbaren Schnappreaktionen mit der Erholung 
(oberer Tell der Abb. 4). Bei frontaler Ausl/Ssung des Schnappens werden die dorsalen 
Ommatidien nicht mitgereizt. 
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Abb. 8 Abb. 9 

Abb. 8 : So do fralt - 2 Std $1 do S1 fr Erholung des Schnappens nach Ersch~Spfung der Antwort- 
bereitscha~ dutch alternierende dorsale und frontale Reizung 

2 S t d  
Abb. 9: So do t fralf - - -  $1 do. Erholung des Schnappens in dorsaler Reizrichtung nach Er- 
sch~pfung der Antwortbereitschaft durch unterbrochene dorsale Reizung; t fr ist die Zeit, die 

bei alternierender Reizung fiir die frontale AusI{Ssung des Schnappens ben~Stigt 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 vorgeRihrt wurde, l~if~t 
sich die alternierende verwenden, wobei die Reizrichtung nach jeweils 10 Schnapp- 
reaktionen gewechselt wird. FLihrt man bei alternierender Reizung Versuche der Form 

So do fruit 2 Std S 1 do S1 fr (16) 

durch, so liegen die Erholungswerte tiber 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 yon frontal die daRir benStigte Zeit als Pause in den Ver- 
such einbezogen wird. In 

So do t fralt 2 Std $1 do (17) 

bedeutet t fr die Zeit, die fiJr 10 durch frontale Reizung ausgelSste Schnapphandlungen 
ben/Stigt wird. Der Mittelwert der Erholung liegt etwas unter dem Kontrollwert 

(Abb. 9; bei So do fr~]t 2 sta S~ do liegt S1 do tiber der Kontrolle). Daraus folgt, dai~ 
der Wechsel zwischen den beiden Reizrichtungen fiir die Erholung entscheidend ist. Es 
ist noch hinzuzufiJgen, dai~ bei alternierender Reizung die Zahl der Schnappreaktionen 
bei So grSl~er zu sein scheint als bei sukzessiver Reizung. 

o 

o 
o 
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/ i  

/~ 6 Std 
4 Std 

Abb. 10: So opt I S takt I Si opt Erholung des Schnappens nach einer auf alle mSglichen 
Reizrichtungen hin erfolgten Ermiidung mit taktiler Ausl6sung der Schnappreaktion im Er- 

holungsintervall 

O p t i s c h e u n d t a k t i l e A u s l 6 s u n g d e r  S c h n a p p h a n d l u n g  

KOEHLER (1924) 15ste das Schnappen durch einen gegen den KSrper der Larven 
gerichteten feinen Wasserstrahl aus. Von uns wurde eine diinn ausgezogene Pipette be- 
nutzt, die ein Gummihiitchen trug. Mit diesem einfachen Ger~it l~ii~t sich ein gut aus- 
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15sender, kurzzeitiger Wasserstrom erzeugen. Urn eine mSglichst weitgehende Ermti- 
dung zu erzielen, mut~ der Wasserstrahl aus allen Richtungen auf den Kopf, die Vor- 
derextremitiiten und die Mundwerkzeuge gerichtet werden. Der Versuch 

4 Std S1 opt 
Soopt t Stakt t 

zeigt, dab die im Erholungsintervall taktil ausgelSsten Schnapphandlungen keinen 
verzSgernden, sondern eher sogar einen beschleunigenden Einflul~ auf die Erholung 
nach totaler Ermtidung durch optische Reize haben (Abb. 10). Auf taktile Reizungen 
hin ist ein v611iges ErlSschen der Schnappbereitschaft nur schwer zu erreichen. Beim 
obigen Versuch entfallen auf die anschlief~ende taktile AuslSsung etwa 30 Prozent der 
bei optischer AuslSsung zu erzielenden Schnappreaktionen. 

DISKUSSION 

Aus den Ergebnissen der in verschiedener Form durchgefiihrten Erm~idungsver- 
suche l~if~t sich ein alle Resultate erkl~irendes Prinzip nicht gewinnen. Es mug zun~ichst 
unterschieden werden zwischen der dorsalen Reizung, bei der immer zuerst die Ein- 
stetlungsreaktion und dann das in frontater Richtung erfolgende Schnappen ausgelSst 
werden, und der frontalen Reizung in horizontaler Richtung, bei der die Einstellungs- 
reaktion nicht bet~itigt wird. In Tabetle 3 sind die wichtigsten Ergebnisse der mit kom- 
binierter dorsaler und frontaler Reizung durchgefiihrten Versuche iibersichtlich zusam- 
mengestellt. 

Tabelle 3 

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

Ermtidung yon Versuch Versuch 
So do bzw..So fr Nr. Nr. 

(keine Pause) S fr S do (3) S do S fr (4) 
1 : 0,07 1 : 0,3 

total S fr S1 do (6) S do S1 fr (10) 
(2stiindiges 1 : 0,36 I : 0,1 
Erholungfintervall) 

partielI S fr $1 do (9) S do S1 fr (12) 
(keirle Pause) 1 : 0,9 1 : 0,1 

Die rechte Spalte der Tabelle bietet dem Verst~indnis keine Schwierigkeiten. Of- 
fensichtlich schnappt die Larve yon Aeschna cyanea bevorzugt in horizontaler Rich- 
tung; 5edenfaUs l~f~t sich die Schnappreaktion durch AuslSsung in dieser Richtung 
weitgehender ermiiden als in vertikaler. Ist eine totale oder partielle Ermlldung in hori- 
zontater Richtung erfolgt, so vermag eine nach einer Pause oder anschlief~end erfol- 
gende dorsale AuslSsung des Schnappens die dann fiir die horizontale Reizrichtung zur 



Ermtidung des Beutefangverhaltens bei Aeschna 97 

Verftigung stehende Antwortbereitscha~ mit zu ersch/Spfen (2. und 3. Zeile der Ta- 
belle), l[/berraschenderweise liegen die Verh~ilmisse bei der umgekehrten Reizfolge 
dorsal-frontal-dorsal anders (linke Spalte). tst eine Ermtidung des Schnappens in ver- 
tikaler Richtung erfotgt, so verl~iuft die Erholung der Antwortbereitschat~ in dieser 
weitgehend geschtitzt vor Mitermtidung durch die horizontale Ausl6sung der Schnapp- 
reaktion. Dieses zeigt sich besonders deutlich, wenn in dem Versuch (9) So do nut teil- 
weise ermiidet wird. 

Nach Ermiidung dur& optische kann bei der Larve yon Aeschna das Schnappen 
durch taktile Reize erneut ausgel&t werden. Untersuchungen tiber die Ausl6sung eines 
Verhaltens tiber verschiedene Sinnesgebiete liegen vor yon PREC~tTL (1953), KUi~NZ~R 
(1958), PR~C~tT & FREYTAG (1958), CLAI<K (1960a) und EW~RT (1965). Dana& ist 
eine Reaktion nach Erl&chen der Antwortbereitschatl auf einem Sinnesgebiet durch 
alleinige oder zus~itzliche Reizung tiber ein anderes stets weiterhin ausl/Ssbar. Reiz- 
spezifische Ermtidung auf dem gleichen Sinnesgebiet hat sich ftir den Wischreflex des 
spinalen Fros&es, ftir das Kollern des Puters und ftir die Einstellungsreaktion auf 
Beute bei der Erdkr&e und beim Rtickenschwimmer nachweisen lassen (FRANZlSKET 
(1953), SCHNEmER (1954), SC*tLEmT (1954), EII~MANNS (1955) und WOLDA (1961). 
Reizspezifisch ermtidet die Schnappreaktion bei Aeschna auf unterschiedliche Bewe- 
gungsweisen des Beuteobjekts hin. Das Ausbleiben der Reaktion ist demnach weder auf 
eine Ermtidung des Koordinationszentrums noch auf eine neuromuskui~ire Ermtidung 
zurtickzuftihren. WOLDA konnte bei Notonecta und KuczIiA bei der Erdkr/Ste allein 
durch Stimulation, ohne dat~ eine Reaktion erfolgte, die Antwortbereitschafk herab- 
setzen. Es ist also ni&t die Wiederholung der Reaktion, sondern die wiederholte Rei- 
zung ftir das Ausbleiben der Handlung verantwortlich. Der Oft der Ermtidungs- 
erscheinungen ist demnach in zentralnerv&en, der Afferenz zugeh/Srigen Strukturen 
zu suchen. Es wird in der Ethologie bei einer derartigen Lokalisation yon einer affe- 
renten Schranke gesprochen, deren Funkt~onsweise aber noch unbekannt ist. 

Uber die Ermtidbarkeit der Einstellungsreaktion bei der Larve von Aeschna 
cyanea kann nach unseren Versuchen nichts ausgesagt werden, da mit ihrer Ausi&ung 
immer auch eine Bet~itigung der Schnappreaktion verbunden war. Nach den Unter- 
suchungen yon Pt~ECHT (1952), HIi,,mE (I954a, b; 1960), KUCZKA (t956), EItIMANNS 
(1955), PRECFIT & I~REYTAG (1958), KUENZER (1958) WOLDA (1961) und EWERT (1965) 
verl~iuft eine Erholung zun~ichst schnell und dann langsamer. Betr~igt bei der hungrigen 
Aeschna-Larve nach hohen Schnappzahlen und Ermiidung auf alle Reizrichtungen bin 
die Erholung nach 6 Stunden bereits 37 Prozent, so liegt sie nach 24 Stunden bei 42 und 
nach 48 Stunden bei 66 Prozent. (Durchschnittswerte yon Versuchen mit je 4 Tieren). 
Der typische, erst steile, dann flache Anstieg der Erholung findet sich bei der Larve yon 
Aeschna sowohl beim Heranbewegen als auch bei der Schnappreaktion. Die nach 
einer auf alle m6glichen Reizrichtungen bin erfolgten Ermtidung des Schnappens zu 
beobachtende Erholung beginnt mit einem flachen Anfangsteil (Abb. 2). 

Taktile Ausl/Ssung des Schnappens im Erholungsintervall nach optischer Ermti- 
dung hat keinen senkenden, sondern eher einen schwach stimulierenden Effekt auf 
die Antwortbereitscha~ gegentiber optischen Reizen. EWERT (1965) beobachtete, dafg 
bei der richtungsspezifischen Ermtidung der Richtbewegung der Erdkr&e die Erholung 
eines Retinabezirks durch die Reizung eines anderen beschleunigt wird. Eine ~ihnliche 
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Erscheinung fand WOLDA (1961) bei Notonecta bei tateraler Ermtidung und kontra- 
lateraler Reizung w~ihrend der Erholungszeit. 

ZUSAMMENFASSUNG 

1. Bei der Larve von Aeschna cyanea MOLL. f~ihrt die Ermtidung der Schnapphand- 
lung allein zu einem Ausbleiben aller anderen Teilhandlungen des Beutefangs. 

2. Die Erholung einer erschSpfien Instinkthandlung verl~u~ zun~chst schnell, dann 
langsamer, hat aber nach 24 Stunden noch nicht das Ausgangsniveau erreicht. 

3. Die Erholung der nut partiell dutch dorsale oder frontale Reizung e rschSpfien 
Schnappbereitschait erfolgt anfangs schneller als nach ErschSpfung auf alle Reiz- 
richtungen hin, bleibt aber sp~iter hinter dieser zuriick. Die typische, erst steile, 
dann flache Erholungskurve beginnt nach einer Erm~idung auf alle Reizrichtungen 
hin mit einem flachen Anfangsteil. 

4. Die Erhotung des Heranbewegens zeigt den gleichen Verlauf wie die Erholung der 
nur durch dorsale oder frontale AuslSsung erschSpfien Schnappreaktion. 

5. Die Schnappreaktion ermtidet reizspezifisch f~ir optische und taktile Reize. 
6. Die taktile AuslSsung des Schnappens im Erholungsintervali hat keinen senkenden 

Einflut~ auf die Erholungsrate der dur& optische Ausl/Ssung ersch~Sptten Schnapp- 
bereitschafi. 

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

8. Die wiederholte frontale AuslSsung der Schnapphandlung ersch~Spft weitgehend 
auch die Antwortbereitschat~ auf eine anschlief~end dorsal erfolgende Reizung, 
w~ihrend die wiederholte dorsale AusiSsung der Schnapphandlung die Antwort- 
bereitschafL auf eine anschlieBend erfolgende frontale Reizung nur teilweise er- 
schSpft. 

9. Die Erholung der durch frontale Reizung ersch6pften Schnappbereltschat~ wird 
durch im ErholungsintervalI dorsal ausgel~Sste Schnappreaktionen sfiirker beein- 
fluf~t als die Erholung der erschSpfien dorsalen Antwortbereitschaf~ durch im 
Erholungsintervall frontal ausgel6ste Schnappreaktionen. 

10. Der Ort der Ermiidungserscheinungen ist in zentralnervSsen, der Afferenz zuge- 
hSrigen Strukturen zu su&en. 

Berichtigung: In einer frfiheren Arbeit (Hovr~NHEIT 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 start 7t. In der Abbildung 9 ~indern sich infolgedessen 
die entsprechenden Werte (65 start 700/o und 64 start 83 °/0). 
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