V.

Topographie und Funktion des Kopulations-
apparates von Lestes sponsa Hansem. (Odonata).

Von Dr. 1. Pauliuk (Borosjens, Kom. Arad).
(Mit vier Tafeln.)

Schon die Forscher des 18. Jahrhunderts (Roesel vorn
Rosenhof, Reaumur und Swammerdam) hatten auf Grund
ihrer Beobachtungen die Behauptung aufgestellt, daB das
begattungslustige Odonatenmannchen das Weibchen mit
seinen Analanhingen an der Vorderbrust packt, worauf das
Weibchen seine an der Ventralseite des Abdominalendes
liegende Geschlechts6ffnung unmittelbar mit der Abdominal-
basis des Mannchens in Beriihrung bringt. Auf Grund dieser
Beobachtungen lag die Vermutung nahe, daf der Kopula-
tionsapparat der Odonatenméannchen seine Insertionsstelle,
nicht wie bei den tibrigen Insekten am Abdominalende, son-
dern am Abdominalgrunde habe.

Doch erst im Jahre 1832 fiihrte Rathk e eine genauere
Untersuchung der Libellenmannchen durch. Die Unter-
suchung fiihrte zu dem Ergebnis, dass die Ausfiihrungsginge
der Hoden sich am neunten Abdominalsegment bhefinden,
ohne jedoch in direkter Verbindung mit dem an der Ab-
dominalbasis befindlichen Apparate zu stehen, den er als
bloBes Reizorgan auffaBite. Uber die Art des Begattungs-
vorganges stellte er die Vermutung auf, daB das @ seine
(Geschlechts6ffnung an den am neunten Segmente befind-
lichen Genitalporus des  anlege, wodurch das Sperma direkt
aus den méannlichen in die weiblichen Geschlechtsgénge tiber-
tragen werde. Diese Ansicht erhielt durch die Beobachtung
von v. Siebold (1838) im Freien eine Korrektur. Kr stellte
fest, daB die an der Abdominalbasis vorhandenen Gebilde als
mannliches Kopulationsorgan und Samenkapsel fungieren,
die er als Penis und Samenreservoir bezeichnete und daB
in der Samenkapsel sich die gleichen Spermatozoén vor-
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finden, wie in den Hoden. Zwei Jahre spiter (1840) fihrte
er die Untersuchungen weiter und konnte feststellen, auf
welche Weise die Spermatozoén aus dem Geschlechtsorgan
in die Samenkapsel gelangen. Das & fiillt ndmlich vor der
Begattung die Samenkapsel durch das Vorwéartskriimmen des
Abdomens und das Anlegen der Geschlechtsoéffnung an die
Offnung der Samenkapsel.

Die spateren Untersuchungen wendeten sich KEinzel-
fragen zu. Hier sind zu erwidhnen Ingenitzky (1893),
Gooddard (1896), der den Kopulationsapparat einiger
Libellulinen, vor allem die Chitinbestandteile des Penis, ge-
nauer beschrieb und dessen erste genauere Untersuchung
lieferte, dann Backhoff (1910), der sich mit der Ent-
wicklung des méannlichen Kopulationsapparates hefafite, und
weiter K. Schmidt (1912), Hornberger (1917),
O. Storch (1923). Auf diese Arbeiten wird spater noch
cingegangen werden,

Material und Technik.

DasMaterial zur vorliegenden Arbeit stammt ausLunz am
See (Niederosterreich) und wurde mir von Herrn Prof. Dr.
O. Storch zur Verfiigung gestellt. Die Tiere waren in Cer-
fontaine fixiert und wurden zwecks Entpigmentierung mit
Diaphanol behandelt. Zuerst wurde die Paraffincinbettungs-
methode verwendet. Obwohl das harteste Paraffin ver-
wendet wurde, erwies sich diese Methode als unbrauchbar,
da die Schnitte rissen. Ich verwendete daher die kombinierte
Celloidin - Paraffineinbettungsmethode und erzielte damit
gute IErfolge.

Die Quer- und Léangenschnitte von 15 p. Starke wurden
in Khrlichs Haematoxylin und FKosin gefarbt. Alle Abbii-
dungen wurden mit Hilfe des Zeichenapparates entworfen.

Kurze Beschreibung des Kopulationsappa
rates von Lestes sponsa.

Der genaueren Beschreibung sei zuerst eine kurze, iiber-
sichtliche Darstellung des méannlichen Kopulationsapparates
vorausgeschickt. Er liegt bei Lestes &' auf der ventralen Seite
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des zweiten und dritten Abdominalsegmentes in einer in der
Bauchplatte des zweiten Segmentes gebildeten Kinsenkung,
welche sich tiber die ganze Bauchplatte bis zum dritten Seg-
ment erstreckt. Der orale Teil der Kinsenkung erreicht
groBe Tiefe, so daB er mit der am tiefsten in das Korper-
innere eingesenkten Stelle bis zum Darm emporragt. Dieser
orale Teil wird von Backhoff als Penistasche bezeichnet
(Fig. 3, Pt). Der kaudale Teil der Einsenkung der Bauch-
platte des zweiten Segmentes wird von einer flachen Mulde,
der ,sternalen Mulde (Backhoff 1910), gebildet (Fig. 3, Sm).
Diese Kinsenkung der zweiten Bauchplatte und die Grenze
zwischen dem zweiten und dritten Segment sind die Stellen,
wo die beiden Hauptgebilde des Begattungsapparates, Penis
und Samenkapsel, entwickelt sind. Der Penis ist ein lang-
gestreckt ungegliedertes Gebilde, welches eine U-formige
(Gestalt besitzt, der eine Schenkel des U ist mit der Bauch-
platte verwachsen (Penisfuf}, Fig. 3, Pf) die Kriimmung
(IMig. 3, Pkr) sieht nach vorne, der freie ventrale Schenkel
ist fast dreimal so lang wie der angewachsene, dorsale Schen-
kel, ist nach hinten gerichtet und bildet den eigentlichen
Penis, An der Stelle, wo der dorsale Schenkel des Penis in
die Kriimmung tibergeht, ist er mit dem als Vorderrahmen
hezeichneten Gebilde verwachsen. Die Verwachsungsstelle
sei als Drehachse (Fig. 3, Dr) bezeichnet. Der so kaudal von
der Verwachsungsstelle mit dem Vorderrahmen gelegene
Penistull ist, wie gesagt, mit der Bauchwand (der dorsalen
Wand der Penistasche, Fig. 3, Pt) verwachsen, doch nicht
vollstandig, da hier zwischen Penishohlraum und Korper-
hihle eine Verbindung besteht. Der distale Abschnitt des
Penis vor der Verwachsungsstelle ist in seinem ganzen
weiteren Verlaufe frei und wird als Penisstiel bezeichnet
(Fig. 3, Pst). Er tragt als Enddifferenzierung die Glans
(I"ig. 3 und 9a, G1). Dem Penisstiel gehort also die vor-
dere Kriimmung und der sehr lange nach hinten verlaufencle
Abschnitt an. Das Penislumen erstreckt sich nur durch die
zwel proximalen Abschnitte des Penis, den FuB und den
Stiel, in dessen distalem Teile es blind geschlossen erscheint.
Der distale und komplizierteste Teil des Penis ist die Glans.
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Sie ist im allgemeinen sehr schwach chitinisiert und steht
mit dem Penisstiel durch ein Gelenk in Verbindung (Fig. 3
und 9a, Glk). Wiahrend Penisfu und zum groBten Teil
Penisstiel in der tieferen Penistasche liegen, ist die Glans in
der flacheren, sternalen Mulde eingelagert und wird tiberdies
von dem vorderen Abschnitt der Samenkapsel deckelartig
uberlagert (Fig. 2 und 3, Vt).

Die Samenkapsel besteht aus einem schmilern vor-
dern und einem breitern hintern Teil (Ifig. 2 und 3, Ht).
Die Ubergangsstelle zwischen diesen beiden Teilen liegt iiber
der Segmentgrenze und dies ist auch die Stelle, wo die
Samenkapsel mit der Bauchwand verwachsen erscheint
(Fig. 3, Vs). Der orale schmélere Teil erstreckt sich so nach
vorne iiber die Glans und gehort dem zweiten, der breitere
Teil (Fig. 2, Bt) dem dritten Segment an, Die von starkem
Chitin gebildete Samenkapsel birgt einen Hohlraum, der als
Samensack bezeichnet wird. Dieser Samensack steht vorn
durch einen feinen Kanal mit der AuBlenwelt in Verbindung
(Fig. 2, Kl).

Morphologie und Topographie des Kopu
lationsapparates von Lestes sponsa,

CHITINTEILE.

An jedem Segment lassen sich bei den Insekten normaler-
weise zwel Chitinteile unterscheiden, die dorsale Riicken-
platte und die ventrale Bauchplatte (Fig. 1, Rp, Bp). Die
beiden Platten sind an jenen Stellen, wo sie aneinander
grenzen, mit einem weichen, diinnen Chitinhdutchen verbun-
den, welche als Bindehaut (Handlirsch, Handbuch fiir Ento-
mologie, 1914) bezeichnet wird. Sie bildet zwischen der
Bauch- und Rickenplatte die sogenannte Pleuralfalte
(Fig. 1a, Pfl). Die Riickenplatte ist bei den Odonaten breiter
als die Bauchplatte und ist zylindrisch um die Kérperachse
gekrimmt. Die Bauchplatte ist schméler und flach. Dic
Riickenplatte hat am Vorder- und Hinterende je eine Quer-
leiste (F'ig. 1b, qul). In der Mitte der Riickenplatte verlauft
eine Naht. Die aufeinanderfolgenden Riickenplatten sind
durch ein diinnes Intersegmentalh&dutchen verbunden (F'ig. 1b,



45

1h). Der hintere Rand jeder Riickenplatte greift iiber den
Vorderrand der folgenden, so daB bei der normalen Haltung
des Abdomens das Intersegmentalhdutchen zwischen diesen
beiden Randern faltig liegt (F'ig. 1b). Die Bauchplatten ver-
halten sich so wie die Riickenplatten. Jede Bauchplatte
<ndigt oral in eine in der Mitte verflachte Querleiste, die bei-
derseits lateral in je zwei Spangen iibergeht. Das erste Span-
genpaar ist kiirzer als das zweite. Beide Spangenpaare
reichen lateral weiter in die Pleuralfalte nach vorne. Der
Raum, welcher zwischen beiden Spangenpaaren liegt, wird
als Grenzstiick bezeichnet (Sehmidt). Kaudalwirts ver-
schmailert sich die Bauchplatte etwas und es verlauft hier
langsmedian ein Léngskiel, welcher bis zur folgenden Bauch-
platte, beziehungsweise bis zum Grenzstiick derselben reicht.
Diese Beschreibung bezieht sich auf alle Abdominalsegmente
der Odonaten, mit Ausnahme des zweiten Segments der
Odonatenmannchen, das infolge der Kinlagerung des Ko-
pulationsapparates abweichend organisiert ist.

Das dritte Segment zeigt bei den J'J', mit Ausnahme der
am Grenzstiick der dritten Bauchplatte befestigten Samen-
kapsel (Fig. 2 und 3, Sk), keine besonderen Verhaltnisse.

Die Riickenplatte des zweiten Segments ist normal aus-
gebildet, dafiir aber ist die Bauchplatte, infolge ihrer Ver-
wandlung in eine zur Aufnahme des Kopulationsapparates
dienende Jinsenkung, sehr abweichend gebaut. s sind an
ihr folgende Sonderdifferenzierungen ausgebildet:

1. Vorderer Zapfen (vordere mediane Kinsenkung,
Blackhoff).

2. V-formige Zapfenleiste (lamina anterior, Rathke).

3. AuBere Pleuralschilder mit inneren Pleural-
schildern &duBere und innere Platten des hAamaudus
anterior, Schmidt).

4. V-formige Spange der Penistasche (‘amina battili-
formis, Rathke).

5. Penistasche mit Vorderrahmen und Penis (Back-
hoff).

6. Sternale Mulde mit Hinterrahmen (Backhoff).

7. Hakchen (hamuli posteriores, Schmidt),
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Im folgenden sei nun ndher auf die Beschreibung des
Kopulationsapparates von Liestes sponsa eingegangen.
Vor allem sei hervorgehoben, daf} iber die ganze Bauchplatte
des zweiten Segmentes sich eine Vertiefung erstreckt, welche
in ihrem oralen Teile tiefer ist als im kaudalen.

1. Das erste Stiick, welches im oralen der zweiten Bauch-
platte auffallt, ist der vordere Zapfen (Fig. 3, Vz). Er
ist bei Lestes sponsa, iiberhaupt bei allen Zygo-
pteren, ein hohles, kegelformiges Gebilde, welehes ventral
sich in zwei nach hinten divergierend verlaufende Spangen
fortsetzt, die als ,,V-formige Zapfenleisten® bezeichnet wer-
den mogen. Der vordere Zapfen ist eine rostrale Differen-
zierung der Bauchplatte und ragt in das erste Segment
hinein. I0r ist dort blind geschlossen (I'ig. 3 und 3a, Bl). Der
kaudale Teil des Zapfens geht ohne scharfe Grenze in das
weiche, durchsichtige Chitin der Penistasche tiber (I'ig. Pt).

2. Von der Segmentgrenze zwischen dem ersten und
zweiten  Segment verlaufen, wie erwihnt, lateralwéarts
Leisten, welche vom ventralen Hinterrand des Zapfens aus-
gehen und als V-formige Zapfenleisten bezeichnet werden
(Fig. 4, Z1). Sie bestehen aus dem Grenzstiick und den kau-
dallateralwarts verlaufenden Spangen. Die beiden Spangen-
enden tragen an ihren Hinterenden je ein schildformiges
Chitinstiick, das als 4ufleres Pleuralschild (Schild-
decke, Backhoft) bezeichnet werden soll (Ifig. 3, 4 und 4a,
Pls). Das Pleuralschild ist am Dorsalrand durch eine Naht
{I'ig. 4, Nt) mit der Riickenplatte verbunden, nur oralwarts
weichen die Rander auseinander und lassen einen Raum fiir
Jdas Stigma frer (Fig. 4, St).

3. Nach Sehmidt besteht jedes Pleuralschild aus zwei
Teilen: dem proximalen Basalstiick (Fig. 4, Bst) und dem
distalen eigentlichen Pleuralschild, welches von Sehmidt
als Anhang des Basalstiickes bezeichnet wird. Urspriinglich
sind diese beiden Teile so wie bei den Anisopteren, von
den Zapfenleisten durch eine Naht getrennt, kinnen aber
auch mit ihnen verschmolzen sein, wie es beli Lestes
sponsa der Fall ist (Fig. 4, Vsech), — Schmidt faBte
die Trennung der Pleuralschilder von den Zapfenleisten als
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primitives Verhalten, die Verschmelzung, wie sie bei den
Zygopteren zutrifft, als sekunddre Irscheinung auf.

Das eigentliche Pleuralschild besteht aus zwei Platten,
aus dem &duBern und dem innern Pleuralschild (Fig. 4a,
5 und 15, Ipls). Das innere Pleuralschild inseriert an der
inneren Seite des aulleren Schildes, ist dicker als letzteres
und erstreckt sich schridg dorsalwarts in die Penistasche
(Fig. 5 und 15, Ipls). Das innere Schild ist an seinen freien
Randern mit Borstechen versehen,

Basalstiicke und innere Schilder sind fast bei allen
Zyvgopteren gleich gebaut, wogegen die dulleren Schild-
der stark variieren. Bei Lestes sponsa und Lestes
viridis sind meiner Beobachtung nach die duBleren gleich
ausgebildet. Der Form nach sind sie bei beiden Arten einer
Teichmuschelschale dhnlich (Fig. 4 und 5, Pls).

4. Zwischen beiden Pleuralschildern (von der ventralen
Seite gesehen) liegt bei Lestes sponsa die V-formige
Leiste der Penistasche (Fig. 7 und 3, vist), die eine verdickte
und dunkelgefdarbte Chitinspange darstellt. An den &uBeren
Seiten dieser Spange liegt ein  weiches Chitinhdutchen
(Fig. 7, Cht), das in die inneren Pleuralschilder iibergeht,
zwischen dicsen und den kaudalen IEnden der V-formigen
Scite der Penistasche eine Falte bildend (Fig. 6 und 6a, F't).
Sie zeigt also ein dhnliches Verhalten, wie die vorher be-
sprochene Zapfenleiste, so dafll die Schenkel beider Leisten
ungefahr parallel verlaufen. Ihre kaudalen Enden sind dor-
salwérts eingebogen und setzen an die obenerwadhnte Falte
an, Beide Schenkelenden sind mit einer Reihe Borstchen
versehen, die ihrer Medialseite aufsitzen und medialwéarts
verlaufen (Iig. 7, Bt).

5. Wie schon oben erwahnt wurde, ist der Kopulations-
apparat von Lestes sponsa in die Vertiefung der
zweiten Bauchplatte eingelagert, die sich durch die ganze
Bauchplatte erstreckt und von Rathke als fenestre
bezeichnet wurde. Der orale Teil dieser Einsenkung ist tiefer
und bildet die Penistasche (Fig. 3, Pt, Backhoff). Der kaudal
gelegene Teil ist bei weitem weniger tief und wird als
sternale Mulde (Fig. 3, Stm, Backhoff) bezeichnet. Am
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(runde der Penistasche befindet sich ein U-formiger
Rahmen, Vorderrahmen genannt, dessen Offnung
kaudal-ventralwarts gerichtet ist (Fig 3 und 6, Vr). Seine
Arme, die an den Seitenwanden der Penistasche verlaufen,
reichen bis zu den inneren Pleuralschildern. — Von da aus
crfahrt jeder Arm eine kaudale Krimmung und reicht bis
zum Anfang der sternalen Mulde (F'ig. 3 und 4a, Ck). Median
an Vorderrahmen inseriert der Penis; diese Stelle soll als
Drehachse bezeichnet werden (Ifig. 3, 6 und 8, Dr). Der Penis
besteht bei Lestes aus drei Teilen:

a) dem Penisful (Fig. 3 und 8, Pf);

b) dem Penisstiel (F'ig. 3 und 8, Pst) und

¢) der Glans (Fig. 3 und 9a, Gl).

a) Der Penisful erstreckt sich von der Insertionsstelle
kaudalwarts bis zur Halfte der Bauchplatte und liegt dem
‘(Grunde der Penistasche auf (Fig 3, Pf). Hier geht der
PenisfuBl in weiches, durchsichtiges Chitin iiber, welches
Falten bildet und weiterhin mit dem Grund der sternalen
Mulde verbunden ist (Fig. 3, Ub). Dadurch erhilt der
Penisfull eine zweifache Befestigung am Grunde der Penis-
tasche (Drehachse und weiches Chitin [Fig. 8, cht]). Der
Penisful kann bei Zygopteren verschieden beschaffen
sein. Diesbeziiglich hat Sehmidt (1917) beiZygopteren
vier Typen des PenisfuBles aufgestellt: Cora- Calo-
pteryx-, Agrion- und Ischnura-Typus. Bei den
crsten zwei Typen besteht der Penisfufl aus zwei getrennten
Spangen, welche von der Drehachse des Penis in ziemlich
gleichem Abstande kaudalwarts verlaufen. Bei den letzten
zweil Typen sind die Spangen einander mehr genihert, durch
weiches Chitin der Lénge nach verbunden und die kau-
(lalen Enden der Spangen miteinander verwachsen, welch
letzteres bei Lestes sponsa festgestellt wurde
(IMig. 8, Vw).

b) Der Penisstiel geht von der Drehachse aus. Oralwérts
erfahrt er eine Kriimmung und nimmt zum Schluss eine kau-
dale Richtung an (I'ig. 3 und 8, Pkr). Kaudal reicht der
Penisstiel bis zu ecinem Gelenk, von welchem an er in den
«listalen Teil des Penis, die Glans iibergeht (Fig. 3 und 9a,



49

G1k). An der AuBenseite des Penisstieles verlduft von der
Drehachse angefangen ein medianer Léngskiel (Fig. 3, 6
und 6a, Lk), welcher kaudalwérts schwécher wird und in der
Gegend der V-formigen Leiste der Penistasche génzlich ver-
schwindet. Der Penisstiel besitzt, von der Insertionsstelle
angefangen, ein Lumen (Fig. 6 und 6a, Lu), dessen Inneres
wahrscheinlich als Schwellkorper fungiert. Die konvexe
Seite des Penisstieles ist bis zur Glans stark chitinisiert und
dunkelbraun gefarbt, die konkavliegende Seite ist von
weichem Chitin gebildet und gefaltet (Ffig. 5, w Ch).

c) Den Ubergang des Penisstieles zur Glans bildet ein Ge-
lenk (Fig. 3 und 9a, Glk). Die Glans ist der komplizierteste
Teil des Penis. Im Gegensatz zum Penisstiel besteht die
tlans aus weichem Chitin. Von der gelenkigen Verbindung
zwischen Stiel und Glans gehen zwei Wiilste in die' letztere
iiber, welche etwas hérter sind und dunkler erscheinen als
die iibrige Glans (Fig. 9a und 14, Wii). Diese Wiilste, die
nichts anderes sind als eine Verdickung der Glanskutikula,
gehen fast parallel in die Glans tiber. Dort, wo die Wiilste
endigen, teilt sich die Glans in zwei Teile, einen dorsalen
hreitern und einen ventralen schmailern Teil, welch
letzterer als Lappen bezeichnet werden soll. Der dorsale Teil
verlauft kaudalwérts und biegt ventral oralwirts um und
wird vom Lappenende umgriffen (IFig. 9a, La). Der Lappen
ist ein unpaares Gebilde, das an seinem freien Ende kaudo-
ventralwarts umgeklappt ist. Zwischen der Ansatzstelle des
Lappens und dem hintern Ende der Glanswiilste liegt eine
muldenférmige Vertiefung (Fig. 9a, Mv). Die freie ventrale
Neite des Lappens ist mit kleinen warzenformigen Zahnchen
besetzt. Dieser Lappen zeigt bei manchen Lestes-Arten
cine andere Form und fehlt bei manchen ganzlich (Lestes
viridis, Megalestes, Kenedy). Der dorsale Teil der Glans ist
vollstindig weichhdutig und hellfarbig. Auf der dorsalen
Seite verlduft langs der Glans eine Rinne (Fig. 9 und 14, R),
welcher bei der Kopulation wahrscheinlich die Ubertragung
der Spermatozoén obliegt. Betrachtet man die Glans vom
freien Ende aus, so. bemerkt man zwei seitliche, kurze,
flache, proximal breite, distal zugespitzte Anhinge (Fig. 9,

4
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Ah), Verhaltnisse, wie sie sich &hnlich bei Lestes
dryas finden (Selys). Vielleicht sind diese Anhange re-
duzierte Gebilde und entsprechen den wurmfoérmigen Fort-
sitzen bei anderen Zygopteren (Synlestes, Heteragrion,
Selys).

6. Der hintere Abschnitt der Vertiefung der zweiten
Bauchplatte ist die sternale Mulde (Fig. 3, Stm). Wie
schon bemerkt, ist diese Vertiefung seichter, als die von ihr
oral gelegene Penistasche, welche in die sternale Mulde durch
eine leichte Hebung tibergeht (Fig. 3, Ub). In dieser Mulde
verlauft kaudalwérts der Hinterrahmen (Fig. 3 und 4a,
Hr), der oral mit dem Vorderrahmen durch ein Gelenk und
kaudal mit dem vorderen Spangenpaar der dritten Bauch-
platte an der Stelle, wo die Samenkapsel angeheftet ist, eben-
falls durch ein Gelenk verbunden ist (Fig. 2 und 4a, Gk).
Sein kaudaler Té¢il ist zu einer Mittelplatte aus harterm
Chitin erweitert (Fig. 4a und 11, Mp). Uber die funktionelle
Bedeutung des Hinterrahmens wird weiter unten die
Rede sein,

7. Dort, wo das Gelenk zwischen Vorder- und Hinter-
rahmen ausgebildet ist, sitzt dem oralen Ende eines jeden
Armes des Hinterrahmens ein Hakchen auf (Fig. 3, 10
und 11, Hk). Diese Hakchen stellen mit Chitin bedeckte,
kurze, flache Auswiichse der Hypodermis dar. Bei den
Zygopteren sind die Hakchen kiirzer als bei den
Anisopteren. Wahrscheinlich dienen diese Hikchen bei
der Kopulation zum FErgreifen der weiblichen Gona-
pophysen.

Die Samenkapsel (Fig. 2) ist das zweite Hauptgebilde
des Kopulationsapparates, welches auf der Segmentgrenze
zwischen dem zweiten und dritten Segmente befestigt ist
(Fig. 3, Sgr). Die Samenkapsel zeigt beiden Zygopteren,
iberhaupt bei allen O d onaten, sehr verschiedene Formen.
In diesem Falle, bei Lestes sponsa, hat sie die Form
einer Feldflasche, welche ungefihr in der Mitte der flachen
Seite am Grenzstiick der dritten Bauchplatte befestigt ist.
Gegen den Halsteil (Fig. 2 und 3, Ht) ist die Samenkapsel
verschmailert und ragt iiber das zweite Sternit nach vorne
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hinaus. Sie ist zum groBten Teil sehr stark chitinisiert, be-
sonders an der lateralen Seite des Halsteiles ist das Chitin
sehr stark. Dagegen besteht sowohl der ventrale Teil des Hals-
teiles, wie auch der kaudale Teil der Samenkapsel aus
weichem Chitin. Am oralen Ende des Halsteiles befindet
sich median ein Spalt (Fig. 2 und 12, K1), welcher durch
einen kurzen Kanal in den Samensack (Fig. 12, 13 und 14,
Ss) fiihrt, der vor der Kopulation mit Spermatozoén gefiillt
wird. Wie erwadhnt, ist die Samenkapsel am Grenzstiick be-
festigt. Doch hat dieses ein anderes Aussehen, als das einer
normalen Bauchplatte. Die flache Querseite wurde von
Schmidt als Grenzstiick bezeichnet. Die von diesem lateral
verlaufenden Spangen reichen in die Pleuralfalte, Diese
beiden Spangen eines jeden Paares sind jedoch, im Gegensatz
zu dem Verhalten an normalen Bauchplatten, nicht mitein-
ander verschmolzen, nur durch weiches, fast durchsichtiges
Chitin verbunden.

Ventral median aber sind die beiden vorderen Spangen
verbunden; das gleiche findet sich bei den hinteren Spangen.
Die Samenkapsel kann sich nach vorne und riickwarts um
diese Spangen, wie um eine Drehachse, bewegen. Der Hohl-
raum der Samenkapsel steht mit dem Korperinnern dadurch
in Verbindung, daB das Grenzstiick durchbohrt ist und
dieser Kanal in das Korperinnere fiihrt (Fig. 3 und 13, Vk).

MUSKULATUR.

Um die Funktion des Kopulationsapparates klar darzu-
stellen, ist es wichtig, die Muskulatur moglichst ausfiihrlich
zu beschreiben. Schon die Forscher des 19. Jahrhunderts be-
haupteten, daB der Penis, bzw. Kopulationsapparat keine
spezielle Muskulatur besitze. Hier kann nur die Muskulatur
des zweiten und dritten Segments in Betracht kommen. Uber
diese sind nur die Angaben von Rathke (1832), Back-
hoff (1910) und Schmidt (1916) vorhanden. Wahrend
Rathke durch Zergliederung frischer Tiere zu seinen Kr-
gebnissen kam, wandte Backhoff die Schnittserienmethode
an, Schmidt legt die Muskeln durch Sektion frei. Rathkes
und Backhoffs Angaben weichen von denen Schmidts

4%
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ab. Schmidt unterscheidet bei Odonaten drei Haupt-
typen in bezug auf die Muskulatur des Kopulations-
apparates: den Zygopteren-, Aeschniden- und
Libelluliden-Typen. Wie er festgestellt hat, kommen
bei Aeschniden und Cordulinen zehn Paar Muskeln
fiir die Bewegung des Kopulationsapparates in Betracht, bei
den Zygopteren und Libelluliden je ein Paar
weniger, was ich hier auf Grund meiner Untersuchungen be-
statigen kann. Obige Autoren befaften sich nicht mit der
Funktion der einzelnen Muskeln, dies soll die Aufgabe der
weiteren Ausfithrungen sein.

Obwohl frithere Autoren die Behauptung aufstellten,
daB der Kopulationsapparat keine spezielle Muskulatur
besitze, wurde auf Grund vorliegender Untersuchungen fest-
gestellt, daB diese Ansicht irrig ist, da einige Muskeélpaare
ausschlieBlich diesem Zwecke dienen, wéihrend die iibrigen
zweifache funktionelle Bedeutung haben, I&s kommen beim
d von Lestes sponsa zur Bewegung des Kopulations-
apparates neun Muskelpaare in Betracht. — Von diesen hat
der groBte Teil seine Insertionsstelle im zweiten Segmente.

Die Frage nach der Natur der Muskel ist hier unbe-
rithrt geblieben. Bei Lestes sponsa handelt es sich um
folgende Muskelpaare, welche bei der Bewegung des Ko-
pulationsapparates groBere oder geringere Bedeutung haben.

1. Der ventrale intersegmentale Liangsmuskel inseriert
am oralen Ende des vorderen Zapfens und lduft durch das
erste Segment in die Hinterbrust hinein (Fig. 16 und 16a,
M:). Der Muskel bewirkt die ventrale Kriimmung des ersten
Segments gegen die Hinterbrust.

2. Ein zweiter dorsaler, intersegmentaler Léangsmuskel
inseriert an der oralen Querleiste der Riickenplatte des
zweiten Segments und endigt in der Mitte der Riickenplatte
des ersten Segments. Der Muskel bewirkt die dorsale Kriim-
mung des ersten und zweiten Segments, er ist ziemlich stark
und breit (Fig. 16 und 16a, M:).

3. Der vordere segmentale Dorsoventralmuskel inseriert
an den lateralen Enden der V-formigen Zapfenleiste und ver-
lauft nur sehr kurz dorsalwarts (Fig. 16 und 17, Ms). Der
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Muskel bewirkt, wie schon Calvert (1893) festgestellt,
durch seine Kontraktion die Atembewegung.

4. Der mittlere segmentale Dorsoventralmuskel in-
seriert am Basalstiick des &uBlern Pleuralschildes und ver-
lauft direkt zur Rickenplatte (Fig. 15 und 16, M:). Der
Muskel bewirkt die nach aullen seitwérts gerichtete Be-
wegung der Pleuralschilder, was bei der Kopulation eine
wichtige Rolle spielt.

5. Der hintere segmentale Dorsoventralmuskel, der etwa
parallel mit dem Muskel drei und vier verlduft, inseriert
lateral in der Gegend der Hakchen, 1duft dorsoralwarts und
endigt an der Seitenwand der Riickenplatte (Fig. 10 und 16,
Ms). Durch seine Kontraktion bewirkt er nach der Kopu-
lation die Zuriickfilhrung des Gliedes in die sternale Mulde.

6. Der segmentale Lingsmuskel inseriert am Vorder-
rahmen und endigt am kaudalen Ende des Hinterrahmens,
dort, wo der Hinterrahmen mit dem vorderen Spangenpaar
der dritten Bauchplatte gelenkig verbunden ist (Fig. 10
und 14, Ms). Der Muskel bewirkt durch seine Kontraktion
die Knickung des Vorder- und Hinterrahmens gegen-
einander.

7. Ein intersegmentaler Langsmuskel inseriert: lateral
an der oralen Querleiste der dritten Riickenplatte (Fig. 12,
14 und 16, M7). Durch seine Kontraktion bewirkt er die ven-
trale Kriimmung des zweiten gegen das dritte Segment.

8. Ein dritter dorsaler, intersegmentaler Langsmuskel
inseriert an der oralen Querleiste der dritten Riickenplatte
und endigt an der dorsalen Seite der Riickenplatte des
zweiten Segments (Fig. 14 und 16, Ms). Der Muskel 8 ist
homolog dem Muskel 2 und Antagonist von Muskel 7. Er
bewirkt die dorsale Kriimmung des dritten Segments gegen
das zweite.

9. Der laterale, intersegmentale Liangsmuskel inseriert
lateral an der Seitenwand der zweiten Riickenplatte von
Muskel 3 (Fig. 16 und 17, Ms) und endigt an der Seitenwand
der ersten Riickenplatte. Der Muskel 9 ist als homolog dem
Muskel 7 und als Antagonist von Muskel 2 zu betrachten.
Seine Kontraktion bewirkt die ventrale Kriimmung des
zweliten Segments gegen das erste.



FUNKTION DES KOPULATIONS-
APPARATES.

Gelegentlich des Aufenthaltes in der Biologischen Sta-
tion Lunz am See war die Moglichkeit geboten, Vermutun-
gen beziiglich der Funktion durch Beobachtung in der Natur
so weit als moglich zu Dbestdtigen. Im folgenden sollen
Funktion des Kopulationsapparates und seiner Teile, fuBend
auf den oben dargelegten anatomischen und topographischen
Befunden, besprochen werden.

Bekanntlich befindet sich die Geschlechtsoffnung am
neunten Abdominalsegmente und steht mit dem Kopulations-
apparat in keiner direkten Verbindung, Zwischen Penis und
Samenkapsel besteht auch kein direkter Zusammenhang, es
sind zwei vollig gesonderte Gebilde. Der ganze Kopulations-
apparat im zweiten und dritten Segment fungiert demnach
nur als Spermaiibertriger. Der Weg, den die Spermatozoén
nehmen, ist also duBerst kompliziert. Sie miissen zuerst
vom neunten Segment in die Samenkapsel (drittes Segment)
gelangen. Von hier iibernimmt sie der Penis( zweites Seg-
ment) und erst dann gelangen sie in das weibliche Ge-
schlechtsorgan. Mit der Fiillung der Samenkapsel beginnt
das &, wenn es ein Q ergriffen hat. Manche Autoren
wollen beobachtet haben, daB die Fiillung der Samenkapsel
auch in Abwesenheit des @ vorgenommen werden kann
(Sehmidt 1916). Das kommt, wie der erwidhnte Autor
selbst mitteilt, sehr selten vor. Das J ergreift das Q@ mit
seinen am Abdominalende befindlichen zangenartigen Anal-
anhiingen am Prothorax, kriimmt hierauf sein Abdomen ven-
tralwirts nach vorne, ohne das @ frei zu lassen. Durch diese
Kriimmung wird die Miindung des am neunten Segmente be-
findlichen Genitalporus auf den an der Samenkapsel befind-
lichen Spalt (F'ig. 2, 12 und 14, K1) angelegt. Wahrscheinlich
dringen die Spermatozoén durch den Druck des Muskels, der
sich in der Gegend der Genitaloffnung befindet, in die
Samenkapsel ein. Es ist klar, daB der Penis bei der Fiillung,
d. h. in der sternalen Mulde liegen muB, denn, wenn der
Penis auf der ventralen Seite der Samenkapsel liegen wiirde,
wie es Backhoff (1910) behauptet, wiare die Fiillung der
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Samenkapsel unmoglich. Erst nach Fiillung der Samen-
kapsel kann die Kopulation stattfinden. Dazu ist eine Vor-
bereitung erforderlich. Es muB: 1. der Penis, welcher bis
jetzt auf der dorsalen Seite der Samenkapsel lag, auf ihre
ventrale Seite zu liegen kommen, d. h. sein distaler Teil, die
Glans, muB aus der sternalen Mulde gezogen werden; 2.
muB der Penis mit der Rinne der Glans zwecks Ubertrittes
der Spermatozoén in die Rinne dicht auf den Spalt der
Samenkapsel gepreBt werden.

Erst nach dem dies alles vor sich gegangen, kann der
Penis in das weibliche Geschlechtsorgan eingefiihrt werden.

Die Erektion des Penis erfolgt wahrscheinlich durch den
ZufluB des Blutes in den Penisstiel, doch ist der Druck wohl
nicht so stark, daf die dadurch verursachte Krektion den
Penis aus der sternalen Mulde herausheben kionnte. Dabei
treten wohl auch einige im zweiten und dritten Segment be-
findliche Muskeln ins Spiel. Von den beschriebenen neun
Muskelpaaren gehoren drei Paare ausschlieflich dem Ko-
pulationsapparate an, wdhrend die iibrigen Muskeln als
Hilfsmuskeln dienen. Die Heraushebung des Penis geschieht
vermutlich auf folgende Art: Es kontrahieren zuerst die zwei
dorsalen intersegmentalen Muskelpaare 2 und 8, welche eine
dorsale Kriimmung zwischen dem ersten und zweiten, zweiten
und dritten Segment bewirken. Nach der Kontraktion dieser
Muskel bewegt sich die Samenkapsel, welche bis jetzt iiber
die zweite Bauchplatte, bzw. iiber den distalen Teil des Penis
ragte, ein wenig abwirts. Diese ventralwarts gerichtete Be-
wegung der Samenkapsel macht dem bis jetzt in der ster-
nalen Mulde liegenden Penis den Weg frei. Die fatsachliche
Heraushebung des Penis bewirkt das vierte Muskelpaar.
Kontrahiert dieses Muskelpaar, das jederseits an einem
Basalstiick der Pleuralschilder inseriert, so weichen die
Schilder lateralwirts auseinander. Wie oben dargelegt, ist
Jederseits ein inneres Pleuralschild vorhanden, die beiden
schrig nach innen in die Penistasche verlaufen (Fig. 5
und 15, Ipls). Werden nun die duBeren Pleuralschilder durch
Muskel 4 auseinander gezogen, so miissen sich die inneren
Schilder mit ihren distalen Enden einander nihern. Wie aus
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dem ersichtlich ist, liegt der Penisstiel zwischen den beiden
inneren Schildern, welche mit ihren oberen Réndern iiber
seine dorsale Seite reichen (Fig. 5 und 15, Ipls). So wird der
Penis von den inneren Schildern herausgehoben.

Damit der Penis auf die ventrale Seite der Samenkapsel
mit der Rinne dicht angelegt wird, so dafl die Spermatozoén
in diese gelangen konnen, kontrahiert das Muskelpaar 6 und
bewirkt die Knickung beider Rahmen an der Stelle, wo sie
durch ein Gelenk verbunden sind. Gleichzeitig gibt der
Muskel nach, so daB die stark abgehobene Samenkapsel
durch Kontraktion des Muskels 7 in ihre normale Lage
kommt. Gegeniiber der normalen Lage besteht aber der
Unterschied, dall der Penis jetzt aus der sternalen Mulde
herausgehoben ist und ventral von der Samenkapsel liegt
und die Offnung der Samenkapsel dicht an die Rinne des
Penis gepreBt wird. Von der Samenkapsel werden wahr-
scheinlich die Spermatozoén auf den Penis iibertragen, was
wohl auf folgende Weise geschehen mag. Wie schon frither
beschrieben wurde, findet sich eine Verbindung der Samen-
kapsel mit der Korperhohle vor (Fig. 3 und 13, Vk). Im
Innern der Samenkapsel befindet sich ein Samensack (Fig. 12
und 13, Ss), der vor der Kopulation mit Spermatozoén ge-
fillt wird. Durch ZufluB des Blutes aus der Korperhohle
wird er wahrscheinlich zusammengedriickt und es werden
die darin befindlichen Spermien durch den Spalt in die
Rinne der Glans gelangen.

Erst jetzt findet die Einfiihrung des Penis in das weib-
liche Geschlechtsorgan statt. Der Prozef dauert bei man-
chen Arten sehr kurz (Libellulidae), bei anderen wieder
langere Zeit (Agrionidae und Lestidae, Ulrich Gerhard 1924).

Nach vollendeter Kopulation muB der Kopulations-
apparat wieder in seine normale Lage kommen. Bis jetzt

kontrahierten sich die Muskelpaare 2, 8, 4, 6 und 7. Die Kon-
traktion des Muskels 2 dauert wahrend der ganzen Zeit der
Kopulation, worauf der Penis wieder in seine normale Lage
kommt. Die Kontraktion des Muskels 8 ist wechselnd, weil
er gleich nach der Heraushebung des Penis nachgibt.



o7

Die Zuriicklagerung des Penis erfolgt umgekehrt wie die
Heraushebung, nur mit dem Unterschied, daB sich beim Zu-
riickfithren noch ein Muskelpaar kontrahiert, welches bis
jetzt auBer Tatigkeit war; es ist dies der Muskel 5 (Fig. 16,
M:). Vor allem muBl die Samenkapsel abwéarts ausweichen.
Dies wird durch die Kontraktion des Muskels 8 besorgt.
Nach dieser Kontraktion gibt der Muskel nach, der Anta-
gonist-Muskel 5 kontrahiert sich und bringt die beiden
Rahmen in ihre urspriingliche Lage zuriick. Damit wird auch
der Penis wieder in die sternale Mulde zuriickgelegt. Zum
SchluB kontrahiert sich Muskel 7 und bringt die Samen-
kapsel in ihre normale Lage, d. h, auf die ventrale Seite
des Penis.

PAARUNG UND ETABLAGE.

Das @, daB sich im Grase versteckt aufhéilt, zeigt eine
mehr oder minder groBe Anpassung an die Umgebung, die
sich als Schutzfarbung ansprechen 1a8t. Das & schreitet
sofort nach Auffindung des @ zur Kopulation ohne vor-
hergehende Liebesspiele. Sie findet an einem Grashalme
statt (sitzend), dauert 30—40 Minuten und erfolgt in diesem
Zeltraume 3- bis 4 mal. Die Kiablage erfolgt gleich darauf,
wobei das @ vom & begleitet wird. Die Eier werden in
Wasserpflanzen (Carex) ungefdhr 30—35 em unter dem
Wasserspiegel eingebohrt, was beildufig 20 Minuten Zeit in
Anspruch nimmt; ein Vorgang, auf den Wesenberg-
Lund bereits hingewiesen hat. Nach der Kiablage kann
die Begattung wieder stattfinden, was ich gleichfalls be-
obachten konnte.

Zum Schlusse sei Herrn Prof. Dr. Otto Storch fiir die
Anregung zu dieser Arbeit, wie auch meinem unvergeBlichen
Lehrer, Herrn Hofrat Prof. Dr. Ha tschek, fiir die giitige
Uberlassung des Arbeitsplatzes im II. Zoologischen Institut
der Wiener Universitdt mein innigster Dank ausgesprochen.
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Fig. 3.

Figurenerklirung.

Schematischer Querschnitt dureh ein Segment.

Bp
Rp

= Bauchplatte.
= Riickenplatte.

Pfl = Pleuralfalte.

Sehematiseher Lingssehnitt dureh zwei
Segmente.

Qul = Querleiste.

Th

— Intersegmentalhiutchen.

Samenkapsel in toto.

Kl = Offnung der Samenkapsel oder Kanal.
Hr = Hinterrahmen.

Vt = Vorderteil der Samenkapsel.

Ht = Hinterteil der Samenkapsel.

Kopulationsapparat und die drei ersten Segmente in toto.

Stm
Hr
Sgr
Ub

Gk

Pf
Dr
Pt
Bl
Tk
Pkr
Vaz
Vr
Vist
Pls
Ck
Pst
Hk
Glk

Gl
Sk
Vk
Nt

= Sternals Mulde.

= Hinterrahmen,

= Segmentgrenze.

— Ubergangsstelle der Penistasche in die sternalz
Mulde.

= Q@Gelenkige Verbindung zwischen Vorder- und Hin-
terrahmen.

= Penisfub.

= Drehachse.

= Penistasche.

= Blindschlul des vorderen Zapfens.

= Liangskiel des Penis.

= Peniskrimmung.

= Vorderer Zapfen.

= Vorderrahmen.

= V-formige Leiste der Peznistasche.

= Pleuralschild.

= Kaudalwirtige Krimmung des Vorderrahmens.

= Penisstiel.

— Hé&kchen.

= Gelenk, wo der Penisstiel mit der Glans ver-
bunden ist.

= Glans.

— Samenkapsel.

= Verbindungskapsel mit der Ko6rperhshle,

= Naht zwischen dem Basalstiicke des #uBerzn
Pleuralschildes.
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Fig. 3a. Querschnitt durch das erste Segment.
M: = Zweites Muskelpaar.
Mo = Neuntes Muskelpaar.
Bl = BlindschluBl des vorderen Zapfens.
Bp = Bauchplatte.

Fig. 4. Pleuralschild und Teil der Riickenplatte in toto.

Pls = Pleuralschild.
Vsch = Versehmelzungsstelle.
Bst = Basalstiick.

Nt = Naht,
St = Stigma.
Z = Zapfenleiste.

Fig. 4a. Zweiter Segment in toto.

Hr = Hinterrahmen.
Glk = Gelenk zwischen Vorder- und Hinterrahmen.
Ipls = Inneres Pleuralschild.

Pls = Pleuralschild.
7Z1 = Zapfenleiste.
Ck = Kaudalwirtige Krimmung des Vorderrahmens.

Qul = Querleiste.

Fig. 5 Querschnitt durch das zweite Segment in der Region der

Pleuralschilder.

D = Darm.

Pf = PenisfubB.

Ipls = Inneres Pleuralschild.

Cht = Chitinisierte Seite des Penis.
Weht = Weich chitinisierte Seite des Penis.

Fig. 6. Querschnitt durch das zweite Segment in der Region der

Drehachse.

Dr = Drehachse.

Vr = Vorderrahmen.

M. = Viertes Muskelpaar.

Lu = Penislumen.

Lk = Lingskiel des Penis.

Fl = Falte.

Vist = V-formige Leiste der Penistasche.

Fig. 7. Auspriparierte V-féormige Zapfenleiste der Penistaschs.
Cht = Weiches Chitin, welches in die Penistasche iiber-
geht.
Bt = Borstchen.
Se = Schenkelende der V-férmigen Zapfenleiste.
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I'ig. & Auspriparierter Penisfull und ein Stiick des Penisteiles.

Dr = Drehachse.
Pf = PenisfubB.
Sp = Spangenpaar des Penisfulles.
Vw = Verwachsungsstelle des Penisfufles.
Cht = Weiches Chitin.
Fig. 9. Glansende.
Warz = Warzenformige Zidhnchen.

R = Penisrinne.
La = Lappen.
Ah = Anhénge.

Fig. 9a. Auspriparierte Glans.
Ah = Anhiénge.
Wii = Wiilste.
La = Lappen.
Mv = Muldenformige Vertiefung.
Glk. = Gelenk zwischen dem Penisstiel und der Glans.

Fig. 10. Querschnitt durch das zweite Segment in der Region der

Hikechen.

D = Darm.

Ub = Ubergangsstelle der Penistasche in die sternale
Mulde.

M = Fiinftes Muskelpaan.

Mo = Sechstes Muskelpaar.

Weht = Weichcehitinisierte Seite des Penis.

Cht Chitinisierte Seite des Penis.
Lu = Penislumen.
Hk = Hikechen.

Fig. 11, Ausprédparierte Samenkapsel samt beiden Spangenpaaren
und dem Hinterrahmen.

Sk = Samenkapsel.

Sp = Spangenpaare, um welche sich die Samenkapsel
dreht.

Glk = Gelenk, durch welches der Hinterrahmen mit dem
vorderen Spangenpaar der Samenkapsel ver-
bunden ist.

Hr = Hinterrahmen.

Mp = Mittelplatte.

Hk = Hikchen.

Fig. 12. Querschnitt durch das Ende des zweiten Segments und
durch den vorderen Teil der Samenkapsel.

Mo, 7u.s = Sechstes, siebentes und achtes Muskelpaar.

D = Darm.
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Fig. 14,

Fig. 15.

Fig. 16.

Fig. 16a.

Fig. 17,
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Cht — Stark chitinisierte Seite der Samenkapsel.
Ss — Samenkapsel.
K1 — Miindung der Samenkapsel (Spalt).

Querschnitt durch die Segmentgrenze zwischen dem zwei-

ten und dritten Segment und durch die Samenkapsél.

D = Darm.

G = Ganglion.

Vk = Verbindungskanal, welcher die Samenkapsel ‘mit
dem Koérperinnern verbindet.

Ss = Samenkapsel.

Querschnitt durch das zweite Segment in der Region der

sternalen Mulde und durch die Glans.

Mo, 7u.s = Sechstes, siebentes und achtes Muskelpaar.
Gl = Glans.

R — Penisrinne.

Wi = Wiilste der Glans.

Ss = Samenkapsel.

K1 = Spalt der Miindung der Samenkapsel.

Querschnitt durch das zweite Segment in der Gegend der
Pleuralschild.

D = Darm.

M. = Viertes Muskelpaar.

Ipls = Innere Pleuralschilder.

Pls = Aussere Pleuralschilder.

Lk = Lingskiel.

Totopriparat der ersten drei Segmente.

My, 2, 3,4,5,67,su.0 — Neun Muskelpaare

St = Stigma.

Pls = Ausseren Pleuralschilder.

Qul = Querleiste.

Vr = Vorderrahmen,

Querschnitt durch das erste Segment.

Bp = Bauchplatte.

Rp = Riickenplatte.

Mi,2u.0 = Erstes, zweites und neuntes Muskelpaar.
Nstg = Nervenstrang.

Pfl = Pleuralfalte.

Querschnitt durch das zweite Segment in der Gegend der
Peniskriimmung.

D = Darm.

Pkr = Peniskriimmung.

Msu.o = Drittes und nsuntes Muskzlpaar.
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Lk = Liingskiel des Penisstieles.
Flt = Falte.
Pt = Penistasche.
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