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Flugphysiologie und Flugtechnik

Verfolgt man die Entwicklung der Luftfahrttechnik, so scheint nicht allzuviel
an biologischer Erfahrung in der atemberaubenden Entwicklung enthalten, die
von den flachbogigen Luftspriingen LILIENTHALS, im Siiden unserer Stadt, bis
zur modernen diisengetriebenen Verkehrsmaschinereicht, die mit weit iiber tausend
Stundenkilometern Kontinente verbindet. Eine Entwicklung von 65 Jahren!
Und obgleich iiber drei Viertel aller Tierarten fliegen kénnen, obgleich der Vogel-
flug seit Jahrhunderten den beobachtenden und triumenden Menschen zu phan-
tastischen Entwiirfen anregte, sind exakte, auf Faktorenanalyse ausgehende
Untersuchungen des Tierfluges diinn gesit, so diinn, da bisher auller LILIEN-
THALs Fliigelprofil kaum ein biologisches Vorbild auf den Zeichentischen der
Flugzeugbauer in technische Konstruktion metamorphosiert worden ist.

Freilich finden wir, befassen wir uns mit Vergleichen, bald manche Parallelitiit.

Wer es soweit gebracht hat wie die Flugmaschinenbauer, scheint auf Hinweise
aus der Kenntnis biologischer Daten heraus nicht angewiesen. Trotzdem ist das
Interesse der Technik am Flug der Tiere nicht erloschen. Es ist vor allem die Ver-
kniipfung von hoher Mangvrierfiahigkeit mit groBer Stabilitit des Fluges, die
uns die Natur mit der ihr eigenen Eleganz vorfiihrt und die den Neid des nach
groBerer Verkehrssicherheit suchenden Konstrukteurs hervorrufen kann.

Hier gewinnt also die Flugphysiologie eine angewandte Seite, welche die enge
Zusammenarbeit des Zoologen mit dem Aerodynamiker erfordert.l)

1942 publizierte E. v. HOLST zusammen mit D. KicHEMANN und K. SoLF
den Entwurf einer Flugmaschine, die er als Triebfliigler bezeichnete und deren
Konstruktion aus dem Flug der Odonaten abgeleitet war. Das Prinzip der gegen-
einander schwingenden beiden, ziemlich gleichférmigen Fliigelpaare ist hierbei
in die der Technik mehr entsprechende Konstruktion zweier gegenléufig rotierender

1) Ich darf an dieser Stelle dem Herrn Direktor des Aerodynamischen Institutes der
Technischen Hochschule Dresden, Prof. Dr. W. RicaTER, Herrn Dipl. Ing. K. FREUND,
Oberassistent am gleichen Institut, dem VEB Zgiss IkoN Dresden, besonders dem Leiter
seines Forschungslabors, Herrn Dr. F. TROMMER, sowie dem Zentralinstitut fiir Film und
Bild der DDR fiir vielfiltige Unterstiitzung meinen verbindlichsten Dank aussprechen.
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Tragflichensysteme umgemiinzt. Das so entwickelte Flugmodell vereinigt eine
insektendhnliche Manovrierfahigkeit mit recht stabiler Fluglage. Mit aufgerich-
tetem Vorderteil startend, geht es bei groBBerer Geschwindigkeit von einer Hub-
schrauber-artigen Bewegungsweise zu horizontaler Fluglage iiber und bewegt
sich nun mit Geschwindigkeiten wie eine gewohnliche Maschine mit starren Trag-
flichen und Propellerantrieb.

Zweifellos liegt hier eine bedeutende Konzeption. Die anscheinend gelungene
Ubertragung von Insektenverhiltnissen auf die Dimensionen des Flugmodells
ist aber nicht so selbstverstindlich moglich, wie es erscheinen méochte. Sie wird
um so schwieriger, je erheblicher die GroBenunterschiede sind. Dies hingt mit
den aerodynamischen Verhiltnissen zusammen und lafit sich durch die unter-
schiedlichen REYNOLDS-Zahlen bezeichnen. Diese Zahlen errechnen sich fiir jede
bewegte Tragfliche nach

wobei v die Geschwindigkeit, t die Fliigeltiefe und v die kinematische Zihigkeit
des stromenden Mediums ist. Letztere ist gleich dem Quotienten aus dem Zihig-
keitskoeffizienten des Mediums und seiner Dichte und betréigt fiir Luft bei mitt-
lerer Temperatur (17°) und Atmosphiren-Normaldruck 14.6-10~% m?/sec. Bei
schnellfliegenden groBen Flugzeugen liegen die REYNOLDS-Werte bei 4 bis 10 - 106,
bei Vogeln um 6 - 10°, bei Insekten nur um 6 - 10%. Der Nenner des R EYNOLDSschen
Quotienten, die Ziahigkeit der Luft, spielt also bei Insekten eine ungleich héhere
Rolle als bei den Flugzeugen mit ihren hohen »- und t-Werten, wo die Bewegung
der Luftmassen um die Maschine herum stirker von den Trigheitskriften be-
stimmt wird.

Nun sind Stréomungen unter Vorherrschaft der Zihigkeit weitgehend laminar,
entsprechen also parallelen Luftschiiben, wihrend Strémungen unter Vorherrschaft
der Trigheit turbulent werden, d. h. aus vielen kleinen Wirbeln aufgebaut sind.
Laminare Stromungen schliefen sich glatt um fliegende Kérper. Sie losen sich
aber lings ihres Weges leicht vom Kérper ab und berauben ihn damit ihrer stiitzen-
den Gewalt. Demgegeniiber haften turbulente Stromungen besser am Flieger.

Hieraus ergibt sich, dal die mit kleinen REYNOLDSschen Zahlen fliegenden In-
sekten im Gegensatz zu den Flugmaschinen keine glatten widerstandsarmen Ober-
flichen zu haben brauchen, ja sogar nicht haben diirfen. Durch mannigfaltige
Vorrichtungen wie gefaltete Fliigelfliiche, Skulpturen des Fliigelvorderrandes, Be-
haarung und Beborstung, Antecostalfelder usw. erhéhen sie vielmehr die Tur-
bulenz der Anstrémung, um der die Tragfliche umschlieBenden Luft-Grenz-
schicht aus der weiter entfernten ungestoérten Strémung Energie zuzufiithren.
Dadurch wird das Ablésen der Stromung verhindert und der Kontakt mit der
relativ zihen Luft gewahrt.

Man moge daher von dem Studium des Tierfluges, und besonders des Insekten-
fluges, nichts fiir die Technik erwarten, was auf Grund der anderen Dimensionen
von vorn herein nicht iibertragbar ist.
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Aber auch bei der nétigen Bescheidenheit der Erwartungen auf angewandter
Seite bietet der Insektenflug der exakten Analyse eine Fiille reizvoller Probleme,
von denen hier einige angeschnitten seien.

1 Morphologie

Da ist zunichst die Morphologie der Flugapparate in ihrer Beziehung zu
deren physiologischer und physikalischer Leistungsfihigkeit. Einige Generationen
von Systematikern haben die Formen des Geiiders zum Gegenstand taxonomischer
Versuche gemacht. Die physikalischen Eigenschaften, die das Adersystem dem
ruhenden und dem schwingenden Fliigel verleiht, sind bisher wenig berticksichtigt
worden. Ebenso sind der Ursprung der Lingsadern in der Fliigelwurzel und der
Bau der Gelenkapparate noch keineswegs zureichend erforscht. Das erschwert
nicht nur die morphologische Homologisierung, sondern auch das Verstéindnis
der Bewegung und Steuerung des schwingenden Systems.

Die Flichenbelastung der Insektentragfliiche ist verhiltnisméBig niedrig:
Lepidoptera 0,1 bis 0,17 kg/m?2, Cetonia aurata L. 1,25 kg/m? 1) (demgegeniiber:
Schwalbe 1.7, Silberméwe 6, Flugmodelle 1 bis 2, Segelflugzeug 16 kg/m?).

Der Fliigelumrif} zeigt sehr unterschiedlichen Streckungsgrad. Bei Kéfern
ist er gegeniiber den uns von Flugzeugen bekannten Verhéltnissen relativ gering.
(Bei Cetonia aurata L. z. B. betrigt er
b _ 7,71) b = Spannweite
¢ g t = mittlere Fligeltiefe
bei Segelflugzeugen 16 bis 18). Die abgerundete Spitze vermindert den Spitzen-
widerstand, der durch das Aufeinandertreffen der zentrifugalen Stromungen von
beiden Seiten der Tragfliche entsteht, und erscheint damit manchen technischen
Entwiirfen ahnlich.

Das Profil des Insektenfliigels hingegen hat nur wenig mit dem Vogelfliigel-
Profil gemeinsam, das LILIENTHAL so erfolgreich auf seine Flugapparate iiber-
trug. Esist stets wesentlich diinner und wéhrend der Bewegung mehr Verbiegungen
ausgesetzt. Der Lastverteilung unserer Flugzeug-Tragflichen entsprechend,
zeigen auch die Insektenfliigel ein Vorwiegen der Absteifungen im vorderen Fliigel-
drittel, jedoch erfihrt der aus Costa und Subcosta gebildete ,,Nasenholm® im
Vergleich zu den Flugmaschinen oft eine weitere Verstirkung gegeniiber dem
,»Mittelholm in Gestalt des Radius. Der Insektenfliigel gewinnt das Aussehen
einer schmalen starren Tragfliche mit breiter, weicher, scharnierartig beweglich
angehiingter Klappe; und Gruppen mit zwei gleichsinnig schlagenden Fliigel-
paaren wie die Orthopteren oder die Hymenopteren differenzieren ihre Fliigel-
paare so, dafl der ganze vordere Fliigel zur Starrfliche, der ganze hintere zur
Klappe wird. Die Neigung, die Vorderkante zu versteifen, die ja bei der Bewegung
vorangeht und damit Beschidigungen ausgesetzt ist, ist verstiindlich. Merkwiirdig
erscheinen demgegeniiber verdiinnte Stellen, die den vorderen Aderkomplex lo-

1) Mittelwert aus 25 Tieren eigener Versuche.
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kal praktisch unterbrechen, etwa bei manchen acalyptraten Fliegen, bei Hy-
menopteren und bei Kifern, die den Spitzenteil ihrer Fliigel in der Ruhelage
nach hinten (zum Analrand hin) einschlagen kénnen. Es ist meines Wissens noch
nicht geklirt, ob die mechanische Schwiichung des Vorderrandes beim schwin-
genden Fliigel stets irgendwie kompensiert wird oder ob sie gar eine praktische
Bedeutung hat. Denkbar wire, dafl der Insektenfliigel auch in seinem vorderen
Teil nicht als starre Platte schligt, sondern geméfB seiner Eigenfrequenz in sich
schwingt!). Beim schlagenden Fliigel kénnten an den eben erwihnten verdiinnten
Stellen Knoten der Eigenschwingung liegen. Aufnahmen mit einer Ultrazeitlupe
des Typs ZL 1 (Zr1ss IKON) an den Cetoniinen Cetonia aurata L. und Potosia
cuprea ., iiber die spiter mehr gesagt werden soll, haben aber bei diesen mit
,,Flichengelenken zum Einklappen der Alarspitze versehenen Kifern bisher
keine merkbare Eigenschwingung gezeigt. Die Versteifung der ,,diinnen Stelle
withrend des Fluges steht hier offensichtlich in Zusammenhang mit einer Ver-
spannung im mittleren Teil der Ala, die vornehmlich vom Radius gehalten wird.
Verliert die Fligelfliche, etwa nach dem AnstoBen der Ala an ein festes Hindernis,
an straffer Spannung, so knickt der Spitzenteil im Gelenk etwas nach hinten ab.
Dies spricht dagegen, dall die distalwirts gerichteten Fliehkriifte des schwin-
genden Systems den Costo-Radial-Komplex dehnen und wesentlich straffen, wie
man annehmen kénnte. — Die Straffung der Gelenkstelle ist nur auf die normale
Belastung durch die Luftkrifte eingestellt und hélt ihr stand. Dem Anprall des
schlagenden Fliigels gegen ein festes Hindernis kann sie, wie die Filmanalyse
ergab, nicht Widerstand leisten.

Die Spannung des Flichengelenkes muf3, da der Fliigel selbst keine Muskel-
elemente enthilt, wie alle seine Bewegungen vom basalen Gelenk her induziert
werden. Versuche zeigten, daB sie gleichwohl unabhéngig davon ist, ob der Fligel
in die Fluglage gebracht oder zur Ruhe nach hinten genommen wird. Das ist
um so erstaunlicher, als der Costa-Subcosta-Komplex, gegen den eine spannende
Radius-Verschiebung wirksam werden mii3te, nach F. RiSCHKAMP beim Uber-
gang in die Ruhelage aus seinem Schnappgelenk am Axillare 1 gelést wird. Dies
bietet einen Hinweis, daf} die erneute Fixierung von Costa und Subcosta in der
Ruhelage (RUscHKAMP) fest sein mull. Jedenfalls ist eine gelandete Cetonia in
der Lage, den die Elytronspitze iiberragenden distalen Teil der Ala zu strecken
und einzuschlagen, und ein mit einiger Wucht in Riickenlage auf eine Tisch-
fliche geschleudertes Tier vermag umgekehrt mit ausgebreiteten Alae zu schwirren,
deren Flichengelenke weich entspannt sind. Dies wurde in Wiederholungen ge-
sichert. Die Versuche werden fortgesetzt (Abb. 1).

Auch die Gestaltung des Fliigelhinterrandes bedarf der funktionellen Be-
leuchtung. Das merkwiirdige Abbiegen der Media, die den Hinterrand geradezu

1) Nach den Vorschligen von Herrn Prof. G. FALCKENBERG (Rostock) habe ich vor
Jahren erfolgreiche Versuche angestellt, die Eigenfrequenz von Hummelfliigeln durch elek-
trostatischen AnstoB mit Wechselspannungen kontinuierlich verinderter Frequenz zu be-
stimmen. Diese Arbeiten wurden seinerzeit durch das Kriegsende unterbrochen und sollen
fortgesetzt werden.
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Abb. 1. Unabhingigkeit des Flichengelenks FG' von Schlagruhe und Schlagbewegung
der Ala.

a Gelandete Cetonia; beide Alae in Ruhelage, linke mit ganz eingeschlagener Spitze (unter

dem Elytron verborgen), rechte mit gespanntem Spitzenteil. b, ¢ Auf den Riicken gestiirzte

Cetonia, schwirrend. Spitzenteil in b wenig, in ¢ stark entspannt. Die (im Bilde) rechte

Ala des Tieres in ¢ zeigt bei Fa die durch Entspannung des Flachengelenks und Verwin-

dung des Costoradial-Komplexes entstehende Falte, die sich bei vollstindigem Einschlag
des Spitzenteils vertieft. (Aufn. HERBST u. LUPNITZ).

zu meiden scheint, bei calyptraten Fliegen, fordert zur Analyse ihrer Funktion
heraus. Sicher und allgemein bekannt ist, dafl die Elastizitit des Fliigelhinter-
randes bei der Drehbewegung des Fliigels eine wichtige Rolle spielt (s. S. 183).
Es wird lohnend sein, die Drehbewegung bei Nematoceren, bei denen viele Adern
den Hinterrand erreichen, mit denen der genannten hoheren Fliegen zu ver-
gleichen.

2 Bewegungsphysiologie

Ich muB es mir versagen, auf die Probleme der Stoffwechsel-, Sinnes- und Nervenphysio-
logie einzugehen, die der Insektenflug aufwirft. So werden die Fragen des Wirkungsgrades
der Insekten-, Flugmaschine’* und der Flugaktivitat, die Lieferung der Nervenerregung fiir
die Flugmuskulatur und die Rezeption der Sinnesreize fiir die Flugsteuerung allgemeines
Interesse beanspruchen. Wir wollen uns heute aber auf die eigentliche Bewegungsphysio-
logie und ihre morphologischen Grundlagen beschranken.

2.1 Methodische Probleme

Analysieren wir die Fligelbewegung selbst und ihre Luftkraft erzeugende Wir-
kung. Die methodischen Schwierigkeiten, die dieser Untersuchung entgegen-
stehen, sind bekannt. Zur bloBen Bestimmung der Schlagfrequenz kann man
ein festgehaltenes Insekt seinen Fliigelschlag auf die ruBgeschwirzte Trommel
eines Kymographen selbst schreiben lassen, oder man kann die mechanischen
Schwingungen fixierter oder frei fliegender Tiere in akustische oder optische trans-
formieren und zédhlbar machen. Die tiberschligige Frequenzbestimmung mittels
des Flugtones ist, entsprechende Musikalitit vorausgesetzt, wegen des mini-
malen technischen Aufwandes bestechend. Da aber nicht als sicher angenommen
werden kann, dafl der Flugton eine einheitliche auf dem Fliigelschlag basierende
Schwingung darstellt, lauft man Gefahr, aus der Frequenz von Oberténen auf
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die Schlagschwingung zu schlieBen und sich dabei um ein Zwei- oder Mehrfaches
zu verschitzen. Ein von Prof. G. FALCKENBERG (miindlich) vorgeschlagenes und
von mir mit Hummeln erprobtes Verfahren transponiert die Schlagschwingungen
in optische und diese in elektrische. Die Versuchstiere werden im verdunkelten
Raum in einen Behilter gebracht, dessen eine Seitenwand aus einer siebartig
gelochten Platte besteht. Von der gegeniiberliegenden Seite her wird der Behilter
mittels einer geeigneten Lichtquelle durchstrahlt, so daBl einzelne feine Licht-
biindel die Siebplatte verlassen. Diese Lichtbiindel fallen auf eine Photozelle.
Fliegende Tiere unterbrechen kurzzeitig, wihrend ihr schwingender Fliigel an
einer Bohrung der Siebplatte voriiberzieht, das Strahlenbiindel dieser Bohrung
im Rhythmus der Schlagfrequenz und prigen damit dem Aktionspotential der
Photozelle ihre Frequenz auf. Die frequenten Anderungen der Zellenspannung
konnen dann mit geeigneten Anzeigegeriten bestimmt werden.

Nicht nur der Frequenzermittlung, sondern auch der unmittelbaren Beobachtung
der Fliigelstellung withrend einzelner Schlagphasen dienen Stroboskop-Methoden.
Nach der klassischen Methode beobachtet man das bewegte Tier durch eine Aus-
kerbung in einer mit regulierbarer Geschwindigkeit umlaufenden Scheibe, éndert
deren Umdrehungszahl, bis der Fliigel stillzustehen scheint, und bestimmt diese
Zahl mit einem Zihlwerk oder akustisch, indem man die gekerbte Scheibe als
Sirene benutzt. Zusammen mit K. FREUND habe ich mit Erfolg direkte Beob-
achtungen an fliegenden Cetoniinen mit einem Lichtblitzstroboskop der Firma
7188 IkON in Dresden unternommen. Im Gegensatz zu den mit Unterbrecher-
scheibe arbeitenden geschilderten Apparaten wird hier nicht nur das Auge,
sondern auch das Objekt selbst intermittierend beleuchtet.

Die besten Ergebnisse bringen kinematographische Aufnahmen mit hoher
Bildfrequenz, doch sind hier noch erhebliche methodische Hemmnisse zu iiber-
winden. Sie liegen darin, daf} es schwierig ist, ein frei fliegendes Insekt gerade
withrend der 3/4 Sekunde in den Schirfenbereich des Objektivs zu bringen, in der
die 25 Meter Film einer Kassettenfiillung mit einem an eine Kreissiige erinnern-
den Lirm hinter dem Objektiv durchrasen.

Der Schirfenbereich ist bei den zu verwendenden AbbildungsmaBstiben gering, und
Zeitpunkt des Startes und Flugrichtung des Insektes sind nicht ohne weiteres genau ab-
zuschitzen. In eigenen Aufnahmeserien mit der ZL 1 (ZEiss Ikox) an Rosenkifern konnte
ich eine gewisse Ausrichtung des Startfluges erreichen, indem ich das Tier zum Start mit
dem Kopf auf ein von einer Bogenlampe scharf angeleuchtetes weilles Hintergrund-Blech
richtete. Selbst eine im Winkel von 90° zu dieser Richtung aufgebaute Nitraphotlampe
storte dann den Flugin Richtung des Bleches nicht. Der Schirfenbereich wurde durch einen
Drahtrahmen von 10 X 9 cm bezeichnet. Er hatte bei Verwendung des Objektives 45 mm
mit vorgekitteter Zusatzlinse von etwa 3 Dioptrien (BildgroBe : Gegenstandsgrofle = 1: 2)
nur eine Tiefe von 8—10 mm. Bei einer Bildfrequenz von 1700/sec, Verwendung eines
23/10° DIN Sicherheitsfilmes und Beleuchtung mittels einer Bogenlampe und einer Nitra-
photlampe mufite bereits mit ganz gedfineter Blende gearbeitet werden, so daBl an eine
Erhéhung der Schirfentiefe durch Abblenden nicht zu denken war. Ubrigens ist die Wieder-
gabe auf der 23/10 Schicht nicht befriedigend. Sie gelang noch bei einer Verdoppelung der
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Bildfrequenz auf 3400/sec, wie sie bei rasch schwingenden Fliigeln nétig wird, und ent-
sprechender Halbierung der Belichtungszeit fiir das einzelne Bild.

Aus diesen Griinden ist verstindlich, daB3 Filmaufnahmen frei fliegender In-
sekten bisher selten sind. v. HoLST hat die Schwierigkeit dadurch zu tiberbriicken
gesucht, daB er thorakal gefesselte Tiere, die er ohne weiteres in die richtige Lage
vor der Kamera bringen konnte, mit einem kiinstlichen ,,Fahrtwind“ anblies, um
hierdurch die Stromungsverhiiltnisse beim freien Flug ungefihr nachzuahmen. Im
Gegensatz zu v. HoLsT und anderen Autoren habe ich bei den Aufnahmen, die
ich heute vorfiihre, eine Fesselung gewiihlt, dieden Thorax selbst nicht unmittelbar
beriihrt.

Die Cetoniinen wurden mit zwei Seidenfiden an den Hinterbeinen in Héhe der Trochan-
teren angebunden (Abb. 2). Bei geeigneter Behandlung (vgl. HERBST 1955) gelang es, die

Abb. 2. Cetonia aurate L. am Doppelfaden in
Riickenlage fliegend. Aufnahme von oben. Am
(im Bilde) rechten Bein ist die Fesselung bis zur
Basis der Tibia verrutscht. Die Alae befinden
sich im unteren Wendepunkt: Der Costalrand
steht und dreht sich aktiv um seine Lingsachse,
wobei der Spitzenteil der Ala mitfolgt. Das Anal-
feld hat etwa noch die gleiche Anstellung wie im
Abschlag. (Aufn. HERBST u. LUPNITZ).

Tiere zu minutenlangem Schwirren am straff gespannten oder locker gelassenen Fadenpaar
zu bringen. Sie iiberschlugen sich aber sogleich nach Beginn des Schwirrens und flogen nun,
mit dem Riicken nach unten, anscheinend ungestort durch die ungewoéhnliche Lage, weiter
am Ort. Es muf} daraus geschlossen werden, dafl der an den Beinbasen gehemmte Kéfer

Abb. 3. Kraftdiagramm der zweiseitig gefesselten 3
Cetonia. (Der Schwerpunkt ist im Schnittpunkt von S
x- und y-Achse angenommen, vgl. Abb. 5bh.) Die
Elytren sind lateral erhoben, die Alae in der extremen
Tiefstellung. Fa Faden der Fesselung.

a Krifteangriff am aufrechten Tier. An dem abwirts b
strebenden Kifer hebt der Auftrieb 4 die Schwere

§ nicht ganz auf. Die Differenz bildet mit dem Vor-
trieb V eine nach vorn unten gerichtete Resultante.

Das Tier iiberschligt sioh.

b Krifteangriff nach dem Uberschlag. ,,Auf‘trieb
und Schwere addieren sich. Bei geringem Vortrieb
liegt der Kifer fast horizontal; bei groBerem Vortrieb
wiirde er sich zunehmend aufrichten.




Probleme der Flugphysiologie 17T

sich nicht nach oben zu erheben trachtet, sondern nach vorn und unten der Landung zu-
strebt. Einseitig gefesselte Tiere bestatigen das. Bel zweiseitiger Fesselung kippt das hinter
dem Fligelgelenkpunkt gefesselte Tier daher nach vorn ventral. In der Riickenlage ange-
kommen, hingt es nun vermdoge seines Gewichtes in einer stabilen Gleichgewichtslage, aus
welcher je nach Vortrieb sich das Vorderende des Tieres mehr oder minder aufrichten kann
(Abb. 3). K. FREUND und ich konnten feststellen, dafl auch in dieser unnatiirlichen Lage der
vom schwirrenden Kaifer erzielte Luftstrom in caudaler und ventraler Richtung geht,
ganz so, wie man es bei einem in gewohnlicher Fluglage befindlichen Tier erwarten muf.
Das Tier gewinnt Vortrieb und eine Kraft, die dorsad gerichtet ist und in natiirlicher Lage
als Auftrieb wirkt, hier aber sein Gewicht erhéht.

Die an den Beinen gefesselte Cetonia aurata L. oder Potosia cuprea F. versucht
also die Landung nach dem fiir sie normalerweise ,,richtigen* Schema. Der nach
dem Uberkippen verinderten Lage im Raum kann sie anscheinend keine Nor-
malisierung durch Steuern entgegensetzen.

Bei den fertigen Aufnahmen ergibt sich die Bildfolge pro Sekunde aus einer
optischen Zeitmarke, die mittels einer mit f= 1000/sec intermittierend auf-
leuchtenden Glimmlampe wihrend der Aufnahme auf dem Rand des Filmes ab-
gebildet wird. Die Frequenz des Fliigelschlages laft sich hiernach leicht be-
stimmen. Bei den gepriiften Cetoniinen liegt sie zwischen 83 und 104. Wihrend
einer Aufnahme?) ergaben sich Schwankungen bis zu 5°,. Um dariiber hinaus die
Bewegung des Fliigels geometrisch zu bestimmen, ist es in jedem Falle notwendig,
die Lage der Projektionsebene zu dem Kreuz der korperfesten Koordinaten zu
ermitteln, deren x-Achse die Lingsachse des Rumpfes ist, wihrend die y-Achse
die beiden Fliigelgelenkpunkte transversal zur x-Achse verbindet und die z-Achse
beide Achsen in deren Schnittpunkt senkrecht durchsetzt (vgl. Abb. 5). Es kénnen
sodann die in den Photographien gemessenen Grofien auf ihre urspriinglichen
Werte im z, y, 2-System umgerechnet werden. Vergleiche der aufeinanderfolgen-
den Schwingungen einer Bildfolge und zwischen Bildfolgen unter gleichen Be-
dingungen geben sodann Aufschluf iiber die Variation der Werte beim gleichen
Tier und bei verschiedenen Individuen, wobei die physiologischen Zustéinde der
Tiere eine Rolle spielen konnten. Vergleich von Aufnahmen unter wechselnden
duBeren Bedingungen erliutern den Einflul der Umwelt auf den Flug.

SchlieBlich liegt eine methodische Aufgabe in der unmittelbaren Messung der
von fliegenden Tieren erzeugten Luftkrifte mittels Stromungssonden und der
optischen Darstellung des Strémungsbildes.

2.2 Aerodynamische und Physiologische Probleme.

Nun zu den Problemen des Fluges selbst. Stromt eine Luftmasse gegen eine
ihr rechtwinklig entgegenstehende Fliche (Abb. 4 a), so bildet sich eine Stauung
vor der Fliche, eine Druckerhéhung, welche die Fliche in der Richtung der An-
stromung wegdriickt. Entsprechend erhilt ein Fliigel, der, quer zu seiner Bewe-
gungsrichtung angestellt, durch ruhende Luft geschlagen wird, eine Luftkraft, die

1) eine Aufnahme = 25 m Film mit etwa 1300 Einzelbildern, auf denen rund 65 ganze
Fliigelschlige abgebildet sind.

12 Hannemann
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e der Bewegungsrichtung entgegensteht (Normal-
et kraft). Die Luftkraft duBert sich wie ein Wider-
d i stand. Fliegen mit Hilfe einer solchen Schwingen-
1 bewegung nennt v. HoLsT daher ,,Fliegen mit dem
Widerstand .
—_—
—_—)
) = Abb. 4. Krafteinwirkung auf eine Tragfliche bei verschie-
C T denen Anstellwinkeln a.

a a=90° (,,Flug mit dem Widerstand‘‘); b a« = 0°;
¢ a > 0° (,,Flug mit dem Schube).

Senken wir hingegenden Anstellwinkel der Tragfliche gegen die Anstromung
auf Null (Abb. 4b), so geht die Luftstromung bei einer gedachten unendlich
diinnen Flédche parallel an ihr vorbei, wobei lediglich der statische Luftdruck
von beiden Seiten her gleichméBig auf die Tragfliche driickt, senkrecht zu der
Stréomungsrichtung. Die Stromung iibt aber infolge der Reibung eine Schubwir-
kung (Tangentialkraft) auf die Tragfliche aus. Auch hier kann man sich die Luft ru-
hend und die Tragfliche bewegt denken, um dem Schwingenflug nither zu kommen.

Sobald man nun den Anstellwinkel etwas erhcht (Abb. 4 ¢), so sind die Druck-
verhiltnisse auf beiden Seiten der Tragfliche nicht mehr gleich. Die Strémung
wird auf der abgewandten Seite der Flache beschleunigt, ihr Druck sinkt, wihrend
auf der zugewandten Seite eine Verlangsamung und Drucksteigerung eintritt.
Damit entsteht auf der Anstromungsseite eine quer zur Stromung gerichtete
Druckkomponente (Normalkraft-Komponente), auf der Leeseite eine ebenso
gerichtete Sogkomponente. Die entstehende Luftkraft quer zur Anstrémung
(Kurra-Jourowsky-Kraft) erméglicht ein ,,Fliegen mit dem Schube®.1)

In allen Fillen muB3 die resultierende Luftkraft dem Tier den Auftrieb bieten,
der seinem Gewicht die Waage hilt (wenn es nicht steigen oder sinken soll), und
den Vor- oder Riicktrieb, der es in horizontaler Richtung transportiert.

2.21 Schlagschwingung und Fligelbahn

In die Lehrbiicher der Entomologie hat eine Figur Eingang gefunden, die vom
Flug mit dem Widerstand ausgeht (Abb. 5 a). An Hand eines festgehaltenen In-

1) v."Houst (1943, p. 304) verwendet hier den Ausdruck ,,Schub‘* nicht im Sinne einer
Tangentialkraft, sondern vergleicht die schwingende Tragfliche des Insekts mit dem Pro-
peller eines Flugzeugs. Die senkrecht zur Schwingebene bzw. zur Rotationsebene gerichtete
Kraft liegt beim Propellerflugzeug ja durchschnittlich horizontal und wird von den Flug-
zeugbauern im Gegensatzzum vertikalen ,,Hub‘ der starren Tragflichen ,,Schub* genannt.
Bei genauer Betrachtung der Druckverhéltnisse zeigt sich iibrigens, dal im hinteren Be-
reiche der abgewandten Tragfliigelseite ein Druckanstieg zu verzeichnen ist, wiahrend
nahe der Vorderkante auch auf der Zustromseite ein Sog entsteht.
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sektes wird gezeigt, wie der Fliigel in einer grolen Achterkurve Vor- und Auftrieb
erzeugt, ohne zugleich Ab- und Riicktrieb in wesentlicher Gréfle in Kauf nehmen
zu miissen. Dieses Schema ist, wie gesagt, an festgehaltenen Insekten ermittelt
worden. Es kénnte vielleicht auch fir startende Tiere gelten, die im Augenblick
des Anfluges ja noch iiber keinen Fahrtwind verfiigen. Neben einer Fliigelbahn,
die nahezu zwei sich linienformig beriihrende Kegelméntel mit gewolbter Grund-
fliche ausfiihrt, sind auch einfachere Bahnen in Gestalt flachgedriickter einfacher
Kegelmintel mit etwa sphérisch-elliptischer Grundfliche beschrieben worden.
Meine Aufnahmen von gefesselten Cetoniinen zeigen stark eingeebnete Fliigel-
bahnen, so dafl der Fliigel ungefihr in der gleichen Ebene zuriickschwingt, in
der er abwirts geschlagen hat. Hierbei beschreibt die Fliigelspitze schwach ge-
wellte Kreissektoren, die, in die xz-Ebene projiziert (Abb. 5 b), als flachgedriickte
Achterbahn erscheinen, die sogar umgekehrt befahren wird wie in der Lehr-
buchabbildung 5 a. Die Bahn des Vorderrandes (seines basalen Abschnittes bis
zum Flichengelenk) ist wahrscheinlich stiirker eingeebnet.

XAchse

a I b

Abb. 5. Fligelbahnen in tierfesten Koordinaten, projiziert in die xz-Ebene.
a Fligelbahn nach BeRLESE aus EipmMaNN (Lehrbuch der Entomologie, Parey-Verlag
1941). An zwei Stellen ist der Fliigelschnitt eingezeichnet, um die Anstellung zur Fliigel-
bahn zu zeigen. Sie betrigt etwa 90°. Das Tier fliegt ,,mit dem Widerstand*“. b Bahn
der Fligelspitze bei Cetoniinen. Nach Zeitlupenaufnahmen des Verf. kombiniert. Kreise
bezeichnen die Stellung der Fliigelspitze im Abschlag, Punkte im Aufschlag. Zeitlicher
Abstand der Kreise und Punkte 6 - 10-4 sec. Die Schlagebene ist gegen die z-Achse unter
etwa 57° negativ angestellt. Der auf der y-Achse gelegene linke Fliigelgelenkpunkt ist auf
die Kreuzung von - und z-Achse projiziert. — In anderen Schlagschwingungen des gleichen
Filmstreifens waren die Punkte und Kreise zur Mitte der Bahn hin verschoben und gleich-
maBiger verteilt. Fiir die Analyse der Schlaggeschwindigkeit ist diese durch die Projektion
stark verzerrte Bahn nicht geeignet.

Der Langsdurchmesser der erwihnten Achterfigur oder Ellipse steht in einem
Einstellwinkel zur z-Achse, der negativ ist, in manchen Abbildungen (z. B. bei
EIpMANN nach BERLESE vgl. Abb. 5 a) aber 90° erreicht. Bei Cetonia und Potosia
betrigt die Neigung der Schwingebene gegen die z-Achse nach meinen bisherigen
Messungen 55—60°.

12%
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Das festgehaltene Tier macht seinen Fahrtwind mit den Fliigeln. Die Anstromung
seiner Tragflichen ist die Umkehrung der Fliigelbewegung. Das freifliegende Tier
hingegen gewinnt eine zusitzliche Anstromung entgegen seiner Flugbahn. Der
Fahrtwind an den Schwingen setzt sich also nunmehr aus zwei Komponenten
zusammen, die der Lokomotionsgeschwindigkeit v und der Schlaggeschwindigkeit
der Fliigel u entsprechen. Je groBer » wird, um so stirker wird die Anstrémung

6m/sec 7 050

St

Abb. 6. Schematische Fliigelbahn in raumfesten Koordinaten (Bahn einer Fliigelspitze
durch die Luft, in die #z-Ebene projiziert). Vereinfachend ist eine véllig ebene, unter —45°
angestellte Schwingebene angenommen. Deém Entwurf der Zeichnung liegt eine Schlag-
frequenz von 100/sec und ein Schwingebenendurchmesser von 2,8 em zugrunde. In der
Horizontalen ist die Lokomotionsrichtung eingezeichnet, als Parameter findet sich die
Lokomotionsgeschwindigkeit ». Nach jeder Schlagschwingung (am oberen Wendepunkt des
Fligels) erhoht sich die dort eingetragene bisherige Lokomotionsgeschwindigkeit sprung-
haft, um den Einflu von » auf die Fliigelbahn zu zeigen. Entsprechend legt die Fliigel-
spitze wihrend einer Amplitude vom oberen Wendepunkt bis zum nichsten 0.5, 1, 2, 3,
4, 5, 6 cm zuriick. Bei » = 0 und bei » = 6 sind Fliigelschnitte fiir Ab- und Aufschlag ein-
gezeichnet. Sie ergeben bei jeweils gleichen Anstellwinkeln im zz-Koordinatenkreuz des
Tieres (bzw. zu seiner Lokomotionsrichtung) bei » = 0 Flug mit dem Widerstand, bei v = 6
Flug ,,mit dem Schube<.

von dem einheitlich das fliegende Tier angreifenden Lokomotions-Fahrtwind be-
stimmt, um so geringer wird die Rolle der komplizierten und wechselnden An-
stromungen der schwingenden Tragfliiche, und um so mehr néihern sich die aero-
dynamischen Verhiiltnisse des fliegenden Insekts denen des ,,stationiren Fluges*
mit starren Tragflichensystemen. Der vorher im ruhenden Medium hin und her
schlagende Fliigel greift nun mit jedem Schlag an einer — lings der Flugbahn —
weiter vorn gelegenen Stelle in die Luft; aus dem Hin und Her auf der Stelle wird

eine fortschreitende Welle, die mit zunehmendem ,,Fortschrittsgrad‘ ;b—l immer

flacher wird (Abb. 6), und sich der schwankungslosen Geraden nihert, welche die
Tragflichenspitze bei u = 0 in die Luft zeichnet. Fiir die Frage, wieweit die
PranpTLsche Tragflichentheorie des stationiren Fluges oder doch die des qua-
sistationdren Fluges (D. KicHEMANN & E.v. Horst 1942) auf ein Insekt an-
gewandt werden kann oder inwieweit instationire Vorginge beriicksichtigt
werden miissen, ist die Bestimmung des Fortschrittsgrades also von Bedeutung.
Hier muB eingewandt werden, daB ein schwingender Insektenfliigel keine gleich-
formige Schlaggeschwindigkeit » hat.

Der Begriff u ist geschaffen worden fiir Berechnungen an Luftschrauben und bezieht sich
dort auf die ,,Umfangsgeschwindigkeit'* der Fliigelspitze, die sich aus der Umdrehungs-
zahl und der Linge der Propellerblitter bestimmen liBt. (Natiirlich ist die lineare Ge-
schwindigkeit und damit die Anstrémung an mehr der Drehachse geniiherten Stellen des
Propellers geringer.)
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[}
Abschlag
i,
4 \'/ \
> . , , g
= 5 10 15 20| Zeit
/'~/ (Bildintervalle)
\ ..
\/ \.~ \./
/n/f.sc/)/agV
Intervall Nr. 1-6 7-11 12-16 | 17-20
Wegeinheiten 11 9 11 5
Intervallzahl 6 0] 5 4

Abb. 7. Schlaggeschwindigkeit » im Laufe einer Schlagamplitude (Cetonia, nach Zeitlupe-
aufnahmen).

Auf der Ordinate sind die von der Fliigelspitze zuriickgelegten Strecken, auf der Abszisse
ist die Zeit in Form der gleichmé Bigen Zeitabsténde (6 - 10-4 sec) zwischen den aufeinander-
folgenden Filmbildern aufgetragen. In den Intervallen zu den ersten 6 Aufnahmen nach dem
oberen Wendepunkt des Fliigels legt die Fliigelspitze im Durchschnitt 11 Wegeinheiten
zuriick, wobei sie nur wenig beschleunigt wird. In den darauf folgenden 5 Intervallen um
den unteren Wendepunkt (bei Intervall 10) herum betrigt das Mittel nur 5 Einheiten, im
Aufschlag (Intervall 12—16 = 5 Intervalle) wieder 11, um zum oberen Wendepunkt (Inter-
vall 17—20 = 4 Intervalle) wiederum auf 5 zu fallen. Die Geschwindigkeit von Auf- und

Abschlag ist demnach gleich.

Es kann angenommen werden, daBl der schlagende Insektenfliigel mit um so
ungleichmifigerer Schnelligkeit seine Fliigelbahn beschreibt, je mehr diese in
einer Ebene liegt. Bs bilden sich Wendepunkte der Bewegung heraus, an denen
der Fliigel sich sehr verlangsamt, im extremen Fall sogar zeitweise still steht,
um dann, schnell beschleunigt, die schriige Fliche zu durcheilen, bis er vor dem
niichsten Umkehrpunkte stockt. Bei Cetoniinen bedeutet dies, daf die Fliigel-

spitze rund»z bis ; ihrer Bahn mit wenig wachsender Geschwindigkeit durch-

liuft, wozu sie nur die Hélfte bis % der fiir eine volle Schwingung benétigten

Zeit gebraucht. Das iibrige Drittel ist fiir die stark gebremste bzw. beschleunigte
Bewegung in der Nihe der Umkehrpunkte erforderlich (Abb. 7). Die mittlere
Geschwindigkeit der Brems- und Beschleunigungsphasen des Fliigelschlages ist
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also nur halb so hoch wie die Schnelligkeit der Hochstgeschwindigkeits-Phasen
withrend des Ab- und Aufschlages.

Die mittlere Umfangsgeschwindigkeit errechnet sich aus der Fliigellinge I, dem
Amplitudenwinkel ¢ und der Schlagfrequenz f. Fiir Cetonia aurata L. ergaben
25 Tiere (50 Fliigel) einen Mittelwert von etwa 20 mm Fliigellinge. In 9 Aufnahmen
gefesselter Tiere war die mittlere Frequenz nahezu 100/sec (83—104, im Mittel
98). Der Schlagwinkel ¢ liel sich auf etwa 100° bestimmen (gemessen zwischen

~den Stellungen des Costalrandes in den beiden Wendepunkten, Abb. 8). Die (fast

Abb. 8. Aufsicht auf die (in der Papierebene liegende) Schwingungsebene der Alae von

Cetonia (kombiniert nach Zeitlupenaufnahmen). Von den im Hochextrem dargestellten

Alae fithrt die Schwingung iiber einen Winkel ¢ = 125° zum Tiefextrem. Kreise bedeuten

die Stellungen der Fliigelspitze im Abschlag, Punkte im Aufschlag; Vierecke um eine bzw.

zwei dieser Marken herum: Hochextrem bzw. Tiefextrem der Bewegung. Der hintere Teil

der Sutura klafft in den mit Pfeilen bezeichneten Stellungen der Alae im oberen Drittel der
Fligelbahn.

40 =
=7
schlag und ebensoviel beim Aufschlag. In einer Sekunde legt die Fliigelspitze
2-35-98 mm = 6,86 m zuriick, » = 6,86 m/sec.

Die nichtbeschleunigte Bewegung (Hochstgeschwindigkeit) der Fliigelspitze
hingegen verlauft mit

ebene Kreissektor-)Bahn der Fliigelspitze betrigt somit = 35 mm beim Ab-

u ~ 10 m/sec.

Die Projektion der Bahn der Fliigelspitze in die xz-Ebene geht in Ab- und Auf-
schlag wenig unter dem Fligelgelenkpunkt durch. Die Fliigel der Cetoniinen
durchlaufen also in beiden Bewegungsrichtungen ein Stadium, in dem sie hori-
zontal vom Korper weggestreckt sind.



Probleme der Flugphysiologie 183

2.22 Drehschwingung

AuBer der Lage der Fliigelbahn ist fiir den Charakter und die GréBe der ent-
stehenden Luftkraft die jeweilige Anstellung des Fliigelschnittes () zur Fliigel-
bahn bzw. beim freifliegenden Tier zusitzlich die Anstellung gegen den Loko-
motionswind wichtig. Um diese WinkelgroBe moglichst in allen Phasen des Be-
wegungsablaufes giinstig zu halten, macht der Fliigel wihrend der Schlag-
schwingung zugleich eine Drehschwingung um seine Liingsachse. In der oben er-
wihnten , klassischen® Achterfigur (Abb. 5 a) sind die Drehschwingungen so ge-
halten, daB beim festgehaltenen Tier der Fliigelschnitt stets mehr oder minder
senkrecht auf die ruhende Luft trifft, so daf fiir fixierte und startende Insekten
ein Flug mit dem Widerstand gelten wiirde. Mit dem Auftreten eines Loko-
motionswindes wird die Tragfliche zusitzlich von vorn angeblasen, und es ergibt
sich eine Anstromung gemill der oben erwihnten Wellenbahn (vgl. Abb. 6).
Damit geht das Insekt zum Flug mit dem ,,Schube‘ tiber.

Bei der gefesselten Cetonia bzw. Potosia trifft infolge der Schrigstellung der
Schwingebene schon der Schlagschwingungs-Wind beim Abschlag den Fliigel von
vorn-unten. Im unteren Umkehrpunkt hilt der Costalrand des Fliigels an, withrend
das nachgiebige Analfeld die Bewegung anscheinend passiv fortsetzt (Abb.9 a).
Nun macht der Costo-Radial-Komplex eine aktive Drehung im gleichen Sinne,
d. h. dorsal nach hinten, und setzt sich zum Aufschlag in Bewegung. Dann erst
bringt der am langsamsten bewegte und nur passiv folgende Basalteil des Anal-

Abb. 9. Anstellung der Fliigelfliche bei Cetonia, nach Zeitlupenaufnahmen.
Unterer (a) und oberer (b) Wendepunkt der Alabewegung. Punktiert: Fliigelumriff un-
mittelbar vor, ausgezogen: im, gestrichelt: unmittelbar nach dem Wendepunkt. Der

jeweilige Costalrand ist verstiarkt.
¢ Fliigelschnitt durch das Flichengelenk in seiner Anstellung zur (vereinfachend eben ge-
dachten) Schwingebene. Punktiert: Anstellwinkel-Bereiche; ¢ Fliigelschnitt (Mittelwert
der Anstellwinkel). Se Schwingebene.
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feldes seinen Wendepunkt hinter sich; und nun bewegt sich der Fliigel mit nach
vorn oben gerichteter Unterfliche in der Fliigelbahn aufwirts bis zum oberen
Umkehrpunkt, wo sich das entsprechende Schauspiel wiederholt. Wie aus der
Abbildung (9 ¢) ersichtlich, ist die Anstellung gegen die Ebene der Fliigelbahn
und damit gegen die Anstréomung vor allem beim Abschlag betrichtlich und weist
auf die Widerstandskomponente der Luftkraft beim festgebundenen Tier hin.
Uberwiegend ist im ganzen die ,,Schubwirkung.

Ein besonderes Problem, auf das ich heute nicht eingehen mochte, da ich selbst ber
keine geniigenden neuen Ergebnisse hierzu verfiige, ist die Steuerung des Insektes im
Flug. Besonders wirksam werden hier einseitig gednderte Drehschwingungen sein. Cetoni-
inen zeigen nicht selten einseitig abweichende Schlagamplituden (p-Werte).

Die Daten zum freien Flug, die aus einzelnen Elektronenblitz-Aufnahmen
und aus Filmversuchen gewonnen wurden, ergeben keine wesentlichen Unter-
schiede der Fliigelbewegung, gestatten aber noch keine genaue Auswertung?).

2.23 Elytrenbewegung

Das mitschwingende Elytron hat bei Kafern nach der Literatur kaum eine
Bedeutung als Auftriebserzeuger. Bei den Cetoniinen ist die Drehbarkeit der Flii-
geldecken um den Gelenkzapfen und damit die Anhebbarkeit der Epipleura durch
eine morphologische Verwindung des Gelenkzapfens sehr vermindert (HERBST
1952, p. 58—59) und die Spreizung der Elytren unter Losung der Suturalverfal-
zung durch ein epimerales Gesperre unmdoglich gemacht, das sich als méchtiger
Whulst vor die Vorderkante der Decke legt. Die nach diesen morphologischen Be-
funden abgeschatzte Bewegung der Elytren im Fluge (HERBST 1952, p. 57—58)
lieB sich durch die Zeitlupenaufnahmen beweisen (vgl. HERBST 1955) (Abb. 10):
die beiden Fliigeldecken knicken in der Sutura etwas gegeneinander ein, die Seiten

Abb. 10. Cetonia im Flug, an zwei Faden gefesselt (zum besseren Verstindnis um 180° ge-
dreht; Aufn. HErBsT u. LtpN1TZ). Epm hochgewulstetes Epimerum (Sperrung gegen die
Spreizung der Elytren). Im rechten Teilbild sind die Anhebung von Elytren und Proter-
gum-Hinterrand, sowie die leichte Spreizung der seitlich erhobenen Elytren zu erkennen.

1) Die von mir 1952 (p. 57) nach v. LENGERKEN 1924 —27 wiedergegebene Abbildung
einer freifliegenden Cetonia ist demnach in der Fligelstellung falsch.



Probleme der Flugphysiologie 185

heben sich, um der schwingenden Ala freien Raum zu geben. In der Nihe des
oberen Umkehrpunktes der Alae nimmt die epipleurale Hebung so zu, daf} die
Sutura im distalen, abwirts gekriimmten Endstiick leicht spreizt. Es erscheint
beim fliegenden Tier eine Kerbe zwischen den Elytren (Abb. 8 —). Der Anhebung
der Elytren wird {iibrigens vorn durch eine Hebung des Thorax-I-Hinterrandes
Raum gegeben.

Zusammenfassung

Trotz des hohen Standes menschlicher Flugtechnik kénnen ihr die Methoden,
nach denen fliegende Tiere Luftkrifte erzeugen, Anregungen fiir die Erhéhung
von Wendigkeit und Flugsicherheit bringen. Die mechanischen Verhiltnisse der
Insekten-Tragfliche unter den Einfliissen von Schlagfrequenz, Eigenfrequenz und
den durch das Geiider gegebenen Steifigkeiten sind nur ganz ungeniigend bekannt,
ebenso die Gelenkverhiltnisse. Aus den Flugbewegungen gefesselter Insekten er-
geben sich Fliigelbahnen und Anstellwinkel der Fliigelfliche, die auf sehr unter-
schiedliche Bedeutung des ,,Fluges mit dem Widerstand* schlieBen lassen. Im
freien Fluge diirften hingegen KuTTA-JOoURKOWSKI-Kriifte die wesentlichen Kom-
ponenten der erzeugten Luftkraft ausmachen. Nihere Angaben werden zum Fluge
der Cetoniinen (Col.) gemacht, bei denen schon gefesselte Tiere bei stark eingeeb-
neten Fliigelbahnen eine reiativ geringe Beteiligung der Widerstandskrifte wahr-
scheinlich machen. Die Spannung des ,,Flichengelenks* wird diskutiert, die
Elytrenbewegung erlautert.
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