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Der Schwirrflug des Kolibri im Zeitlupenfilm.
Von M. Stolpe und K. Zimmer.
Mit 14 Abbildungen im Text.

Als Schwirrflug bezeichnet man den Flug mit sehr hoher Fliigel-
schlagfrequenz. In unseren Betrachtungen soll darunter der Flug, den
der Kolibri auf der Stelle in vollkommen ruhiger Luft ausfiihrt, verstanden
werden.

Methodik der Filmaufnahmen. — Infolge der hohen Schlag-
frequenz war es bisher nicht moglich, die Fliigelbewegungen der Kolibris
beim Schwirrflug zu analysieren. Um diese Aufgabe durchfiihren zu
konnen, wurden Zeitlupenaufnahmen von schwirrenden Kolibris mit
einer Aufnahmefrequenz bis 1500 Aufnahmen pro Sekunde gemacht.
Hierzu wurde ein Glaskifig von ca. 60 X 40 X 40 cm mit z. T. ver-
schiebbaren Winden gebaut. In
diesem Kifig wurde ein speziell
fiir unseren Zweck hergestelltes
Saugflischchen angebracht, das
durch eine besondere Vorrichtung
von aullen beliebig im Kifig hin-
und herbewegt und auch hinein-
undhinausgebracht werden konnte.
Die Kolibris wurden, nachdem sie
ca. 1/, Stunde lang gehungert
hatten, in den Kifig gesetzt.
Wurde dann nach einiger Zeit
das Saugflaschchen in den Kifig
eingefiihrt, so schwirrte der Vogel
L mehrere Sekunden davor. Abb. 1

Abb. 1. Melanotrochilus vor einem Trink-  %eigh Melanotrochilus fuscus vor

gefil schwirrend von der Seite gesehen. einem Trinkflischchen schwirrend
(Photo: Reichsstelle fiir den Unterrichts-

film des Reichserziehungsministers). von der S.elte gesehen.
Y1500 s€C. Da die bei den Aufnahmen

verwandte Zeitlupenkamera nur
eine Tiefenschirfe von wenigen Zentimetern hat, mufBte die Ent-
fernung des Flidschchens vorher auf den cm genau abgemessen und
die Stelle, an der der Vogel schwirren wiirde, genau festgelegt werden.
Es wurden mit Hilfe dieser Methode Aufnahmen des schwirrenden
Kolibris von vorn und von hinten und genau von der Seite gemacht.
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Diese Aufnabmen liefen aber keine genaue Analyse der Flugel-
bewegungen zu. Denn da die Fliigelbahn bei einem der Versuchsvigel
vom vorderen bis zum hinteren Umkehrpunkte ca. 18 cm betrigt, die
Tiefenschirfe aber nur &= 3 cm, konnte bei den Aufnahmen von vorn
und hinten der Fliigel niemals auf der ganzen Fliigelbahn scharfe
Bilder ergeben. Ganz dlinlich war es bei den Aufnahmen von der Seite.

Nachdem diese Aufnahmen fertiggestellt waren, fehlten zu einer
genauen Analyse in den drei Ebenen des Raumes noch Aufnahmen
von oben. Die Kamera hétte hierzu um 90° geneigt werden miissen.
Dies war aber wegen des komplizierten Mechanismus nicht mdglich.
Es mubte folgender Ausweg gewihlt werden. Ueber dem schwirrenden
Vogel wurde ein oberflaichenversilberter Spiegel, unter 45° gegen die
Horizontale geneigt, angebracht und der Kolibri dann im Spiegel
photographiert. Bei dieser Anordnung spielte auch die geringe Tiefen-
schiarfe der Kamera keine so groBe Rolle, da der Kolibri die Fliigel
ja ungefdhr in einer horizontalen Ebene bewegt.

Die Aufnahmen selbst wurden von der Reichsstelle fiir den Unterrichtsfilm
des Reichserziehungsministers (Referent Dr. W Rureeery), mit Hilfe des balli-
stischen Institutes (Leiter Prof. Dr. Scuarpin) der Luftkriegsakademie in Gatow,
hergestellt. Die Kolibris und zwar die Arten Melanotrochilus fuscus und Chloro-
stilbon aureoventris stellte der Zoologische Garten Berlin in dankenswerter Weise
zur Verfiigung.

Herrn Prof. Dr. Scuarpiy, Herrn Dipl.-Ing. Wormr, Herrn Prof. Dr. Hrck,
Herrn Dr. Stemnmerz und Herrn Dr. SteinsacHER sei auch an dieser Stelle herzlich
gedankt. Bei allen Aufnahmen, die oft den ganzen Tag beanspruchten, war Herr
Dr. RépreLr zugegen. Nur durch diese enge kameradschaftliche Zusammenarbeit
mit thm war es @iberhaupt moglich, alle technischen und sonstigen Probleme und
Schwierigkeiten zu l6sen und den Film zu einem befriedigenden Ende zu fithren,
woflir wir ihm zu ganz besonderem Dank verpflichtet sind.

Anzahl der Fliigelschlige. — Da die Zeil-Ikon-Zeitlupe
eine Vorrichtung besitzt, die auf dem Filmstreifen alle Tausendstel
Sekunde eine Zeitmarke (Strich) anbringt, lie sich die Fliigelschlag-
frequenz leicht ermitteln. Xs ergab sich fiir Chlorostilbon eine solche
von 36—39 Fligelschlagen pro sec. und fiir Melanotrochilus von 27 bis
30 Fliigelschlagen pro sec. Zum Vergleich seien einige mit Hilfe der
stroboskopischen Methode von STtrRESEMANN und ZIMMER ermittelten
Werte genannt: FEupetomena macroura 21—23; Chlorestes caeruleus
30—33; Chrysolampis mosquitus 32—33; Phaethornis ruber 50—51.

Bahn der Fliigelspitze. — Die Frage, wie der Kolibri seine
Fligel mit so groBer Geschwingkeit vor- und zuriickschlagen und an
den Umkehrpunkten auf die Geschwindigkeit 0 abbremsen kénne,
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klirte sich folgendermaBen. Die Bahn der Fligelspitze ist achtformig
(Lissasou’sche Figur). Diese Figuren kommen ja auch bei den Fliigel-
bahnen der Insekten vor. Die gestrichelte Linie in Abb. 2 soll diese
Bahn darstellen. Die in die Figur eingezeichneten Profile geben die
ungefahre Lage eines Fliigelquerschnittes an der Fliigelspitze an. Der
Fliigel bewegt sich in Richtung der Pfeilspitzen von hinten oben nach
vorn unten. Am vorderen Umkekrpunkte angekommen, bremst er
nicht vollkommen ab, sondern bewegt sich langsam nach oben. Hier-
bei dreht er sich so, daB jetzt die Unterseite der Hand nach oben
zeigt. In dieser Stellung wird der Fliigel nach hinten geschlagen.
Am hinteren Umkehrpunkt angekommen, bewegt sich der Fliigel langsam
nach oben und wird so gedreht, daB die Oberseite wieder nach oben
zeigt. Der Fliigel ist also in dauernder Bewegung, und ein sogenannter

Abb. 2. Schema der Bahu der Fliigelspitze von der Seite gesehen (Chlorostilbon).
Die eingezeichneten Profile geben ungefihr den Anstellwinkel der Fliigelspitze
wieder. Der Fliigel bewegt sich in Richtung der eingezeichneten Pfeile.

Totpunkt, an dem die Bewegung zum Stillstand kommt, st nicht vor-
handen.

Die Bahn der Fliigelspitze wurde folgendermaflen ermittelt. Die
von der Seite aufgenommenen Bilder wurden nacheinander auf eine
Zeichenebene projiziert und die jeweilige Stellung der Fliigelspitze
eingezeichnet. Dieso erhaltene Zeichnung (Abb.2) ergibt aber nur ein Bild
von der Form der Bahn. Die Linge entspricht nicht der Wirklichkeit,
denn die Fliigelspitze bewegt sich ja nicht in einer Ebene, sondern auf
einer gebogenen Fliche im Raum. Die Aufnahmen von oben ergeben
iibereinander projiziert die Bahn der Fliigelspitze von oben bezw. von
unten gesehen (Abb. 3). Aus diesen beiden Zeichnungen (Abb. 2 und 3)
1aBt sich die tatsichliche Bahn der Fligelspitze im Raum ermitteln.
Zur genauen Messung der Geschwindigkeiten zwischen den einzelnen
Punkten ist es am zweckmiBigsten, sich eine Bahn aus Draht nach-
zubilden und alle Zeitmarken und Fliigelstellungen einzuzeichnen. KEs
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ergaben sich hierbei fiir Melanotrochilus folgende Werte: Durchschnitis-
geschwindigheit der Fligelspitze ca. 12 m/sec., Durchschnittsgeschwindig-
keit beim Vorschlag 13 m/sec., beim Riickschlag 11 m/sec. Hichst-
geschwindighkeit 20 m/sec.

Abh. 8. Schema der Bahn der Flugelspitze von oben gesehen (Melanotrochilus).
Die Zeitmarken 1—40 geben jeweils 1/1000 sec. an; die unregelmifigen Abstinde
erkliren sich durch die Unschirfe der einzelnen Bilder.

Bewegung des ganzen Fliigels. — Bevor wir zu den
eigentlichen Fliigelbewegungen iibergehen, wollen wir uns noch einmal
vergegenwirtigen, dal die Fliigelfliche beim Kolibri wie bei allen Vogeln
aus den Handschwingen und den Armschwingen gebildet wird. Beim
Kolibri besteht aber die Fliigelfliche im wesentlichen nur aus den 10 Hand-
schwingen; die 6 Armschwingen sind sehr klein und spielen anscheinend
eine untergeordnete Rolle. Die Bewegung des Fliigels erkennen wir
am besten aus Abb. 4, die Melanotrochilus von oben zeigt. Die
Abbildung ist folgendermalen entstanden: die 30 bis 40 Einzelbilder
eines Fliigelschlages wurden vergrofert und durchgepaust. Dann wurden
8 charakteristische Phasen herausgegriffen und neben einandergestellt.
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Bei unseren Betrachtungen gehen von dem unteren Bilde aus (Phase I).
Der Fliigel befindet sich hier genau im hinteren Umkehrpunkte. Die
Vorderkante des Fliigels zeigt nach oben, die Hinterkante genau nach
unten. Gehen wir jetzt in Richtung des Pfeiles nach rechts (Phase 2),
so sehen wir die Stellung, in der sich der Kolibrifliigel etwa 1/, stel sec.

¥

\/

7

6.
7
\ 8
FF
1

Abb. 4. Schema der Fligelbewegung eines Kolibris. Néhere Erklarungen im Text.

spiter befindet. Der Fliigel hat sich jetzt nach vorn gedreht (proniert),
die Vorderkante zeigt nach vorn, der Hinterrand nach hinten. Die
Handschwingen sind voll entfaltet. Wieder /,5,stel sec. spiiter befindet
sich der Fliigel in Phase 3. Er ist jetzt vollkommen entfaltet. Wir
sehen deutlich die 10 Handschwingen und die 6 Armschwingen, die
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aber z. T. iibereinander liegen. In Phase 4 (etwa !/,5,stel sec. spiter)
hat sich die Stellung des Fliigels wieder geindert. Die Vorderkante
des Fliigels ist noch immer vorn, die Hinterkante hat sich jedoch etwas
gesenkt und zeigt schon schrig nach hinten unten. Der Fliigel hat
sich nach hinten gedreht (supiniert). In Phase 5 befindet sich der
Fliigel im vorderen Umkehrpunkt, d. h. der Vorschlag des Fliigels ist
beendet. Dieselbe Phase, von der Seite gesehen, zeigt Abb. 1. Beim
Riickschlag wird die Hand des Fliigels so gedreht, daBl die Unterseite
nach oben zeigt. Nach 1/,o,stel sec. hat der Fliigel Phase 6 erreicht;
wir seheu jetzt auf die Unterseite der Handschwingen, d. A die
morphologische Unterseite des Fliigels st funktionell Oberseite geworden.
Noch schoner zeigt dies die nichste Phase 7, bei der fast alle Hand-
schwingen so stark supiniert sind, da8 die ganze ventrale Fléche nach oben
zeigt. Die Armschwingen dagegen machen diese Drehung (Supination)
nicht mit. Sie zeigen senkrecht nach unten. In der nichsten Phase (8)
dreht die Hand sich schon wieder etwas zuriick (Pronation), und der
Fliigel kehrt dann in die Ausgangsstellung am hinteren Umkehrpunkte
zuriick. Die Handschwingen an der Fliigelspitze haben hierbei eine
Drehung von insgesamt ungefahr 150° ausgefiihrt.

Die gesamte Bewegung, welche die Fliigel bei einem Fliigelschlage
vollfithren, sei noch einmal durch Abb. 5 veranschaunlicht, die Melano-
trochilus in Ansicht von oben zeigt. Wir sehen hier 38 Bilder, die ca.
je /1000 sec. nacheinander aufgenommen worden sind. Bild 1—9 zeigt
den Vorschlag des Fliigels vom hinteren Umkehrpunkt bis zur Kérper-
mitte, Bild 10—18 von der Kérpermitte bis zum vorderen Umkehrpunkt.
Der Riickschlag des Fliigels wird durch Bild 19-—38 dargestellt.

Physikalische Betrachtungen.

Obgleich der Kolibri olme Fahrtwind fliegt, wird der Fliigel doch
dauernd von einem Luftstrom, nfimlich dem Schlagwind, getroffen. Der
Schlagwind trifft den Fliigel beim Vorschlag von vorn, beim Riickschlag
von hinten. Wenn wir uns aber erinnern, daf beim Riickschlag gegeniiber
dem Vorschlag eine Supination der Handschwingen von ca. 1509 stattfindet,
so wird uns klar, daB der Schlagwind den Handteil des Fliigels jedesmal
von der Vorderkante trifft. Da der Vorderrand des Fliigels gegeniiber dem
Hinterrand stark verdickt ist, so konnen wir vielleicht annehmen, daB
sich die Fligelspitze ungefihr in Richtung des geringsten Widerstandes
einstellt und daB, wie bei anderen Vogeln im freien Fluge, Sog- und
Druckkrifte auftreten. Wie weit hierbei eine Verwirbelung vermieden
wird, 1Bt sich noch nicht entscheiden.
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An den Umkehrpunkten scheint der Schlagwind eine eigenartige
Rolle zu spielen. Hat z. B. der Fliigel seine vorderste Stellung erreicht
und wird er zuriickgeschlagen, so bewegt sich der Vorderrand des
Fliigels mit den Knochen zwar nach hinten, der nach hinten zeigende
Hinterrand bleibt nun aber nicht etwa auf der Stelle oder bewegt sich
gar nach hinten, sondern im Gegenteil zunichst noch etwas nach vorn.
Dies ist so zu erklaren, dal der von dem nach vorn gefithrten Fliigel
mitgerissene Luftstrom beim Anhalten des Fligels nicht etwa stehen
bleibt, sondern sich noch weiter bewegt und so den Fliigelhinterrand
nach vorn zieht und supiniert. Ein entsprechender Vorgang diirfte sich am
hinteren Umkehrpunkt abspielen. Die Drehung an den Umkehrpunkten
st also im wesentlichen passiv. Zum mindesten wird sie stark durch
den Schlagwind unterstiitzt.

Anstellwinkel. — Die durch den Schlagwind erzeugten Luft-
kréfte hingen ab vom Anstellwinkel, unter dem der Schlagwind den
Fligel trifft. Im allgemeinen sind die Verhilinisse bei einem Anstell-
winkel von wenigen positiven Graden am glinstigsten. Aus den Auf-
nahmen von oben und von hinten bezw. von vorn laBt sich der An-
stellwinkel, d. h. der Winkel, den die Profilsehne mit dem Schlagwind
bildet, aus der groBten Flugelbreite und der Projektion des Fliigels
auf die Horizontale, bezw. die Senkrechte berechnen. Diese Berechnung
gilt aber immer nur fiir einen ganz bestimmten Fliigelquerschnitt. Leider
ist nun allem Anschein nach die Fliigelbreite beim Kolibri nicht konstant,
sondern infolge der am Fliigel angreifenden Druckkrafte kann sich
dieser etwas verbreitern und verschmélern. KEs 148t sich deshalb nicht
mit Sicherheit entscheiden, wie breit der Fliigel in jedem Awugenblick
tatsiichlich ist. Hine exakte Berechnung des Anstellwinkels ist deshalb
nicht moglich. Einwandfrei lift sich nur feststellen, daff die Fligel-
spitze sich wm ca. 155° dreht und daf der Anstellwinkel des Fliigelquer-
schnittes 1 c¢cm von der Fligelspitze entfernt geringer als 15° positiv ist.
Schon 3 c¢cm von der Spitze entfernt ist eine genaue Berechnung nicht
mdoglich, da die Breite des Fliigels in der Projektion gesehen manchmal
grofler ist als bei senkrechter Aufsicht auf die Fligelfliche. Ganz
allgemein 188t sich sagen: je dichter der Fliigelquerschnitt am Korper
liegt, desto grofler ist der Anstellwinkel. Wir haben also innerhalb
des Fliigels eine sehr starke Verwindung, ahnlich wie wir sie beim
Propeller eines Flugzeuges kennen.

Kraftwirkungen. — Ebenso wie durch die Drehbewegung des
Propellers eine Zugkraft entsteht, so erzeugt der Schlagwind an den
Handschwingen des Kolibri Sog- und Druckkrifte. Diese fafit man in
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der Flugphysik zu einer sogen. Luftkraft zusammen, die ungefahr senkrecht
auf der Profilsehne des Fliigels steht. Der Anschaulichkeit halber
kann man diese Luftkraft L in zwei Komponenten im Raume zerlegen
(Abb. 6), und zwar in eine horizontale und eine nach oben gerichtete
Komponente. Die nach oben gerichtete Komponente, der sogen. Auf-
trieb A, halt der Schwerkraft das Gleichgewicht und verhindert ein
Absinken des Tieres. Die beim Vorschlag nach hinten und beim
Riickschlag nach vorn gerichtete Komponente der Luftkraft bezeichnet
man als Fliigelwiderstand W  Diese beiden Widerstandskomponenten
heben sich, iiber die ganze Zeit eines Fliigelschlags genommen, gegen-
seitig auf, so daf nur noch der Auftrieb nach oben iibrig bleibt.

1 R R 1

Abb. 6. Schema der Kraftwirkungen am Kolibrifligel. V = Vorschlag, R = Riick-
schlag; Li = Luftkraft, A = Auftrieb, W Fliigelwiderstand.

Beriicksichtigen wir, daB die Korperlingsachse des Kolibri schrig
nach unten zeigt und nicht horizontal liegt wie bei anderen Vogeln
im freien Fluge, so wiirde der Auftrieb beim Schwirrflug dem Vortrieb
bei einem freifliegenden Vogel entsprechen. Der Kolibri ricliet also
seinen Vortrieb sozusagen nach oben, um auf der Stelle stehen zu bleiben.
Ganz ahnlich ist es ja auch beim Hubschrauber von Focke-WuLr ver-
glichen mit einem Normalflugzeug. Auch der Hubschrauber richtet
seine Zugkraft nicht nach vorn, sondern nach oben.

Die Luftkrafte greifen beim Kolibri im Druckmittelpunkt der Fliigel
an. Diese Druckmittelpunkte wandern aber mit dem Fliigel mit. Der
Angriffspunkt der Luftkraft befindet sich demgemal einmal vor, einmal
hinter dem Schwerpunkt, und nur ganz kurze Zeit liegen beide iiber-
einander. Diese verschiedene Lage von Schwerpunkt und Druck-
mittelpunkt bedingt aber, dafl am Kolibri Drehmomente angreifen.
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Befindet sich der Fliigel und damit der Druckmittelpunkt hinter dem
Schwerpunkt, so wird der Kolibri hinten gehoben. Befindet sich der
Fliigel vor dem Schwerpunkt, so wird der hintere Teil nach vorn-
unten gedreht. Diese den Kérper vor- und zurtickdrehenden Drehmomente
heben sich, iiber die ganze Zeit eines Fliigelschlages genommen, gegen-
seitig auf.

Winkelgeschwindigkeit. — Die Durchschnittswinkelge-
schwindigkeit ist fiir alle Punkte des Fliigels ungefihr gleich grof. Sie
betrigt bei Melanotrochilus ca. 2589 pro 1/,gstel Sekunde oder 72240
pro sec., d. h. wiirde der Fliigel an den Umkehrpunkten nicht umdrehen,
sondern seine Bewegung fortsetzen, so wiirde er in der Sekunde 72249
iiberstreichen. Teilen wir diese Zahl durch 360, so erhalten wir als
Anzahl der Umdrehungen pro sec. etwa 20 oder (da in der Technik die
Umdrehungen meist auf die Minute umgerechnet werden) 7200 Um-
drehungen pro Minute. In Wirklichkeit ist die tatsédchliche Umdrehungs-
zahl noch gréBer, wenn wir den Zeitverlust an den Umkehrpunkten
abrechnen. Nehmen wir die 10 schnellsten Phasen in der Mitte des
Fliigelschlages heraus, so erhalten wir eine Winkelgeschwindigkeit von
10204° pro sec. oder ein Umdrehungszahl von 28 Umdrehungen pro
sec. oder 1680 Umdrehungen pro Minute. Scrttr gibt fiir Flugzeug-
propeller an: ,IThre Drehzahlen liegen meistens unter 2000 Umdrehungen
in der Minute.“

Lineare Geschwindigkeit. — Wihrend die Winkelge-
schwindigkeit fiir alle Punkte des Fliigels gleich groB ist, ist die lineare
Geschwindigkeit der einzelnen Fliigelteile verschieden. Am groBten
ist sie an der Fliigelspitze, am geringsten an den proximalen Teilen
des Fliigels. Aber nicht nur die Gieschwindigkeit der einzelnen Fliigel-
teile ist verschieden, sondern jeder Punkt des Fliigels andert dauernd
seine Geschwindigkeit. So wichst z. B. bei Melanotrochilus die Gre-
schwindigkeit der Fliigelspitze beim Vorschlag von ca. 4 m/sec. bis zu
20 m/sec. an, um danun wieder auf 4 m/sec. herunterzugehen. Aehnlich
ist es beim Riickschlag. Diese Geschwindigkeitsinderung der Fliigel-
spitze bei Melanotrochilus wahrend eines Fliigelschlages sei durch
Abb. 7 dargestellt. Die vertikale Linie gibt die Geschwindigkeit in
m/sec. an, die horizontale Linie stellt die Zeit dar, wihrend der sich
die Geschwindigkeit &ndert. Die Zeiteinheit betrigt ca. 1/,;o,stel sec.
Die Geschwindigkeitsinderung beim Riickschlag geht von Zeitmarke 3
bis Zeitmarke 21, die des Vorschlages von 21 bis 38 bezw. 3. Der
gesamte Fliigelschlag dauert in diesem Fall ca. /,, sec. In der Kurve
selbst bedeutet der erste Tiefpunkt die Geschwindiglkeit am vorderen

Journ, f. Orn. 87. Jahrg. Januar 1939. 10
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Umkehrpunkt (Bild 19 in Abb. 5), der zweite Tiefpunkt die Ge-
schwindigkeit am hinteren Umkehrpunkt (Bild 1 in Abb. 5). Die beiden
hochsten Punkte der Kurve geben die Geschwindigkeiten des Fliigels
in dem Augenblick an, in dem er senkrecht vom Korper absteht
(Bild 9, 10 und 28, 29 in Abb. 5). Da an diesen Stellen die Ge-
schwindigkeit am groBten ist, andererseits aber die GréBe der am Fliigel
angreifenden Luftkraft dem Quadrat der Fliigelgeschwindigkeit propor-
tional ist, wird in diesem Awugenblick auch im wesentlichen der Auf-
trieb erzeugt. Von den einzelnen Fliigelteilen hat wiederum die
Fliigelspitze die grofite Greschwindigkeit, so dafl wir folgern kénnen,
daB der Auftrieb hauptsichlich von den distalen Handschwingen
geliefert wird.

m/sec.

20

-

A A i 1 1 1 s
5 10 15 20 5 30 35 *0

v t

Abb. 7: Graphische Darstellung der Fliigelspitzengeschwindigkeit im Verhiltnis
zur Zeit. Die Vertikale gibt die Geschwindigkeit in m/sec. an, die Horizontale die Zeit.
Zeiteinheit: 1/1100 sec.

Anatomie.

Die eben beschriebenen eigenartigen Fliigelbewegungen wund
Kraftwirkungen beim Kolibrifluge haben auch einen anatomischen
Bau zur Voraussetzung, der erheblich von dem anderer Vigel ab-
weicht. Wie schon angedeutet, ist der Schwirrflug ein Riittelflug
in der extremsten Form, d. h. ein Riittelflug mit hoher Fliigel-
schlagfrequenz. Eine andere extreme Flugart ist der Segelflug, d. h.
das Dahingleiten eines Vogels im Aufwird ohne Fliigelschlag, also mit
der Fliigelschlagfrequenz O. In dieser Flugart soll der Albatros tagelang,
ohne einen Fliigelschlag einzuschalten, hinter Schiffen herfliegen kdnnen.
Der Hauptunterschied insbezug auf den Fliigelbau bei diesen ganz
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verschieden fliegenden Végeln ist die lange Hand und der kurze massige
Arm des Kolibri gegeniiber der kurzen Hand und dem langen Arm
beim Segelflieger. Dies prigt sich am besten darin aus, daBl der Kolibri
nur 6 Armschwingen, der Albatros aber 37 hat. Als Vergleichsobjekt
wollen wir aber nicht den Albatros nehmen, sondern einen Pelikan, der
sowohl ein guter Segelflieger als auch ein guter Schwingenflieger ist.
Abb. 8 zeigt das Armskelett eines Kolibri und eines Pelikan, die un-
gefahr auf dieselbe absolute Grofle vergroBert bezw. verkleinert sind.
Die Armknochen sind bei beiden Tieren in Gebrauchsstellung gezeichnet,
d. h. die Knochen haben dieselbe Lage zueinander, in der sie sich beim
Fluge befinden. Auf den ersten Blick fillt die riesengrofie Scapula

F.E

Abb. 8. Vergleichende Darstellung der Fligelskelette von XKolibri und Pelikan.

des Kolibri und die kleine Scapula des Pelikan auf. Weiterhin ist
der Arm beim Kolibri kurz und gedrungen, beim Pelikan dagegen lang
und verhiltnism#fBig diinn. Die Hand wiederum zeichnet sich beim
Kolibri durch grofle Lange aus.

Als erster hat wohl Lorenz darauf hingewiesen, dall beim Riittel-
flug, vor allem aber beim Schwirrflug des Kolibri, die Gebrauchshaltung
der Fliigelknochen ein gebeugter Arm ist. Lorewnz stellt fest, dafl der
Arm des Kolibri sozusagen in dieser Beugestellung erstarrt sei. Aus
den Filmbildern 1aBt sich entnehmen, daB der Arm des Kolibri beim
Fluge wohl noch stirker gebeugt ist als selbst LorENz es angenommen
hat. Abb. 9 zeigt die Lage der Knochen im Verhiltnis zum Korper

10*
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und zu den Schwungfedern. Es sei hier schon auf die eigenartige Aus-
bildung eines Sesambeines (Sb) hingewiesen, auf die wir noch spiter
zuriickkommen. Von den 6 Armschwingen (A) sind nur drei sichtbar,
die anderen sind verdeckt. Die Hauptfliche des Fliigels wird von den
10 Handschwingen gebildet.

Die oben beschriebenen eigenartigen Fligelbewegungen und die
eben erwihnte Gebrauchsstellung des Kolibrifliigels bedingen einige
Abweichungen im Bau der Knochen und Gelenke und in der Aus-
bildung der Muskulatur. Das Brustbein zeichnet sich durch einen
besonders grofen Kamm aus. Der Umrif des Brustbeinkammes er-

Abb. 9. Flugelskelett von Chlorostilbon in den Fligelumril eingezeichnet.
A = 6 Armschwingen, die z. T. iibereinanderliegen, Sb = Sesambein in der
Strecksehne des Ellbogengelenks.

scheint nach Entfernung von Federn und Muskeln von der Seite ge-
sehen fast so groB wie der ganze Kolibrikérper. Ebenso michtig
entwickelt ist die Scapula, die bis zum Becken hinunterreicht. Sie ist.
wie Abb. 10 zeigt, am unteren Ende nach auBen gebogen und laBt in
ihrem oberen Teil Raum fiir die Bewegungen des Oberarmes. An
dieser Stelle sind auch die Rippen nur schwach entwickelt und der
Brustkorb wirkt hier so, als ob er eingedriickt wéare. Der Oberarm
hat somit geniigend Spielraum.

Im Schultergelenk zeigt die zonale Gelenkfliche keine in die Augen
springenden Besonderheiten, verglichen mit anderen Végeln. Deutlich
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verschieden aber ist die Gelenkfliche des Oberarmes. Wihrend bei
anderen Vogeln das proximale Ende des Humerus beim Fluge mit der
Gelenkfliche der Schulter artikuliert, beriihrt beim Kolibri, wie aus
Abb. 10 ersichtlich, nur die Innenseite des Humeruskopfes die zonale
Gelenkfliche. Diese Artikulationsfliche ist in  Abb. 11 dargestellt,
welche den Oberarm von innen gesehen zeigt. Der Hocker bei A, der

Abb, 10. Abb. 11.

Abb. 10: Scapula und Oberarm von Trochilus, von hinten gesehen. S = Sehne
M. supracoracoideus.

Abb. 11: Oberarmknochen von innen gesehen. A = Artikulationsfliche des Humerus
fiir das Schultergelenk, R = Rolle fiir das Sesambein in der Sehne des Ellbogenstreckers.

sozusagen eine Neuerwerbung ist, und die dariiberliegende Vertiefung
sind im wesentlichen die artikulierenden Flichen. Die Gelenkfliche ist
sozusagen vom oberen Ende auf die Innenseite des Oberarmkopfes gerutscht.
Die eben erwihnte Vertiefung iiber dem Gelenkhdcker A in Abb. 11
hat auch noch eine eigenartige Funktion inbezug auf die Sehne des
Musculus supracoracoideus (s. Abb. 10). Wirkt sie doch bei nach
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vorn rotiertem (proniertem) Oberarm als Gleitbahn und Unterlage fiir
die Sehne, die im iibrigen bei S ein ziemlich starkes Sesambein ent-
hilt, welches in der Zeichnung leider nicht deutlich zu erkennen ist.
Der Verlauf der Sehne des Musculus supracoracoides ist ans Abb. 10
ersichtlich. Sie verlduft vom Foramen triosseum etwas schrig nach
unten zum Hinterrand des Oberarmes. JThre Zugrichtung geht gerade
am Unterrand der Artikulationsfliche vorbei. Diese Sehne kann also
niemals den Oberarm abduzieren. Sie wird ihn im Gegenteil bei
Kontraktion adduzieren. Dartiber hinaus mufl sie vor allem eine
Rotation des Oberarmes nach der Dorsalseite des Tieres bewirken.
Da der Korper des Kolibri beim Schwirrflug nach unten hingt, be-
deutet dies also eine Drehung des Oberarmes nach hinten um seine
Liangsachse (Supination). Wenn wir uns obendrein noch klar machen,
daBl die Hand fast im rechten Winkel vom Korper absteht (vgl. Abb. 9),
dann erkennen wir, dal eine Supination des am Korper liegenden Ober-
armbknochens einen Riickschlag der Hand bewirkt. DBeim Vorschlag ist es
wmgekehrt. Hier dreht der grofe Brustmuskel den anliegenden Humerus
nach vorn (Pronation), und die senkrecht abstehende Hand wird nach
vorn geschlagen.

Da Vor- und Riickschlag -— wie wir sahen — vollkommen aktiv
durch den Groflen und Kleinen Brustmuskel hervorgerufen werden,
folgerte Lorexz, dall beide Muskel gleich grof sind. Er stiitzt sich
hier auf Angaben von Buri, der das Verhiltnis von Musculus pectoralis
major zu Musculus supracoracoideus wie 1 1 angegeben haben soll.
Es muB Lorenz hier ein Irrtum unterlaufen sein. Die Angabe des
Verhéltnisses 1 1 bezieht sich bei Buri, wie wir feststellen konnten,
nicht auf den GroBen und Kleinen Brustmuskel, sondern auf ver-
schiedene Portionen des Musculus pectoralis. Wir selbst konnten
durch Wigung an frischtoten Tieren und an Spiritusmaterial ermitteln,
daB sich der GroBe zu dem Kleinen Brustmuskel im Durchschnitt wie
1,7 1 verhdlt. Awuch dieses Verbhéltnis ist noch iiberaus bezeichnend
dafiir, dafl auch der Riickschlag aktiv erfolgt, wenn wir bedenken, daf}
z. B. bei der Sturmmowe dieselben Muskeln sich ungefihr wie 15 1
verhalten. Warum beim Kolibri, obwohl Vor- und Riickschlag fast
gleich schnell erfolgen, beide Muskeln nicht gleich groB sind, 148t sich
nur schwer entscheiden. Vielleicht ist der Formwiderstand des
Fliigels beim Vorschlag gr6Ber als beim Riickschlag, da ja einmal die
hohle Unterseite, das andere Mal die gewdlbte Oberseite vom Schlag-
wind getroffen wird. Es ist aber auch méglich, dafl die Kolibris beim
Fluge iiber groBere Strecken eine andere Flugtechnik anwenden und
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daB dann der Niederschlag vollkommen aktiv geschieht, wihrend beim
Aufschlag der Fahrtwind das Heben des Fliigels unterstiitzt. Eine
endgiiltige Entscheidung ist noch nicht méglich.

Der Oberarm selbst sieht, wenn man ihn unter dem Binokular be-
trachtet, aus wie der Knochen eines vorweltlichen Ungeheuers. Ver-
schiedene Vorspriinge, Zacken und Knochenleisten geben ihm ein
bizarres Aussehen. Im Ganzen ist er plump und gedrungen gebaut.
Die Muskeln von Ober- und Unterarm sind sehr gut entwickelt.
Absolut genommen und im Verhdltnis zu den beiden Brustmuskeln
sind sie zwar nur klein. Aber bezogen auf den kurzen, kleinen Ober-
arm sind sie ziemlich m#chtig und dick. Diese Muskeln inserieren z. T.
am Unterarm, z. T. an der Hand. Sie konnen die Linge des Fliigels,
die Stellung der Knochen zueinander und die Bewegungen der Hand
regulieren. Gleichzeitig ersetzen sie den Bandapparat, der z. B. am
Ellbogen nur sehr schwach ist. Die Muskeln umschlieBen das Gelenk
wie eine Kappe und wirken sozusagen wie elastische Bénder, die den
Arm immer in Beugestellung halten. In diesem Zusammenhang ist
die Tatsache interessant, daBl die Nerven und die Blutgefille nicht an
den Armknochen entlangziehen, sondern von der Schulter direkt zur
Hand verlaufen, quer durch den Winkel, den Ober- und Unterarm
miteinander bilden. Es ist den Kolibris also unmdoglich, den Ellbogen
extensiv zu strecken. Der Streckmuskel ist demgem#f auch eigen-
tiimlich ausgebildet. Wie schon erwihnt und in Abb. 9 gezeigt, sitzt
am unteren Ende des Humerus ein Sesambein (Sb). Dieses ist in die
Sehne des Streckmuskels eingelagert. Als Gleitbahn dient ihm eine
als Neuerwerbung zu betrachtende sehr gut entwickelte Rolle (R in
Abb. 11) auf der Innenseite des Oberarmes. Wir haben in diesem
Sesambein einen ahnlichen Knochen wie in der Kniescheibe des Knie-
gelenks vor uns. Interessant ist vielleicht ein Hinweis auf die Aus-
bildung der Kniescheibe im Kniegelenk der Vogel. Storre konnte
zeigen, dafl bei Vogeln, bei denen das Knie in der Gebrauchsstellung
sehr stark gebeugt ist, die Kniescheibe eine sehr méchtige Entwicklung
erfahren hat. Ist die Gebrauchsstellung des Kniees dagegen die Streck-
lage, so ist die Kniescheibe klein.)) Wir haben dazu im Ellbogengelenk
des Kolibri eine sehr schone Parallele gefunden, denn auch hier ist ja
die Gebrauchsstellung ein gebeugter Ellbogen. Das Sesambein soll
die starke Wolbung iiberbriicken helfen. Da andererseits das Sesam-

1) Vgl. Srorre 19382 Abb. 45—47. Die Unterschriften zu Abb. 45 und 46
sind dort versehentlich vertauscht worden, was hiermit berichtigt sei.
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bein nur auf einer Seite vorhanden ist und nicht mitten iiber das
Gelenk lsuft, wirkt der Streckmuskel auch rotierend. Es ist im Ell-
bogengelenk eine Feineinstellung fiir Vor- und Riickschlag und fiir
Pro- und Supination méglich. Der Ellbogen ist also weniger fiir Beugen
und Strecken, als vielmehr fiir seitliche wund fiir Drehbeweguugen ein-
gerichtet.

Auch die Gelenkflichen weisen auf diese Aufgabe des Ellbogens
hin. Wie aus Abb. 12 ersichtlich, bildet der Radius mit der Ulna
zusammen eine Gelenkfliche (Ra + Ur), die ziemlich weit auflen am
unteren Ende des Humerus in Punkt B artikuliert. Die Gelenkfliche
der Elle (U) dagegen sitzt auf dem Gelenkhdcker A. Die Rollhiigel
am Humerus sind lang und spiralig gedreht, die Gelenkpfannen ei-
férmig und ziemlich flach. Hs konnen auf diesen Gelenkflachen

Abb. 12: Gelenkfiiche von Oberarm, Elle und Speiche von Trochilus. Oberarm:

A = Gelenkfliche fiir die Ulna, B = Gelenkfliche fiir Radius + Ulna. Unterarm:

U = Gelenkfliche der Ulna, Ra= (elenkfliche des Radius, Ur = radiale Gelenk-
fliche der Ulna. A artikuliert mit U, B mit Ra und Ur.

Rotationen und seitliche Bewegungen ausgefiihrt werden, die sich an
der Hand als Pro- und Supination auswirken.

Noch groBer ist die Rotationsfahigkeit in der Hand und den
einzelnen Fingergelenken. Dies prigt sich in den flachen Gtelenkflichen
aus. Kine Besonderheit zeigt der Daumen, der in der Haut der Hand
sozusagen eingewachsen ist und nicht mehr abgepreizt werden kann.
Ein Daumenfittich scheint zu fehlen. Die distalen Handschwingen, die
ja die gr6Bte Belastung auszuhalten haben, sind in tiefen Knochen-
rinnen eingebettet und werden z. T. durch Knorpel und Bindegewebe
gestiitzt.

Nachdem wir nun alle Einzelheiten dargelegt haben, wollen wir
uns das Zusammenwirken von Muskulatur, Skeletteilen, (telenken und
Schwungfedern an Hand zweier Abbildungen noch einmal vor Augen
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fithren. Abb. 13 zeigt einen Kolibri von oben gesehen heim Vorschlag
des Fliigels. Der GroBe Brustmuskel (P), der vom Oberarm zum Brust-
beinkamm verlduft, rotiert den schrig nach hinten unten zeigenden
Oberarmknochen nach vorn (Pronation). Der Oberarm ist hinten
etwas angehoben, so dal auch die Armschwingen nach oben genommen
sind. Infolge der Drehung des Oberarmes um eine von oben nach
unten verlaufende Achse bewegen sich der Unterarm, die Hand, und
mit ihnen die Schwungfedern in der Schlagrichtung (Sr) nach vorn
bis zum vorderen Umkehrpunkt. Abb. 14 veranschaulicht den Riick-

Abb. 13: Anatomie des Fliigels; Schema des Vorschlages von oben gesehen.
P =M. pectoralis, SR = Schlagrichtung.

schlag des Fligels. Der Oberarm ist jetzt senkrecht nach unten
gerichtet. Wir sehen genau auf das obere Ende des Humeruskopfes.
Die nach unten stehenden Armschwingen werden durch den Unterarm
verdeckt. Die Rotation des Oberarms erfolgt jetzt durch den Kleinen
Brustmuskel, dessen Sehne (8) vom Humerus iiber die Scapula zum
Foramen triosseum verlduft. Den genauen Verlauf dieser Sehne sahen
wir schon in Abb. 10. Die Drehung des Oberarmes bewirkt in diesem
Falle den Riickschlag von Unterarm, Hand und Schwungfedern.
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AbschlieBend stellen wir fest: der Schwirrflug der Kolibris auf
der Stelle ist im Grunde genommen ein Platzriitteln in extremster
Form. Der ganze Fliigel wirkt hierbei dhnlich wie es bei anderen Végeln
die Handschwingen tun, ja, man kann sagen, der Fliigel als Ganzes
hat in Form wund Wirkung eine groBe Aehnlichkeit mit einer
distalen Schwungfeder gut riittelnder grofierer Vigel. Die Handknochen
und der sehr starke Kiel der 1. Handschwinge sind dem Kiel, die iibrigen
Federn sind der breiten Innenfahne einer solchen Schwungfeder zu
vergleichen.

Abb. 14: Anatomie des Fliigels; Riickschlag von oben gesehen. S = Sehne des
M. supracoracoideus, SR = Schlagrichtung.

Die Durcharbeitung des Schwirrfluges in der hier vorliegenden
exakten Form war nur moglich durch Anfertigung hochfrequenter Zeit-
lupenaufnahmen, durch Kenntnis des anatomischen Baues und durch
physikalisch-aérodynamische Untersuchungen. Es ist unseres Wissens
das erste Mal, dafl eine Flugart in so genauer Weise analysiert
wurde. Wir hoffen, bald Untersuchungen mit #hnlichen Unterlagen
iiber andere Flugarten anstellen zu konnen.
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