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I. EINLEITUNG

Unter Ausbreitung (englisch dispersal) ist das im grossen
ganzen zufallsmissige Ausschwiirmen von Individuen einer Art
iher das Gelinde zu verstehen. Dieses Phinomen ldsst sich bei
Fliegen der Gattung Drosophila quantitativ gut erfassen. Grund-
legende Ausbreitungsversuche mit Drosophila-Arten wurden von
Tivoreerr-Ressovsky (1940) in Berlin. von DoszHANskKY und
Wricnr (1943, 1947) in Kalifornien und von Burra, Brito pa
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Cuxua. CavarcaNti, Doszuansky und Pavax (1950) in Brasilien
durchgefithrt. Bei diesen Arbeiten standen populationsgenetische
Fragen im Vordergrund; mit dem Aussetzen genetisch markierter
Fliegen wurde die Dichte natirlicher Populationen, die Aus-
breitungsgeschwindigkeit von Mutanten und der Austausch von
Erbfaktoren innerhalb von Populationen untersucht. Die Aus-
breitung ist aber nicht nur in genetischer und evolutionstheoreti-
scher Hinsicht von Bedeutung; sie ist vor allem auch ein 6kologisch
interessantes Geschehen.

In Versuchen, die in den Jahren 1957-1960 im Kt. Zirich
durchgefithrt wurden, galt es, die Ausbreitungstatigkeit zweier nah
verwandter Drosophilaarten zu untersuchen. Als Studienobjekte
dienten D. subobscura und D. obscura. Beide Arten gehiren zur
obscura-Gruppe; sie gleichen sich morphologisch stark. In manchen
unserer Wilder sind sie die hiufigsten Drosophila-Arten. Aus den
faunistischen Untersuchungen geht aber hervor, dass sie verschiedene
okologische Anspriiche stellen: wihrend D. subobscura sowohl im
Wald, am Waldrand wie auch auf dem freien Feld vorkommt,
ist D. obscura eine ausgesprochene Waldart (Burra 1951). Im
folgenden wird nun dargelegt, wie dieses differenzierte Verbreitungs-
muster durch ein artspezifisches Ausbreitungsverhalten erklirt
werden kann, und wie verschiedene sinnesphysiologische Reak-
tionen auf Umwelteinflissse dieses Aushreitungsverhalten bestim-
men.

Herrn Prof. Dr. Hans Burla danke ich fiir die Uberlassung des
Themas. Seine Mithilfe bei den Versuchen und bei der Auswertung
der Fange erlaubten es mir, in den zeitlich beschriankten warmen
Perioden des Sommers stets mehrere Ausbreitungsversuche durch-
zufithren. Zu einem guten Fangergebnis haben viele meiner
Mitstudenten beigetragen, inshesondere Herr Dr. Marco Schnitter
und Herr Dr. Paul Auf der Maur. In Fragen der Markierung mit
radioaktiven Isotopen beriet mich Herr Prof. Dr. G. Joyet. Bei
der statistischen Auswertung gewihrten mir die Herren Prof.
Dr. B. .. van der Waerden, Prof. Dr. J. J. Burckhardt und
Prof. Dr. A. Kilin ihre freundliche Hilfe. Allen diesen Herren
mochte ich fir ihre Unterstiittzung bestens danken. Auch den
Herren H. Schmid und H. Meier, die mir bei der Herstellung der
Apparaturen Beistand leisteten, sowie Frl. M. Jost, die das Rein-
zeichnen der Abbildungen besorgte, spreche ich meinen Dank aus.
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II. ZUCHT- UND FANGMETHODEN

Massenziuchtung von D. subobscura und D. obscura.
Die in den Ausbreitungsversuchen verwendeten Fliegen stammten
aus der Umgebung von Ziirich. Sie wurden fiir jede Versuchsserie
im Herbst des Vorjahres gesammelt und wihrend des Winters im
Laboratorium bei Zimmertemperatur in Zucht gehalten. Im dar-
auffolgenden Frithling diente dieses Ausgangsmaterial fiir die
Massenzuchten, die in drei Generationen die fiir die Ausbreitungs-
versuche gewiinschte Anzahl Individuen ergaben. Die Versuche im
Freiland wurden jeweilen in den Monaten Juli und August durch-
gefithrt. In dieser Zeit konnte dank der relativ hohen Temperaturen
mit dem besten Fangerfolg gerechnet werden.

Als Zuchtbehilter verwendete ich Milchgliser von drei Deziliter
Inhalt, als Niahrsubstrat ein Standard-Maisfutter mit Propionsaure-
zusatz. Die Zuchten wurden bei 20—22° C im Zimmer am Tages-
licht gehalten. Um den Zuchterfolg zu bestimmen, zihlte ich einen
Viertel aller Zuchtflaschen aus, den Rest schétzte ich auf Grund
dieser Stichprobe. Durch Schimmelbildung oder bakterielle Zer-
setzung fielen im Durchschnitt etwa 59, aller Zuchtflaschen aus.
D. obscura st im Vergleich zu D. subobscura schwerer zu ziichten,
indem die Ausbeute bei dieser Art etwa um 309, niedriger ist,
withrend die Entwicklung ungefihr vier Tage linger dauert.

Markierung. Fir populationsgenetische und o6kologische
Versuche ber Dipteren sind verschiedene Markiermethoden ent-
wickelt worden. Fiir meine Zwecke ungeeignet erwiesen sich in
umfangreichen Vorversuchen Vitalfarben (Neutralrot, Opalblau)
und radioaktive Substanzen (Thorium). Die Waht fiel schliesslich auf
Bestdaubung der Fliegen mittels Farbpulver. wobei sich die Farben
~Rotor Brilliant Red” und .Rotor Brilliant Blue” der Firma
Edward Gurr 1.td., London. sowie ..Fettorange G der Firma Geigy,
Basel, bewiihrt haben. Zuni Bestéduben der Fliegen kam die folgende
Technik zur Anwendung: je 400—-500 schwach narkotisierte Tiere
wurden in einen Bestdubungsapparat verbracht (Abb. 1). Ein
geringer Druck auf einen Zerstiiuber erzeugte in der angeschlossenen
Farbeschale eine dichte Farbwolke. Durch leichtes Schiitteln
wurden die Fliegen allseitig mit Farbstaub bedeckt. Die bestaubten
Tiere verbrachte ich in Standard-Zuchtflaschen mit trockenem
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Maisfutter. Sobald die Fliegen aus der Narkose erwachten, begannen
sie sich intensiv zu putzen, so dass die Markierfarbe von blossem
Auge bald nicht mehr zu sehen war. In der Vergrosserung zeigten
sich aber unverkennbar Farbtupfen auf den Intersegmentalhiuten,
am Riisselpolster, an der Fliigelbasis, in den Beingelenken und am
Haaransatz auf dem Thorax. Wenn bei den untersuchten Tieren
nicht sicher entschieden werden konnte, ob es sich um markierte
oder unmarkierte handelte, wurden sie auf einem Filterpapier-
streifen mit einem Tropfen Aceton iibergossen. Die allfillig vor-
handene Farbe loste sich dabeil heraus und trat nach dem Ver-
dunsten des Acetons als Ring auf dem Papier in Erscheinung.

ABe. 1.

Apparat fiur die Bestaubung von Drosophila-Fliezen.
A = Plastic-Dose als Farbbehalter und Zerstiuber; B = Disen fir den
Durchtritt des Farbstaubes: C = Deckel; D = Bestaubungskammer.

Die Haltbarkeit der Farbe wurde in Laboratoriumsversuchen
verschiedentlich gepriift. Zehn Tage lang blieb die Farbe ohne jede
Ausnahme gut erhalten. selbst wenn die markierten Fliegen téglich
auf frisches Futter umgesetzt wurden. Die Vitalitit schien dorch die
Firbung nicht beeintréchtigt: positive Phototaxis war bei mar-
kierten wie unmarkierten Individuen in gleichem Masse vorhanden;
ebenso suchten beide Gruppen Futterquellen gleich schnell auf.

Koder. Zum Einfangen der Fliegen fand ein stark ga-
render Bananenbrei Verwendung. Die Abfallfriichte wurden in
einer Hackmaschine zerkleinert, mit Hefe und Zucker vermischt
und darauf ein bis zwei Tage stehen gelassen. Das Auslegen der
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Kéder erfolgte in den meisten Versuchen unmittelbar vor dem
Freilassen der Fliegen.

Wahl der Versuchsplitze. Bei Versuchen im Wald-
innern (Kapitel IV) wurde stets darauf geachtet, dass die Vegetation
einen moglichst einheitlichen Aspekt bot. Strassen, Lichtungen,
wechselnde Bestinde von Laub- und Nadelwald, von Jung- und
Hochwald sowie von Striduchern und unterholzfreien Stellen wurden
vermieden. Bei dieser Auslese blieben hingegen andere, schwerer
erfassbare Faktoren wie Bodenvegetation oder Mikroklima un-
beriicksichtigt. lhr Einfluss auf die Aushreitung soll im Kapitel VI
erlautert werden.

Anlage der Koderplatze. In der Regel (Versuche
~Adlisberg”, ..Wangenerwald™, . Néaniker-Hard”) legten wir zwei
sich kreuzende, senkrecht aufeinanderstehende Koderlinien an,
wobei die Fliegen am Kreuzungspunkt freigelassen wurden. Jeder
mit Kompass und Messband bestimmte Kdderstandort wurde von
Unterholz. Gras und Laub gereinigt. Ein paraflinierter Kartonteller
diente zur Aufnahme von einem Pfund Kdderbrei. Bel grosser
Trockenheit oder ber lange dauernden Versuchen war es notig,
den alten Koder nach zwei bis drei Tagen mit frischem zu ergénzen.
Nach starken Regenfillen wurden in die Teller Licher gestochen,
damit das angesammelte Regenwasser ablaufen konnte.

Einfangen der IFliegen. Gesammelt wurde ausschliess-
lich zur Aktivititszeit der Fliegen. namlich morgens und abends.
Als Fanggerit diente ein Insektennetz, das iiber dem Koder hin
und her geschwungen wurde. Jede Kéderlinie wurde m der Regel
in Zeitabstinden von dreissig Minuten abwechslungsweise von
verschiedenen Fingern abgeschritten. Das Bestimmen der Fliegen
erfolgte unmittelbar nach dem Fang. Als Untersuchungsgeriit diente
eine binokulare Prismenlupe mit 9 und 27facher Vergrosserung.

L. STATISTISCHE METHODEN

Die nachfolgend beschriebenen Priifverfahren beziehen sich vor
allem auf die Auswertung von Versuchen, die im Waldinnern
abliefen.

Wenn die Flugrichtung jedes Tieres vom Zufall abhéngt, so
werden sich die Fliegen mit der Zeit nach allen Richtungen aus-
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breiten. Beim Wiedereinfang muss iiber jeder Koderlinie eine
Verteilung der markierten Fliegen zu beobachten sein, die einer
Normalverteillung gleicht. wobei sich das Maximum iiher dem
Aussetzungspunkt befindet. Die Ausbreitungsgeschwindigkeit kann
dann durch die Varianz s* geschiitzt werden, die sich aus der
Héufigkeitsverteillung bestimimen lisst. Die Varlanz wird nach
der Formel
Zr2h

n -+ c

berechnet (Doszuaxsky und WricnT 1943). n bedeutet die Gesamt-
zahl der wiedereingefangenen Fliegen. r der Abstand der Koder
vom Zentrum. & die Anzahl der pro Abstand gefundenen Fliegen
und ¢ die Anzahl Fliegen, die auf dem Zentrumskider gefangen
wurden. Im Nenner ist ¢ addiert. weil der Zentrumskider den beiden
sich schneidenden Koderlinien angehort. Die Streuung s ist eine
Schitzung fiir die Distanz, die 2/3 aller Fliegen zu einem bestimm-
ten Zeitpunkt vom Freilassungspunkt aus entlang den Kéderlinien
zuriickgelegt haben, und die von 1/3 der Fliegen iberschritten
worden ist. Die Streuung wird hier gleich interpretiert wie die
mathematische Streuung bei emer Normalverteilung, wo bei
grossen Zahlen zwischen dem Durchschnitt + ¢ zwei Drittel aller
Haufigkeiten eingeschlossen sind.

Bei zufallsméssiger Aushreitung der Fliegen iiber das Versuchs-
gelinde und bei gleichbleibender Fluggeschwindigkeit muss die
Varianz proportional mit der Zeit, die seit dem Aussetzen ver-
strichen ist. zunehmen. Die Varianz nach ¢ Tagen muss also das
t-fache der Varianz des ersten Tages sein:

Diese Beziehung gilt nur unter der Voraussetzung, dass die
Varianzen voneinander unabhingig sind, was streng genommen
nicht zutrifit.

Fir den Vergleich der Ausbreitungsgeschwindigkeit der beiden
Arten beniitzte ich die drei folgenden statistischen Priifverfahren:

Varianzquotient. Die Varianzquotienten lassen sich fiir jeden
Tag sowie fiir die gesamte Dauer eines Versuches bilden. Gesicherte
Quotienten bedeuten, dass die Ausbreitungsleistungen der beiden
Arten verschieden sind.
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Durchschnittliche  Varianz und Regression. Mit verschieden
markierten Fliegen lassen sich zeithich gestaffelt am gleichen Ort
mehrere Ausbreitungsversuche durchfithren. Das arithmetische
Mittel der Varianzen gleicher Tage nach dem Aussetzen ergibt
fiir jede Art eine durchschnittliche Varianz 7. Aus diesen Durch-
schnittsvarianzen wird die Steigung der Regressionsgeraden
berechnet (nach Vax pEr WAERDEN):

Zug
=57

In dieser Formel bedeutet p der Quotient @/t (t = Anzahl der seit
dem Aussetzen verflossenen Tage) und g das Gewicht, mit dem
dieser Quotient fiir jeden einzelnen Fangtag zu versehen ist. Fir
beide Arten konnen die gleichen Gewichte genommen werden. Das
Gewicht g; fiir den i-ten Fangtag (¢;) berechnet sich nach

gi = 5

wobei 57 die mittlere Varianz, berechnet aus den Durchschnitts-
varianzen der i der beiden Fliegenarten darstellt. Die Steigungen f
der Regressionsgeraden werden mittels ¢-Test verghchen, wobel
fiir die Varianz der gewogenen mittleren Steigung der Wert

7 TN
5 I[g(u — p?]

K
" (n —1)2g

einzusetzen 1st (n = Versuchsdauer in Tagen).
Mauttlere zuriickgelegte Distanz. Sie wird nach

Zrh
r= —

n

bestimmt. In dieser Formel ist r die vom Zentrum aus gemessene
Distanz zu den Kodern, h die pro Kéder wieder eingefangene
Anzahl Fhiegen und n die Gesamtzahl der auf allen Kiédern gesam-
melten Fliegen. Der Fang im Zentrum wird dabei nicht beriick-
sichtigt. Die Fangergebnisse aller Kdder mit gleicher Entfernung
vom Zentrum werden in einer Héaufigkeit & zusammengefasst.
Diese Betrachtungsweise ermdoglicht ebenfalls die Priifung der
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Frage, ob die Ausbreitung der Fliegen nur vom Zufall abhingt,
oder ob mit der Interferenz von anderen Faktoren wie Populations-
druck. Schwarmbildung oder Sessilitit zu rechnen ist. Wenn
nimlich die Fliegen ihre Ortsverinderungen zufallsmissig aus-
fiihren. #ihnlich wie die Teilchen bei der Brown’schen Bewegung,
so kann erwartet werden, dass die mittleren Distanzen proportional
zur Quadratwurzel aus der Anzahl der seit dem Aussetzen
verflossenen Tage (¢) sind:

’_'z=a'\/—t.

Jedes 7 gibt die Moglichkeit, den Proportionalitéitsfaktor a zu
schiitzen:

Um aus den Schéatzungen aller ¢, einen Durchschnitt zu bestimmen,
miissen die ¢, mit ihren Streuungen gewichtet werden:

— g1 4y +g2a2 + .. +gnan
a =
gl +g2 + ... +gn

wobel niaherungsweise gilt:
t-n*

g, = ——
o >r*h

i bedeutet dabei das Total der auf allen Kodern gefangenen
Fliegen jeder Art. Die Erwartungswerte fiir die mittleren zurick-
gelegten Distanzen ergeben sich aus der Multiplikation der 4 mit /7.

I[V. AUSBREITUNG IM WALD

Es fragt sich, ob die von Burra (1951) beschriebene und auch
von Haporx, Burra, Groor und Erxst (1952) in Siidwesteuropa
beobachtete ungleiche Hiéufigkeitsverteilung der beiden Arten
D. subobscura und D. obscura im Gelinde durch einen Unterschied
in der Flugaktivitat zu erkldren ist. Einmal kinnte bei D. subobscura
das Ausschwirmen ins Freiland die Folge einer betrichtlicheren
Flugaktivitit sein, die sich auch im Waldinnern in einer hohen
Ausbreitungsleistung dussern miisste. . obscura wére dann im
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Wald im Vergleich zu D. subobscura als trige fliegende Art fest-
zustellen. Oder es ware moglich, dass sich D. obscura im Waldinnern
gleich schnell oder schneller ausbreitete als D. subobscura. Die
nachfolgend beschriebenen Ausbreitungsversuche mit markierten
Fliegenpopulationen in einem homogenen Waldgeldnde zeigen,
welche der beiden Hypothesen zutrifft.

1. AUSBREITUNGSVERSUCH . ADLISBERG™

Der Adlisberg ist ein Hohenzug ostlich von Ziirich (670 m ii. M.),
der grosstenteils von Buchenwald bedeckt ist. Als Versuchsort
wurde eine homogene Waldpartie ohne Buschwerk und mit spér-
licher Bodenvegetation gewéhlt. Die Koder wurden in Kreuzform
mit einem gegenseitigen Abstand von 10 m ausgelegt. Die Kreuz-
arme wiesen nach NE-S\WW und NW-SE: jeder Arm erstreckte sich
tiber zehn Koéder. Der Versuch dauerte vom 10.—13. Juli 1958.
Wiihrend dieser Zeit herrschte trockenes, warmes Wetter mit
Temperaturen zwischen 22 und 27° C und relativen Feuchtigkeiten
zwischen 50 und 60°;. Die 28 000 ausgesetzten Fliegen gehorten
alle zur Art D. subobscura und waren rot markiert. Gesammelt
wurde an drei aufeinanderfolgenden Tagen wihrend den abendlichen
Flugperioden. Die Koder wurden nach dem ersten Fang eingezogen,
fiir den zweiten Fang frisch mit Hefe und Zucker versetzt und
daraufhin auf dem Waldboden liegen gelassen.

Die auf Grund der Hiaufigkeitsverteitung berechneten Varian-
zen stehen in Tab. 1. Es zeigt sich. dass die Varianz am ersten
Tag am grossten, an den beiden folgenden Tagen hingegen fast um
die Halfte kleiner ist. Dieses Absinken konnte folgendermassen
erklirt werden: einmal besteht die Moglichkeit, dass sich in der
arossen Varianz des ersten Fangtages ein Populationsdruck mani-
festiert. Die zu Tausenden in Freiheit gesetzten Fliegen kiénnten
sich im ersten Moment beschleunigt nach allen Seiten entfernen
und sich erst dann normal weiter ausbreiten. wenn die Dichte der
Population unter einen bestimmten Wert gesunken ist. Das
Phédnomen der starken Ausbreitungstitigkeit kurz nach dem
Aussetzen wurde ebenfalls von Sakar et al. (1958) im Laboratoriums-
versuch beohachtet und als dichteabhangige ..Massenausbreitung
bezeichnet : erst nach 24 Stunden erfolgte ein linearer Anstieg des











































































































































































































































































