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I. EINLEITUNG

Unter Ausbreitung (englisch dispersal) ist das im grossen

ganzen zufallsmässige Ausschwärmen von Individuen einer Art

über das Gelände zu verstehen. Dieses Phänomen lässt sich bei

Fliegen der Gattung Drosophila quantitativ gut erfassen. Grund-

legende Ausbreitungsversuche mit Drosophila- Arten wurden von
Timofeeff-Ressovsky (1940) in Berlin, von Dobzhansky und
Wright (1943, 1947) in Kalifornien und von Burla, Brito da
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Cünha, Cavalcanti, Dobzhansky und Pavan (1950) in Brasilien

durchgeführt. Bei diesen Arbeiten standen populationsgenetische

Fragen im Vordergrund; mit dem Aussetzen genetisch markierter

Fliegen wurde die Dichte natürlicher 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 ökologisch

interessantes Geschehen.

In Versuchen, die in den Jahren 1957-1960 im Kt. Zürich

durchgeführt wurden, galt es, die Ausbreitungstätigkeit zweier nah
verwandter Drosophilaarten zu untersuchen. Als Studienobjekte

dienten D. subobscura und D. obscura. Beide Arten gehören zur

obscur a-Gruppe, sie gleichen sich morphologisch stark. In manchen
unserer Wälder sind sie die häufigsten Drosophila- Arten. Aus den

faunistischen Untersuchungen geht aber hervor, dass sie verschiedene

ökologische Ansprüche stellen: während D. subobscura sowohl im
Wald, am Waldrand wie auch auf dem freien Feld vorkommt,
ist D. obscura eine ausgesprochene Waldart (Burla 1951). Im
folgenden wird nun dargelegt, wie dieses differenzierte Verbreitungs-

muster durch ein artspezifisches Ausbreitungsverhalten erklärt

werden kann, und wie verschiedene sinnesphysiologische Reak-

tionen auf Umwelteinflüsse dieses Ausbreitungsverhalten bestim-

men.

Herrn Prof. Dr. Hans Burla danke ich für die Überlassung des

Themas. Seine Mithilfe bei den Versuchen und bei der Auswertung
der Fänge erlaubten es mir, in den zeitlich beschränkten warmen
Perioden des Sommers stets mehrere Ausbreitungsversuche durch-

zuführen. Zu einem guten Fangergebnis haben viele meiner

Mitstudenten beigetragen, insbesondere 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 gewährten mir die Herren Prof.

Dr. B. L. van der Waerden, Prof. Dr. J. J. Burckhardt und
Prof. Dr. A. Kälin ihre freundliche Hilfe. Allen diesen Herren
möchte ich für ihre Unterstützung 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

Massenzüchtung von D. subobscura und D. obscura.

Die in den Ausbreitungsversuchen verwendeten Fliegen stammten
aus der Umgebung von Zürich. Sie wurden für jede Versuchsserie

im Herbst des Vorjahres gesammelt und während des Winters im
Laboratorium bei Zimmertemperatur in Zucht gehalten. Im dar-

auffolgenden Frühling diente dieses Ausgangsmaterial für die

Massenzuchten, die in drei Generationen die für die Ausbreitungs-

versuche gewünschte Anzahl Individuen ergaben. Die Versuche im
Freiland wurden jeweilen in den Monaten Juli und August durch-

geführt. In dieser Zeit konnte dank der relativ hohen Temperaturen
mit dem besten Fangerfolg gerechnet werden.

Als Zuchtbehälter verwendete ich Milchgläser von drei Deziliter

Inhalt, als Nährsubstrat ein Standard-Maisfutter mit Propionsäure-

zusatz. Die Zuchten wurden bei 20—22° C im Zimmer am Tages-

licht gehalten. Umden Zuchterfolg zu bestimmen, zählte ich einen

Viertel aller Zuchtflaschen aus, den Rest schätzte ich auf Grund
dieser Stichprobe. Durch Schimmelbildung oder bakterielle Zer-

setzung fielen im Durchschnitt etwa 5% aller Zuchtflaschen aus.

D. obscura ist im Vergleich zu D. subobscura schwerer zu züchten,

indem die Ausbeute bei dieser Art etwa um 30% niedriger ist,

während die Entwicklung ungefähr vier Tage länger dauert.

Markierung. Für populationsgenetische und ökologische

Versuche bei Dipteren sind verschiedene Markiermethoden ent-

wickelt worden. Für meine Zwecke ungeeignet erwiesen sich in

umfangreichen Vorversuchen Vitalfarben (Neutralrot, Opalblau)

und radioaktive Substanzen (Thorium). Die Wahl fiel schliesslich auf

Bestäubung der Fliegen mittels Farbpulver, wobei sich die Farben

„Rotor Brilliant Red" und ..Rotor Brilliant Blue" der Firma

Edward Gurr Ltd., London, sowie ..Fettorange G" der Firma Geigy,

Basel, bewährt haben. Zum Bestäuben der Fliegen kam die folgende

Technik zur Anwendung: je 400—500 schwach narkotisierte Tiere

wurden in einen Bestäubungsapparat verbracht (Abb. 1). Ein

geringer Druck auf einen Zerstäuber erzeugte in der angeschlossenen

Färbeschale eine dichte Farbwolke. Durch leichtes Schütteln

wurden die Fliegen allseitig mit Farbstaub bedeckt. Die bestäubten

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 Vergrösserung zeigten

sich aber unverkennbar Farbtupfen auf den Intersegmentalhäuten,

am Rüsselpolster, an der Flügelbasis, 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 übergössen. Die allfällig vor-

handene Farbe löste sich dabei heraus und trat nach dem Ver-

dunsten des Acetons als Ring auf dem Papier in Erscheinung.

Abb. 1.

Apparat für die Bestäubung von Drosophila- Fliegen.
= Plastic-Dose als Farbbehälter und Zerstäuber; B = Düsen für den
Durchtritt des Farbstaubes; C = Deckel; D = Bestäubungskammer.

Die Haltbarkeit der Farbe wurde in Laboratoriumsversuchen

verschiedentlich geprüft. Zehn Tage lang blieb die Farbe ohne jede

Ausnahme gut erhalten, selbst wenn die markierten Fliegen täglich

auf frisches Futter umgesetzt wurden. Die Vitalität schien durch die

Färbung nicht beeinträchtigt: positive Phototaxis war bei mar-

kierten wie unmarkierten Individuen in gleichem Masse vorhanden;

ebenso suchten beide Gruppen Futterquellen gleich schnell auf.

Köder. Zum Einfangen der Fliegen fand ein stark gä-

render Bananenbrei Verwendung. Die Abfallfrüchte 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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Köder erfolgte in den meisten Versuchen unmittelbar vor dem
Freilassen der Fliegen.

Wahl der Versuchsplätze. Bei Versuchen im Wald-
innern (Kapitel IV) wurde stets darauf geachtet, dass die Vegetation

einen möglichst einheitlichen Aspekt bot. Strassen, Lichtungen,

wechselnde Bestände von Laub- und Nadelwald, von Jung- und
Hochwald sowie von Sträuchern und unterholzfreien Stellen wurden
vermieden. Bei dieser Auslese blieben hingegen andere, schwerer

erfassbare Faktoren wie Bodenvegetation oder Mikroklima un-

berücksichtigt. Ihr Einfluss auf die Ausbreitung soll im Kapitel VI
erläutert werden.

Anlage der Köderplätze. In der Regel (Versuche

„Adlisberg", ,. Wangenerwald", „Näniker-Hard") legten wir zwei

sich kreuzende, senkrecht aufeinanderstellende Köderlinien an,

wobei die Fliegen am Kreuzungspunkt freigelassen wurden. Jeder

mit Kompass und Messband bestimmte Köderstandort wurde von
Unterholz, Gras und Laub gereinigt. Ein paraffinierter Kartonteller

diente zur Aufnahme von einem Pfund Köderbrei. Bei grosser

Trockenheit oder bei lange dauernden Versuchen war es nötig,

den alten Köder nach zwei bis drei Tagen mit frischem zu ergänzen.

Nach starken Regenfällen wurden in die Teller Löcher gestochen,

damit das angesammelte Regenwasser ablaufen konnte.

Einfangen der Fliegen. Gesammelt wurde ausschliess-

lich zur Aktivitätszeit der Fliegen, nämlich morgens und abends.

Als Fanggerät diente ein Insektennetz, das über dem Köder hin

und her geschwungen wurde. Jede Köderlinie wurde in der Regel

in Zeitabständen von dreissig Minuten abwechslungsweise von

verschiedenen Fängern abgeschritten. Das Bestimmen der Fliegen

erfolgte unmittelbar nach dem Fang. Als Untersuchungsgerät diente

eine binokulare Prismenlupe mit 9 und 27facher Vergrösserung.

III. STATISTISCHE METHODEN

Die nachfolgend beschriebenen Prüfverfahren beziehen sich vor

allem auf die Auswertung von Versuchen, die im Waldinnern

abliefen.

Wenn die Flugrichtung jedes Tieres vom Zufall abhängt, so

werden sich die Fliegen mit der Zeit nach allen Richtungen aus-
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breiten. Beim Wiedereinfang muss über jeder Köderlinie eine

Verteilung der markierten Fliegen zu beobachten sein, die einer

Normalverteilung gleicht, wobei sich das Maximum über dem
Aussetzungspunkt befindet. Die Ausbreitungsgeschwindigkeit kann
dann durch die Varianz s'

2 geschätzt werden, die sich aus der

Häufigkeitsverteilung bestimmen lässt. Die Varianz wird nach

der Formel
Ir 2 h

n + c

berechnet (Dobzhansky und Wright 1943). n bedeutet die Gesamt-

zahl der wiedereingefangenen Fliegen, r der Abstand der Köder
vom Zentrum, h die Anzahl der pro Abstand gefundenen Fliegen

und c die Anzahl Fliegen, die auf dem Zentrumsköder gefangen

wurden. Im Nenner ist c addiert, weil der Zentrumsköder den beiden

sich schneidenden Köderlinien angehört. Die Streuung s ist eine

Schätzung für die Distanz, die 2/3 aller Fliegen zu einem bestimm-

ten Zeitpunkt vom Freilassungspunkt aus entlang den Köderlinien

zurückgelegt haben, und die von 1/3 der Fliegen überschritten

worden ist. Die Streuung wird hier gleich interpretiert wie die

mathematische Streuung bei einer Normalverteilung, wo bei

grossen Zahlen zwischen dem Durchschnitt ± g zwei Drittel aller

Häufigkeiten eingeschlossen sind.

Bei zufallsmässiger Ausbreitung der Fliegen über das Versuchs-

gelände und bei gleichbleibender Fluggeschwindigkeit muss die

Varianz proportional mit der Zeit, die seit dem Aussetzen ver-

strichen ist. zunehmen. Die Varianz nach t Tagen muss also das

^-fache der Varianz des ersten Tages sein:

2.2
S

t
= t Sj

Diese Beziehung gilt nur unter der Voraussetzung, dass die

Varianzen voneinander unabhängig sind, was streng genommen
nicht zutrifft.

Für den Vergleich der Ausbreitungsgeschwindigkeit der beiden

Arten benützte ich die drei folgenden statistischen Prüfverfahren:

Varianzquotient. Die Varianzquotienten lassen sich für jeden

Tag sowie für 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 zeitlich gestaffelt am gleichen Ort

mehrere Ausbreitungsversuche durchführen. Das arithmetische

Mittel der Varianzen gleicher Tage nach dem Aussetzen ergibt

für jede Art eine durchschnittliche Varianz ü. Aus diesen Durch-

schnittsvarianzen wird die Steigung der Regressionsgeraden

berechnet (nach Van der Waerden):

In dieser Formel bedeutet /i der Quotient ü\t (t = Anzahl der seit

dem Aussetzen verflossenen Tage) und g das Gewicht, mit dem
dieser Quotient für jeden einzelnen Fangtag zu versehen ist. Für
beide Arten können die gleichen Gewichte genommen werden. Das
Gewicht gi für den i-ten Fangtag (t

t ) berechnet sich nach

t]

9i = Z2
Si

wobei s? die mittlere Varianz, berechnet aus den Durchschnitts-

varianzen der ü der beiden Fliegenarten darstellt. Die Steigungen ß
der Regressionsgeraden werden mittels /-Test verglichen, wobei

für die Varianz der gewogenen mittleren Steigung der Wert

2
5,-7 =

Z[9iH ~ß) 2

]

(n -\)Ig

einzusetzen ist (n = Versuchsdauer in Tagen).

Mittlere zurückgelegte Distanz. Sie wird nach

Irh

n

bestimmt. In dieser Formel ist r die vom Zentrum aus gemessene

Distanz zu den Ködern, h die pro Köder wieder eingefangene

Anzahl Fliegen und n die Gesamtzahl der auf allen Ködern gesam-

melten Fliegen. Der Fang im Zentrum wird dabei nicht berück-

sichtigt. Die Fangergebnisse aller Köder mit gleicher Entfernung

vom Zentrum werden in einer Häufigkeit h zusammengefasst.

Diese Betrachtungsweise ermöglicht ebenfalls die Prüfung der
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Frage, ob die Ausbreitung der Fliegen nur vom Zufall abhängt,

oder ob mit der Interferenz von anderen Faktoren wie Populations-

druck. Schwarmbildung oder Sessilität zu rechnen ist. Wenn
nämlich die Fliegen ihre Ortsveränderungen zufallsmässig aus-

führen, ähnlich 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 (t) sind:

f
t

= a- y/1

Jedes r gibt die Möglichkeit, den Proportionalitätsfaktor a zu

schätzen :

r
t

Umaus den Schätzungen aller a
t

einen Durchschnitt zu bestimmen,

müssen die a t
mit ihren Streuungen gewichtet werden:

Q\a
x + g 2 a 2 + ... + g n a„

a —
g l + g 2 + ... + g n

wobei näherungsweise gilt :

t-n 2

9t ~J?~h

n bedeutet dabei das Total der auf allen Ködern gefangenen

Fliegen jeder Art. Die Erwartungswerte für die mittleren zurück-

gelegten Distanzen ergeben sich aus der Multiplikation der ä mit yj t-

IV. AUSBREITUNGIM WALD

Es fragt sich, ob die von Burla (1951) beschriebene und auch

von Hadorn, Burla, Gloor und Ernst (1952) in Südwesteuropa

beobachtete ungleiche Häufigkeitsverteilung der beiden Arten

D. subobscura und D. obscurci im Gelände durch einen Unterschied

in der Flugaktivität zu erklären ist. Einmal könnte bei D. subobscura

das Ausschwärmen ins Freiland die Folge einer beträchtlicheren

Flugaktivität sein, die sich auch im Waldinnern in einer hohen

Ausbreitungsleistung äussern müsste. D. obscura wäre dann im
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Wald im Vergleich zu D. subobscura als träge fliegende Art fest-

zustellen. Oder es wäre möglich, dass sich D. obscura im Waldinnern
gleich schnell oder schneller ausbreitete als D. subobscura. Die

nachfolgend beschriebenen Ausbreitungsversuche mit markierten

Fliegenpopulationen in einem homogenen Waldgelände zeigen,

welche der beiden Hypothesen zutrifft.

1. Ausbreitungsversuch „Adlisberg"

Der Adlisberg ist ein Höhenzug östlich von Zürich (670 mü. M.),

der grösstenteils von Buchenwald bedeckt ist. Als Versuchsort

wurde eine homogene Waldpartie ohne Buschwerk und mit spär-

licher Bodenvegetation gewählt. Die Köder wurden in Kreuzform

mit einem gegenseitigen Abstand von 10 m ausgelegt. Die Kreuz-

arme wiesen nach NE-SWT

und NW-SE; jeder Arm erstreckte sich

über zehn Köder. Der Versuch dauerte vom 10. —13. Juli 1958.

Während 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 gehörten

alle zur Art D. subobscura und waren rot markiert. Gesammelt
wurde an drei aufeinanderfolgenden Tagen während den abendlichen

Flugperioden. Die Köder wurden nach dem ersten Fang eingezogen,

für den zweiten Fang frisch mit Hefe und Zucker versetzt und
daraufhin auf dem Waldboden liegen gelassen.

Die auf Grund der Häufigkeitsverteilung berechneten Varian-

zen stehen in Tab. 1. Es zeigt sich, dass die Varianz am ersten

Tag am grössten, an den beiden folgenden Tagen hingegen fast um
die Hälfte kleiner ist. Dieses Absinken könnte folgendermassen

erklärt werden: einmal besteht die Möglichkeit, dass sich in der

grossen Varianz des ersten Fangtages ein Populationsdruck mani-

festiert. Die zu Tausenden in Freiheit gesetzten Fliegen könnten

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
Phänomen der starken Ausbreitungstätigkeit kurz nach dem
Aussetzen wurde ebenfalls von Sarai et al. (1958) im Laboratoriums-

versuch beobachtet und als dichteabhängige ..Massenausbreitung"

bezeichnet; erst nach 24 Stunden erfolgte ein linearer Anstieg des
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Tab. 1.

Schätzung der Ausbreitungsgeschwindigkeit von D. subobscura durch die
Varianz s 2 (in Quadratmetern) und durch die Streuung s (in Metern) im
Ausbreituno'sversuch „Adlisberg".

Tage nach

Aussetzen

Anzahl ge-

fangene Fliegen

2 .

s m
2

m

s pro

Tag in m

1

2

3

235
681

1154

2037
2565
2478

45
36
29

Total 2070 =

7,3 % der Ausgesetzten

Prozentanteils wandernder Fliegen mit der Zeit, wobei dieser

Anteil unabhängig von der Populationsdichte und viel geringer als

am ersten Tag war. Im weiteren lässt sich denken, dass bei

bestimmten Temperaturen und Feuchtigkeiten die Fliegen weniger

aktiv sind und entsprechend geringere Ausbreitungsleistungen

zeigen. Ferner können wir annehmen, dass sich die Fliegen mit der

Zeit über ein grösseres Gebiet als dasjenige des Köderkreuzes

ausbreiten. In diesem Falle würde nur der mittlere Teil der Ver-

teilungskurve erfasst, und die aus den Fangdaten berechneten

Varianzen wären dann zu klein. In diesem Zusammenhang sei auf

die Tatsache verwiesen, dass die Fliegen an den Endködern gehäuft

auftraten; es wäre denkbar, dass Fliegen, die weiter als die Endköder
wanderten, wieder zu diesen zurückkehrten. Vorläufig kann nicht

entschieden werden, welche der erwähnten Erklärungshypothesen

für die Abnahme der Ausbreitungsgeschwindigkeit zutrifft.

2. Ausbreitungsversuch „Wangenerwald"

Im Sommer 1959 wurde ein zweiter Ausbreitungsversuch im
Waldinnern mit den beiden Arten D. subobscura und D. obscura

durchgeführt. Ein günstiges Versuchsgelände fand sich im Wan-
generwald, der nordöstlich von Zürich zwischen Wangen und
Kindhusen liegt (500 m ü. M.). Es ist ein lichter Buchenwald, der

mit Rottannen und Föhren durchsetzt ist. Stellenweise überwiegen

die Nadelbäume gegenüber den Buchen; vereinzelt kommen auch
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Eschen und Eichen vor. Gebüschgruppen von 3-5 m Höhe wech-

seln ab mit Jungbuchenbeständen von 1-2 m Höhe; oft fehlt auch

die Strauchschicht ganz. Der Unterwuchs an Kräutern setzt sich

zusammen aus Moosen der Arten Hylocomium, Mnium, Polytri-

chum; aus Farnen der Arten Athyrium und Dryopteris; man-
cherorts finden sich gehäuft Carex, Festuca, Oxalis, Vaccinium,

Asperula, Hedera, Majanthemum. Rubus. An manchen Köder-

plätzen gab es im Umkreis von vier Metern ausschliesslich Baum-
strünke, Rinden, Nadeln und Abfallholz. Zwei schmale Waldwege
führten durch das Versuchsareal, die aber optisch kaum als

Schneisen ins Gewicht fielen.

Die Arme des Fangkreuzes wurden in die Haupthimmelsrich-

tungen gelegt. Jeder Arm umfasste 20 Köder in Abständen von
10 mund war somit 200 m lang. Nacheinander wurden drei Muster

von verschieden gefärbten Fliegen ausgesetzt: am 23.7. abends

5300 rot markierte, am 26.7. abends 5100 orange markierte und
am 30.7. abends 5000 blau markierte Fliegen je Art.

Während den ersten fünf Tagen des Versuches herrschte schönes

und warmes Sommerwetter. In den folgenden sechs Tagen regnete

es oft, vor allem nachts. Manchmal traten heftige Gewitter auf,

so am 31.7. während des Sammeins. Auf diesen Regen folgte eine

merkliche Abkühlung. Die Versuchsbedingungen waren also für

alle der drei ausgesetzten Muster verschieden. Der Temperatur-

und Feuchtigkeitsverlauf ist über der Abb. 3b eingetragen.

Eingefangen wurde jeweils während der abendlichen Flug-

periode zwischen 17 und 20 Uhr. Die unmarkierten Fliegen der

beiden Arten protokollierten wir ebenfalls. Innert 12 Tagen stieg

die Zahl der untersuchten Tiere auf 25 000. Von D. subobscura

wurden 630 (11,9%) rot, 667(13,1%) orange und 330 (6,6%)
blau markierte Fliegen wieder eingefangen, und von D. obscura 1023

(19,4%) rot, 682 (13,4%) orange und 434 (8,7%) blau markierte Tiere.

Die Tab. 2 enthält die Zahl der pro Tag eingefangenen Indivi-

duen, die daraus berechneten Varianzen als Mass für die Aus-

breitungsgeschwindigkeit sowie die Varianzquotienten. Zu diesen

Ergebnissen lassen sich die folgenden Überlegungen anstellen:

a) Beim roten Muster ist an fünf Tagen, beim orangen Muster

an einem Tag die Varianz von D. obscura gesichert grösser als

diejenige von D. subobscura. Bei Berücksichtigung der Totale
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Tab. 2.

Varianz (s 2 in 100 m2
), Varianzquotient (F) und Anzahl der pro Tag gefan-

genen Individuen (n) der drei Farbmuster im Ausbreitungsversuch „Wan-
generwald' 1

,
getrennt angegeben für D. subobscura (sub) und D. obscura (ob).

Die Werte mit * sind mit 5%, diejenigen mit ** mit 1%, diejenigen mit ***

mit 0,1% Irrtumswahrscheinlichkeit gesichert voneinander verschieden.

Tage
nach
dem
Aus-
setzen

rot markiert orange markiert blau markiert

sub ob sub ob sub ob

2
n s

2
n s ?

2
n s n s F n

2
E

2
n s F

1 69 58,5 42 53,7 1,089 363 21,2 179 52,9 2,495 8 29,3 8 20,8 1,409

2 126 68,5 150 92,4 1,349 112 58,0 116 74,1 1,278 89 39,5 121 42,3 1,071

3. 161 83,1 21C 114,9 1,383* 44 74,0 49 93,4 1,262 61 72,8 69 48,9 1,489

4 121 106,6 I64 145,3 1,363 32 57,8 76 143,8 1,638 93 82,9 101 59,9 1,384

5 77 66,9 169 107,5 1 ,
007** 6 138,3 10 148,9 1,07a 59 42,9 131 35,8 1,198

6 15 158,1 55 144,9 1,091 17 157,7 47 190,2 1,206

7 12 85,6 62 190,4 2,224 12 159,0 38 150,9 1,054

8 6 62,2 10 138,2 2,222 5 111,8 48 166,1 1,4-86

9 8 20,6 40 166,9 8,102*" 11 107,7 44 141,8 1,317

10 7 60,3 28 125,0 2,073

11 11 147,7 31 187,0 1,266

12 2 256,0 20 136,1 1,881

Total 615 82,5 98I 124,2 1,514** 602 43,8 607 103,9 2,374"** 310 57,0 430 44,1 1,294*

überwiegt bei den rot und orange markierten Fliegen die Varianz

von D. obscura, bei den blau markierten diejenige von D. subobscura.

Die Fangergebnisse der drei Farbmuster lassen sich in einem
Ergebnis zusammenfassen. In diesem Fall beträgt die Varianz

nach 5 Tagen für D. subobscura 6180 m2
(n = 1527), diejenige für

I). obscura 10 040 m2 (n = 2018), und der F-Wert 1,625**. Auch
bei dieser Betrachtungsweise ist somit die Varianz von D. obscura

gesichert grösser. Es ist also anzunehmen, dass sich D. obscura im
Wald gleich schnell oder schneller ausbreitete als D. subobscura.

b) Bei den rot markierten Fliegen nehmen die Varianzen bis

zum vierten Tag nach dem Aussetzen zu, dann beginnen sie stark

zu schwanken. Bei den orange markierten Fliegen dauert die

kontinuierliche Zunahme bis zum sechsten Tag (D. obscura) und
bis zum siebten Tag (D. subobscura), bei den blau markierten

Fliegen beider Arten bis zum vierten Tag. Nun ist aus Abb. 3b

ersichtlich, dass die Temperatur vom 5. —8. Tag nach dem Aussetzen

des roten Musters ständig abnahm. Es ist möglich, dass die Schwan-
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kung der Varianz durch die Temperaturänderung hervorgerufen

wurde. Hingegen schien die Temperatur auf die Ausbreitungs-

geschwindigkeit der orange und blau markierten Fliegen, die unter

veränderlichen Wetterbedingungen ausgesetzt worden waren,

weniger stark zu wirken.

c) Beim roten und blauen Muster wurden von der Art D. sub-

obscura wesentlich weniger Fliegen wieder eingefangen als von
D. obscurci. Das könnte darauf beruhen, dass von dieser Art mehr
Tiere starben. In anderen Ausbreitungsversuchen (Kapitel V)

wurden jedoch mehr markierte D. subobscura wieder eingefangen.

Es wäre auch möglich, dass ein Teil von D. subobscura sehr rasch

nach dem Aussetzen aus dem Beobachtungsareal wegflog, etwa in

Richtung auf einen nahen Waldrand oder in die Baumkronen
hinauf. Nur die trägen Vertreter dieser Art wären in diesem Fall

innerhalb des Versuchsfeldes geblieben. Für diese Deutung spricht

die kleine Varianz der Totale bei den blau und orange markierten

D. subobscura.

d) Im Vergleich zum Ausbreitungsversuch „Adlisberg"' sind im
Wangenerwald die Varianzen bei D. subobscura beträchtlich grösser

(z.B. am ersten Fangtag 5850 m2 gegenüber 2037 m2
). Ob dieser

Unterschied der anderen Versuchsanordnung (längere Arme des

Kreuzes im Wangenerwald) oder den anderen Umweltbedingungen
(Temperatur, Feuchtigkeit) zuzuschreiben ist, kann hier nicht

entschieden werden.

Für die weitere Auswertung der Fangdaten wurde aus den drei

Farbmustern die durchschnittliche Varianz ü berechnet. Diese

Durchschnittswerte ergeben für die ersten fünf Fangtage gewogene

mittlere Steigungen von 24,3 für D. subobscura und 29,0 für

D. obscura. Die durchschnittlichen Varianzen sowie die Regressions-

geraden sind in Abb. 2a eingezeichnet. Aus der Prüfung der

Differenz der mittleren Steigungen resultiert ein t-Wert von 1,25,

der nicht gesichert ist (8 Freiheitsgrade). WT

ir können daher

annehmen, dass bei Berücksichtigung aller Farbmuster zwischen

der Ausbreitungsgeschwindigkeit von D. subobscura und D. obscura

kein Unterschied bestand. Nun wurde das blaue Farbmuster unter

wesentlich schlechteren Wetterbedingungen als die andern beiden

ausgesetzt. Die Varianzen der blau markierten Fliegen sind dement-

sprechend niedriger, und D. subobscura erweist sich nach dem
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F-Test als die schneller wandernde Art. Es wird daher aufschluss-

reich sein, für die Berechnung der durchschnittlichen Varianzen

nur das rote und orange Muster zu berücksichtigen. In diesem

Falle stehen neun gemeinsame Varianz werte zur Verfügung. Die

mittleren Steigungen der Varianzgeraden betragen für D. sub-

obscura 21.5 und für D. obscurci 30,3; sie sind mit einem t von

üinlOOm 2 a ALLE FARBEN mnlOOm2 b ROT * ORANGE
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Abb. 2.

Ausbreitungsversuch „Wangenerwald": Durchschnittliche Varianzen ü (Ordi-
nate) als Mass für die Ausbreitungsgeschwindigkeit in Abhängigkeit von
der Zeit (Abszisse). Ausgezogen: D. subobscura, gestrichelt: D. obscura. In
Abb. 2a wurden die Durchschnitte für alle drei Farbmuster, in Abb. 1b
nur diejenigen für das rote und orange Muster berechnet. Die Geraden sind
die aus den durchschnittlichen Varianzen berechneten Regressionsgraden.

2,38 gesichert voneinander verschieden (16 Freiheitsgrade; Irrtums-

wahrscheinlichkeit 5%). Abb. 2b enthält die durchschnittlichen

Varianzen sowie die Regressionsgeraden für das rote und orange

Muster. Es zeigt sich also, dass bei Berücksichtigung der roten und
orangen Fliegen D. obscura sich schneller als D. subobscura aus-

breitete.

Schliesslich soll anhand der mittleren zurückgelegten Distanzen r

untersucht werden, ob die Ausbreitung der Fliegen rein zufällig
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erfolgte. In Abb. 3a sind die beobachteten und erwarteten mittleren

Distanzen für alle Markiermuster gesamthaft eingetragen. Es zeigt

sich, dass Befund und Erwartung bis zum vierten Tag recht gut

übereinstimmen. Es kann also angenommen werden, dass die Aus-

breitung bei beiden Arten wenigstens in den ersten vier Tagen
annähernd zufallsmässig erfolgte.

5 TAGE 10 11 12 TACE

Abb. 3.

Ausbreitungsversuch „Wangenerwald" : Mittlere zurückgelegte Distanzen r in

Metern in Abhängigkeit von der Zeit. Es sind die beobachteten Werte
(Punkte) sowie die Erwartungswerte (Kurven) angegeben. In Abb. 3a
stehen Durchschnittswerte aller drei Farbmuster; Abb. 3b gilt für das
rote Muster. Ausgezogen: D. subobscura, gestrichelt: D. obscura. Über der
Abb. 3b ist der Temperaturverlauf (ausgezogene Linie) und der Feuchtig-
keitsverlauf (gestrichelte Linie) für die Dauer des Versuches angegeben.

Aus Abb. 36 (rotes Markiermuster) geht hervor, dass in den

ersten 4—6 Tagen die zurückgelegten mittleren Distanzen grösser

sind als die Erwartungswerte. Es mag sein, dass sich auch hier wie

im Versuch „Adlisberg" der Populationsdruck manifestiert, der die

Ausbreitung in den ersten Tagen beschleunigt. Nach dem 4. —6. Tag
sind die beobachteten mittleren Distanzen zum Teil beträchtlich

niedriger als die Erwartungswerte. Bei D. subobscura stimmen
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Befund und Erwartung erst nach dem 11. Tag wieder überein;

bei D. obscura kommt es nach dem 7. Tag zu keiner Übereinstim-

mung mehr. Zum Absinken der Ausbreitungsgeschwindigkeit lassen

sich folgende Überlegungen anstellen: einmal besteht die Möglich-

keit, dass die dauernd ausgesetzten Köder die Ausbreitung ver-

zögern. Anstatt nach neuen Futterquellen zu suchen, verweilen die

Fliegen in der Umgebung eines Köders. Zudem muss damit

gerechnet werden, dass mit zunehmender Entfernung vom Ausset-

zungspunkt immer weniger Fliegen von der Duftwolke eines Köders

eingefangen werden. Je mehr Zeit nach dem Aussetzen verstreicht,

umso geringer wird die Dichte der ausgesetzten Fliegen, und umso
mehr fallen die zentrumsnahen Köder für die Rechnung ins Gewicht.

Es wären dann die trägen Fliegen, die das Ergebnis beeinflussen.

Im weiteren könnte der Temperaturfall die Schwankungen der

Varianz hervorrufen. Dann muss sich die Temperaturänderung

auch auf die zurückgelegten mittleren Distanzen auswirken. Es ist

auffallend, wie nach dem vierten Tag sowohl Temperatur wie

Ausbreitungsleistimg bei den rot markierten Fliegen der beiden

Arten absinken (Abb. ob). Als dritte Möglichkeit können wir

annehmen, dass nach einer vorerst zufallsmässigen Ausbreitung

eine gerichtete Wanderbewegung einsetzt, wobei sich ein Grossteil

der Fliegen aus dem Beobachtungsareal entfernt, sei es in hori-

zontaler oder in vertikaler Richtung. Es lässt sich denken, dass

sich ein Teil der Fliegen periodisch oder ständig im Kronendach des

Waldes aufhält.

Abschliessend soll noch der Vergleich der Ausbreitungsge-

schwindigkeit bei den beiden Arten anhand der zurückgelegten

mittleren Distanzen gezogen werden. Bei Berücksichtigung aller

Markiermuster liegt die Erwartungskurve für D. obscura höher als

diejenige für I). subobscura (Abb. 3a). Die beiden ä-Werte, 42,5 für

D. subobscura und 46,0 für D. obscura sind aber statistisch nicht

gesichert verschieden (t = 1,10; 8 Freiheitsgrade). Beim roten

Farbmuster sind die Erwartungswerte für D. obscura ebenfalls höher

als für D. subobscura: eine Sicherung für die Differenz der ö" -Werte

(38,4 und 47,5) ist jedoch auch in diesem Fall nicht vorhanden

(t = 1,72; 22 Freiheitsgrade). Beim Vergleich der mittleren zurück-

gelegten Distanzen lässt sich also kein Unterschied zwischen den

Ausbreitungsgeschwindigkeiten der beiden Arten feststellen.

Rev. Suisse de Zool., T. 70, 1963. 52
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3. AuSBREITUXGSVERSUCH„ChÄSBERG"

Dieser Versuch wurde im Sommer 1958 im Hardwald zwischen

Nänikon und Gutenswil südöstlich von Zürich durchgeführt. Er
sollte über das Ausbreitungsverhalten in der Nähe eines Waldrandes
Aufschluss geben; aus diesem Grund befand sich das Freilassungs-

zentrum amWaldrand. Als „Waldrandversuch" ist er im V. Kapitel

eingehend beschrieben; die Versuchsanordnung ist aus Abb. 10

nr m .~D. SUBOBSCURA

30-

20-

•

10-

0-
i ill l

D. OBSCURA

1234 8t
ZEITINTERVALLE

1 234 8t
ZEITINTERVALLE

Abb. 4.

Ausbreitungsversuch „Chäsberg'^: Mittlere, vom Waldrand in den Wald hin-
ein zurückgelegte Distanzen 7 in Metern. Es sind die beobachteten Werte
(Punkte) sowie die Erwartungswerte (Kurven) angegeben. Die Zeitinter-
valle t umfassen je 12 Stunden.

ersichtlich. Vorderhand soll nur untersucht werden, wie schnell sich

die beiden Arten vom Waldrand aus in den Wr
ald hinein ausbrei-

teten. Zur Prüfung dieser Frage dienen Fangergebnisse von vier

parallelen, rechtwinklig zum Waldrand verlaufenden Köderlinien.

In Abb. 4 sind die berechneten und die erwarteten mittleren zurück-

gelegten Distanzen eingetragen. Der Proportionalitätsfaktor ä er-

gibt dabei für D. subobscura einen Wert von 10,0 und für D. obscura

einen solchen von 10,7.

Abb. 4 lässt erkennen, dass Befund und Erwartung nicht mehr
so gut übereinstimmen wie im Ausbreitungsversuch „Wangen er-
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wald". Die beobachteten mittleren Distanzen r sind nach 12 Stunden

bei beiden Arten viel grösser als erwartet und steigen bis zum vierten

Tag nur schwach an. Das bedeutet, dass sich hier die Fliegen nicht

zufallsmässig ausbreiteten. Der hohe Wert nach 12 Stunden mag
wiederum durch den Populationsdruck bedingt sein; die Ver-

zögerung an den nachfolgenden Tagen könnte mit der geringen

Länge der Köderlinien erklärt werden. Wie aus den Ergebnissen im
Wangenerwald hervorgeht, sind die meisten Fliegen wahrscheinlich

weiter als 42 Meter (6 Köderabstände) geflogen. In einer früheren

Arbeit (Burla & Greuter 1959) wurde postuliert, dass der grosse

Unterschied zwischen Beobachtung und Erwartung für ein Fang-

areal in der Nähe eines Waldrandes und für die geringe Länge der

Fangstrecken typisch sei. Tatsächlich sind die im Innern des Waldes
zurückgelegten Strecken bei beiden Arten etwa viermal grösser als

diejenigen, die vom Waldrand in den Wald hinein geflogen wurden.

Die Ausbreitungsgeschwindigkeit scheint somit bei beiden Arten

im Waldinnern grösser zu sein als am Waldrand.

4. Ausbreitung am Boden und in den Baumwipfeln

Die bisherigen Schätzungen der Wandergeschwindigkeit beruhen

auf der vereinfachenden Annahme, dass sich die Fliegen grösstenteils

in Bodennähe aufhalten und dementsprechend in der Ebene des

Waldbodens schwärmen. Wahrscheinlich wird aber ein Teil der

Fliegen ins Kronendach aufsteigen, wobei sich diese Vertikal-

bewegung, wie auf S. 775 erwähnt, reduzierend auf die am Boden
gemessene Ausbreitungsgeschwindigkeit auswirken könnte. Zur
Lntersuchung dieser Frage wurde ein besonderer Fangapparat
konstruiert (Abb. 5). Im Innern eines mit einem Deckel versehenen

Metallkübels befand sich ein Plasticgefäss, das mit Köder gefüllt und
mit Gaze überdeckt war. Während des Fanges wurde der Deckel

durch ein eingeklemmtes Holzstück offen gehalten. Die Kübel
hingen 12—18 m über dem Boden an einem geeigneten Baumast.
Sie wurden zu Beginn der abendlichen Flugperiode aufgezogen und
bei Einbruch der Dunkelheit heruntergeholt. Der Deckel schloss

sich nach Wegziehen des Holzstückes durch Federdruck von selbst.

Eine mit Gaze überdeckte Öffnung im Deckel erlaubte das Nar-

kotisieren der Fliegen im geschlossenen Kübel; die betäubten Tiere

konnten mit dem Exhauster herausgelesen werden. Wir verwendeten
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acht solche Fangkübel; vier wurden in der Höhe aufgehängt und
vier bei den gleichen Bäumen am Boden aufgestellt. Ein Versuch
fand im Waldinnern, einer am Waldrand statt.

Abb. 5.

Köderkübel für das Einfangen von Drosophila in den Baumwipfeln.
A = Aufhängeschnur; B = Deckel mit Xarkotisieröffnung; C = Feder zum

Anpressen des Deckels; D = Holzstütze für das Offenhalten des Deckels;
E = Halteschrauben; F = Köderbehälter.

F r e i 1 a s s u n g s o r t im Waldinnern. Im Ausbreitungsver-

such „Wangenerwald" wurden die Fangkübel an fünf Abenden in

den Diagonalen des Köderkreuzes aufgestellt. Die Anordnung gibt

Abb. 6 wieder. Die Fangergebnisse an markierten Fliegen lassen

sich in einer Vierfeldertafel zusammenstellen: (in Klammern die

Fangzahlen für die unmarkierten Fliegen)
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D. subobscura

oben 17 (42)

unten 21 (49)

D. obscura

72 (143)

41 (97)

Ein nach dieser Tafel berechnetes x
2 ergibt den gesicherten Wert von

4,233. Damit scheint erwiesen zu sein, dass sich die markierten

Individuen beider Arten nicht zu gleichen Teilen in den Baum-
kronen aufhielten.

Abb. 6'

Anordnung der Fangkübel im Ausbreitungsversuch „Wangenerwald". Die
Zahlen am linken Rand geben die in Metern gemessenen Entfernungen
der Kübel vom Aussetzungspunkt A an, die Zahlen bei den Punkten die

Höhe der Kübel über dem Boden.

Damit die Häufigkeiten der am Boden und in den Baumwipfeln

gefangenen markierten und unmarkierten Fliegen miteinander ver-

glichen werden können, soll die Zerlegung des x
2 in additive Kom-

ponenten nach Cochran (1952, 1954, aus Linder S. 75) angewandt

werden. Die Formel dazu lautet:

Zhi pi P

p (1 —p)

Es bedeuten darin h
t

die Anzahl der gefangenen D. subobscura, p t

die Wahrscheinlichkeit für das Auftreten von D. subobscura im

Fangmaterial, p die Wahrscheinlichkeit für das Auftreten von

D. subobscura im Total aller gefangenen Fliegen und Th das Total
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aller gefangenen D. subobscura. Die Komponenten, in die das y' 2 auf

diese Weise zerlegt werden kann, stehen in Tab. 3.

Tab. 3.

Zerlegung des y- in additive Komponenten für den Fang mit Köderkübeln
im Ausbreitungsversuch „Wangeneiw&ld".

Komponente X1 Freiheitsgrade

Maxki er t -unmarki ert

oben-unten innerhalb
der markierten Fliegen

oben-unten innerhalb
der unmarkierten Fliegen

Total

0,2884

4,0663*

4,9129*

9,2576*

1

1

1

3

Diese y
2 - Werte lassen erkennen, dass sich die markierten wie die

unmarkierten Fliegen gleichermassen auf die Boden- und Baum-
region verteilten (ungesicherter Wert von 0,2884). Hingegen besteht

ein gesicherter Unterschied im Verhalten der markierten sowie der

unmarkierten Fliegen beider Arten: es wurden mehr Individuen

von D. subobscura am Boden und mehr von D. obscura in den Baum-
wipfeln gefangen (gesicherte Werte von 4,0663 bzw. 4,9129).

D. obscura scheint sich also mehr im Kronendach der Bäume auf-

zuhalten als D. subobscura. Dieser Befund erklärt möglicherweise

die Tatsache, warum im Wangenerwald auf den Ködern am Boden
beinahe doppelt so viele unmarkierte Tiere von D. subobscura als

von D. obscura gefangen wurden: die obscura-FUegen wären in

diesem Fall wegen ihrer Flüge im Kronendach vielfach ausser Reich-

weite der am Boden liegenden Köder gewesen.

Freilassungsort am Waldrand. Als Versuchsgelände

wurde der Südwestwaldrand des Näniker Hardes gewählt; es ist auf

S. 782 beschrieben und in Abb. 7 und 8 dargestellt. Die Anordnung
der Fangkübel war dieselbe wie im vorangehend erläuterten Ver-

such. Das Aussetzen von je 4500 rot markierten Fliegen beider

Arten erfolgte 30 m vor dem Waldrand. Wegen der ungünstigen

Witterung konnte nur an vier Abenden gesammelt werden.

Wiederum wurden von D. subobscura mehr markierte Fliegen

am Boden eingefangen. Bei D. obscura fand sich jedoch im Gegen-

satz zum ersten Versuch eine Mehrzahl der markierten Fliegen eben-

falls in den am Boden stehenden Kübeln. Die Vierfeldertafel
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oben
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D. subobscura D. obscura
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Abb. 7.

Anordnung der Fangkübel im Ausbreitungsversuch „Näniker-Hard". Die
Zahlen am linken Rand geben die in Metern gemessene Entfernung der
Kübel vom Waldrand an, die Zahlen bei den Punkten die Höhe der Kübel
über dem Boden.

ergibt ein ungesichertes y
2 von 0,344. Das bedeutet, dass sich bei

beiden Arten die Fliegen in ähnlichen Verhältnissen auf die am
Boden stehenden und die im Kronendach hängenden Kübel ver-

teilten. Es scheint, dass sich die Fliegen am Waldrand in Boden-

nähe sammeln. Wahrscheinlich wirkt die Grenzzone zwischen Wald
und Feld anziehend. Im Waldinnern wäre diese Grenzzone in den

Baumwipfeln, am Waldrand in den Gebüschen und im Unterholz

realisiert.

5. Zusammenfassung

Die durch die Varianz s
2 geschätzte Ausbreitungsleistung im

homogenen Wald stieg während vier Tagen bei D. subobscura auf

10 660 m2
, bei D. obscura auf 14 530 m2

. Die zurückgelegten mitt-

leren Distanzen, die ein weiteres Mass für die Ausbreitungsleistung

darstellen, erreichten nach vier Tagen bei D. subobscura den Wert
von 101 m, bei D. obscura 114 m. Beide Schätzungsmöglichkeiten

lassen erkennen, dass sich D. obscura im Wald gleich schnell oder
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schneller ausbreitete als D. subobscura; ein Befund, der in drei ver-

schiedenen statistischen Prüfverfahren bestätigt wird. Das Aus-

schwärmen der Fliegen erfolgte im Wald in den ersten vier Tagen
zufallsmässig; später trat eine Verzögerung in der Wanderge-
schwindigkeit ein. In einem Versuch ergab sich, wahrscheinlich

infolge des herrschenden Populationsdruckes, am ersten Tag die

grössere Ausbreitungsgeschwindigkeit als an den folgenden. Die

Flugaktivität wurde durch schlechte Witterung massgeblich herab-

gesetzt, wobei D. subobscura bei tieferen Temperaturen die bessere

Ausbreitungsleistung zeigte. WT

enn die Fliegen am Waldrand aus-

gesetzt wurden, ergaben sich kleinere in den Wald hinein zurück-

gelegte Distanzen: 19 m nach vier Tagen bei D. subobscura und
25 mnach vier Tagen bei D. obscura. Beide Arten hielten sich auch

im Blätterdach der Waldbäume auf. Im Waldinnern wurden mehr
Fliegen von D. obscura in den Baumkronen und mehr Fliegen von
D. subobscura am Boden gefangen; am Waldrand ergaben sich bei

beiden Arten bessere Fangergebnisse in Bodennähe.

V. AUSBREITUNGAM WALDRAND

In zwei verschieden angelegten Versuchen wurden markierte

Fliegen amWr aldrand ausgesetzt. Die Tiere hatten die Möglichkeit,

in den Wald hinein, aufs freie Feld hinaus oder dem Waldrand ent-

lang zu fliegen. Zum vornherein war zu erwarten, dass sich D. sub-

obscura zu einem grossen Teil aufs freie Feld hinaus ausbreiten

würde. Es galt nun zu untersuchen, in welchem Mass sich D. obscura

hierin unterschied.

1. Ausbreitungsversuch „Näniker-Hard"
(Streifen versuch)

Als Versuchsgelände wurde ein SW- - exponierter Waldrand
zwischen Uster und Hegnau gewählt. Der Wald besteht aus

hochstämmigen Buchen, Rottannen und Föhren und ist mit wenig

Unterholz bewachsen. Eine lockere Strauchschicht, die zum Teil

etwas erhöht steht, bildet die Grenze zum freien Feld. Zwischen

zwei Weizenfeldern stand ein 80 m breiter Wiesenstreifen zur Ver-

fügung, auf dem die Köder in vier parallelen Linien mit einem
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Zwischenraum von 10 m ausgelegt wurden. Der gegenseitige

Abstand der Köder betrug bis zu einer Entfernung von 100 mvom
Waldrand 10 m. Auf die nächsten 100 m entfielen noch fünf Köder
mit einem Abstand von 20 m. Die vier Köderlinien erstreckten sich

demnach 200 mweit in den Wald hinein und ebensoweit in das freie

Abb. 8.

Anordnung der Köder (Punkte) im Ausbreitungsversuch „Näniker-Hard".
A, B, C, D bedeuten die vier parallelen, senkrecht zum Waldrand angelegten
Köderlinien. Die Fliegen wurden im Zentrum Z ausgesetzt. Die schraffierten
Flächen stellen Getreidefelder dar.

Feld hinaus. Das ganze Versuchsgelände umfasste 124 Fangplätze,

denen noch 13 Köder entlang des nach SE verlaufenden Waldrandes
beigefügt waren. Abb. 8 zeigt die Versuchsanordnung. In Tab. 4

sind die Witterungsverhältnisse und die Fangdaten zusammenge-
stellt. Die 10 000 rot markierten Fliegen jeder Art wurden eine

Stunde vor dem ersten Fang im „Zentrum" ausgesetzt.

Bei D. subobscura stimmen die Fangzahlen der markierten mit

denen der unmarkierten Fliegen überein. Bei D. obscura ist dagegen

der Anteil der unmarkierten Tiere um mehr als die Hälfte kleiner
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D. SUBOBSCURA D OBSCURA

Abb. 9.

Häufigkeiten der im Ausbreitungsversuch „Xäniker-Hard" eingefangenen mar-
kierten Fliegen von D. subobscura (linke Kolonne) und D. obscura (rechte
Kolonnei, getrennt angegeben für die Köderlinien A bis D. Die Abszissen-
werte geben die Entfernung' der Köder vom Waldrand in Metern an.
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als der entsprechende Anteil bei D. subobscura. Die Häufigkeiten

der auf den einzelnen Ködern gefangenen markierten Individuen

beider Arten sind in Abb. 9 in Form von Säulen eingezeichnet. Aus
den Histogrammen ist ohne weiteres ersichtlich, dass D. subobscura

gleichermassen die Wald- und Feldköder anflog, während D. obscura

die Waldköder bevorzugte.

Tab. 4.

Fangergebnisse und Witterungsverhältnisse im „Streifenversuch", getrennt
nach Fangperioden und Arten (sub = D. subobscura, ob = D. obscura).

Datum Zeit Temperatur
wahrend
Fangzeit m

Durchschn.
der Temp.

Eelative
Feuchtig-
keit in fi

gefangen 3 Fliepen
markiert unmarkiert
sub ob sub ob

26.7.58 645-Q 30 11-17,5 14 81 12 21 II9 69

I63O-I915 19,6-18,1 18,7 89 302 I4I 201 56

27.7.53 7OC-9OO 18-19 18,5 76 202 285 IO7 109

173C-2010 21,5-19 21,1 76 326 278 454 110

842 725 881 344

Total (inkl. Südost- 1Tal dr and) =8,4^
der Ai

setzte

=7,2-/
isge-
ìn

Tab. 5.

Durchschnittliche Distanzen in Metern, die von D. subobscura (sub) und
D. obscura (ob) vom Waldrand aus in den Biotopen Feld und Wald
zurückgelegt wurden, gesondert für die Streifen A—D.

Feld

A B C D

sub ob sub ob sub ob sub ob

28,68 17,27 17,19 8,24 17,89 2,52 25,06 9,13

Wald

t-Wert

41,65

1,43

56,63
»

2,09

20,83

0,88

51,32

3,77***

15,66

0,53

12,33

5,01

23,15
***

3,74

24,31

5,22

Freiheitsgrade 145 104 223 137 216 231 172 170

Für die Auswertung wurde die durchschnittliche, vom Waldrand
aus zurückgelegte Distanz r berechnet (Tab. 5). Bei D. subobscura

unterscheiden sich diese Distanzen im Feld- und Waldbereich durch

einen gesicherten £-W
T

ert nur in der Reihe D. Das bedeutet, dass

entlang dieser Reihe die Individuen der genannten Art weiter ins
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Feld hinaus als in den Wald hinein flogen. Umgekehrt liegen die

Verhältnisse bei D. obscurci: die gesicherten t- Werte weisen darauf

hin, dass diese Fliegen auf allen vier Köderlinien grössere Strecken

in den Wald hinein zurückgelegt haben.

Eine zweite Rechenmethode ermöglicht die gleiche Schlussfol-

gerung. Wir prüfen, ob sich die beiden Arten vom Zentrum aus

gleich erfolgreich in den Wald hinein und aufs freie Feld hinaus

ausbreiteten; es wird also je Art nur eine Hälfte der beobachteten

Häufigkeitsverteilung in den statistischen Vergleich einbezogen.

Im Produkt

" K^subobscura ^obscura) • '

bedeutet h die Häufigkeit der Fliegen und r der Abstand des Köders

vom Zentrum. Wir berechnen für Wald- und Feldseite gesondert

einen Mittelwert z nach

Iz

[n = Anzahl Köderplätze). Die z für die Waldseite sind mit nega-

tivem Vorzeichen zu versehen. Die Mittelwerte ergeben f-Werte

nach

z , I {z —z) 2

t = —
, wobei s* =

s= n (n —1)

Für die Rechnung beschränken wir uns auf die Totale der vier Arme.
Es wird dann t- Wald = 0,347 und t- Feld = 6,25*** (13 Freiheits-

grade). Der ungesicherte Wert besagt, dass die beiden Arten etwa

zu gleichen Teilen vom Waldrand aus in den Wald hinein flogen.

Der hoch gesicherte Wert bedeutet, dass D. subobscura häufiger auf

dem freien Feld gefangen wurde und in diesem Biotop grössere

Distanzen zurückgelegt hat.

In diesem Zusammenhang ist noch eine andere Beobachtung
erwähnenswert: bei einem weiteren Waldrandexperiment im Hard-

wald bei Bülach, das wegen schlechter Witterung nicht zu Ende
geführt werden konnte, fanden wir 36 Stunden nach dem Aussetzen

markierte Individuen von D. subobscura in einem 450 mentfernten

Wäldchen, was einer Flugleistung von 300 m pro Tag entspricht.

Bedenkt man, dass diese Distanz möglicherweise in der Zeit von
einer Stunde oder weniger zurückgelegt wurde, so wird deutlich,
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wie flugtüchtig diese Art ist. Vergleichsweise sei erwähnt, dass

einzelne Individuen von D. pseudoobscura in einem Tag weiter als

220 m flogen (Dobzhansky & Wright 1943).

Abb. 10.

Anordnung der Köder (Punkte) im Ausbreitungsversuch „Chäsberg". A bis K
bedeuten die Köderlinien senkrecht zum Waldrand, 1 bis 11 die Köderlinien
parallel zum Waldrand. Die Fliegen wurden im Zentrum Z ausgesetzt.
Die gestrichelten Flächen stellen Getreidefelder dar.

2. Ausbreitungsversuch „Chäsberg"' (Netzquadratversuch)

Im gleichen Wald konnte an dem gegen Nordosten gerichteten

Waldrand ein ähnliches Experiment durchgeführt werden. Das
Versuchsgelände steigt hier gegen das Waldinnere an. Der WT

ald

besteht vorwiegend aus Tannen, nur am Waldrand häufen sich die

Buchen. Die Strauchschicht am Waldrand ist sehr kompakt; an

einzelnen Stellen mussten zum Auslegen der Köder ganze Sträucher

weggehauen werden. Umdie Ausbreitung nach allen Richtungen
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besser erfassen zu können, wurden die Köder in Form eines Netzes

angeordnet. An jeder Ecke eines quadratischen Feldes von
7 mSeitenlänge kam ein Köder zu liegen. 10 Köderlinien erstreckten

sich senkrecht zum Waldrand, 11 Köderlinien parallel dazu; von
den letzteren befanden sich 6 innerhalb des Waldes. Die beiden

durch den Mittelpunkt des Versuchsgeländes verlaufenden Linien

wurden verlängert, wobei als Köderabstand auf den Verlängerungen

14 m gewählt wurde. Die Versuchsanordnung ist aus Abb. 10

ersichtlich. Wiederum wurden eine Stunde vor dem ersten Fang
10 000 rot markierte Individuen jeder Art im ..Zentrum" ausgesetzt.

Witterungsbedingungen und Fangergebnisse stehen in Tab. 6.

Tab. 6.

Witterungsbeding'ungen und Fangergebnisse im „Xetzquadratversuch", ge-
trennt nach Fangperioden und Arten. Be3onders hervorgehoben sind die
auf der Feldseite wiedereingefangenen markierten Individuen.

Datum Zeit Temperatur
inoc während
Fangzeit
(Durchochn.)

F.el.

Feucht .

in #
(Durchschn;

gefangene
Fli

markierte
3sen

gefangene unmarkierte
Fliesren

Feldseite Total Total

sub ob sub ob sub ob

3O.7.58 I8OO-2O3O 21,0 80 171 22 293 55 53 25

3I.7.58 63O-9OO 20,5 68 81 29 287 182 52 47

17 30-201

5

22,1 76 162 71 469 216 119 73

I.8.58 645-900 20,7 81 18 2C 217 376 68 136

1700-1930 25,1 58 88 21 265 101 153 59

3.8.58 16 30-I 83C 13,5 73 33 5 73 197 168 155

Total 553 168 I6O4 1127 613 495

Anteil
Fliegen

in $ der einjefangenen
je Art

34,5$ U,95? 35,0-/6

auf Fei
3,3$

dseite

Anteil
Fliegen

in fj der ausgesetzten
je Art (inkl. Verlängeru n^en)

16,25? 11,6$

Insgesamt ist der Anteil der markierten Fliegen etwa dreimal

grösser als derjenige der unmarkierten. Somit dürfte die Dichte

der markierten Fliegen wesentlich grösser als die Dichte der natür-

lichen Populationen gewesen sein. Bei den markierten wie bei den

immarkierten Fliegen wurde D. subobscura etwas häufiger als

D. obscura gefangen. Bei D. subobscura finden wir die markierten

und nicht markierten Individuen zu gleichen Teilen auf der Feld-

seite; es zeigt sich hier eine schöne Übereinstimmung im Verhalten

zwischen den im Laboratorium gezüchteten Tieren und den
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Wildfliegen. Bei D. obscurci fällt der geringe Prozentsatz sowohl

an markierten wie unmarkierten Tieren auf der Feldseite auf.

D. SUBOBSCURA

M.
,;! wmi

•I 1" V Vw<

n -^

Abb. 11.

Anzahlen der eingefangenen markierten Fliegen von D. subobscura (oben) und
D. obscura (unten) im Ausbreitungsversuch „Chäsberg". Jeder Punkt steht
für eine Fliege.

Kaum eine der nicht markierten Fliegen von D. obscura zeigte

sich mehr als 10 m ausserhalb des Waldes, eine Beobachtung, die

auch für den ersten Waldrandversuch zutrifft. Abb. 11 veranschau-

licht die Häufigkeiten der gesamthaft an jedem Köderplatz gefan-

genen markierten Fliegen. Es kommt darin deutlich zum Ausdruck,
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dass D. subobscur a häufiger und weiter ins freie Feld hinausflog

als D. obscura.

Alle Köder mit gleicher Entfernung vom Zentrum lassen sich

in Abstandsklassen zusammenfassen. Innerhalb der gleichen

Abstandsklasse vergleichen wir die Fangresultate der im Wald
und der auf dem Feld gelegenen Köder miteinander. Die Annahme,
dass sich die beiden Arten uniform auf die gleich weit entfernten

Wald- und Feldköder verteilten, kann mit dem #
2 -Test geprüft

werden. Die Häufigkeiten pro Abstandsklasse und die x
2 -Werte

wurden bereits publiziert (Burla und Greuter 1959, Tab. 2).

Nur die beiden Feldköder der ersten Abstandsklasse (4,9 mEnt-

fernung vom Zentrum) brachten gesichert mehr Fliegen ein als die

Waldköder; in allen übrigen Abstandsklassen waren bei beiden

Fliegenarten die Waldköder ergiebiger. Das Ergebnis der ersten

Abstandsklasse ist wohl atypisch, weil die Köder zu nahe am
Freilassungspunkt lagen. Im übrigen schwärmten sowohl D. sub-

obscura wie D. obscura vom Waldrand aus vermehrt in den Wald
hinein aus.

Anstatt die beiden Biotope innerhalb der Abstandsklassen

miteinander zu vergleichen, lässt sich mit Hilfe des #
2 -Testes unter-

suchen, ob an jedem Fangplatz die beiden Arten mit gleicher

Häufigkeit auftraten. Der Erwartungswert ist dann gleich dem
arithmetischen Mittel der Anzahlen gefangener markierter Indivi-

duen von D. subobscura und D. obscura. Die Summender x
2 - Werte

für jede der parallel zum Waldrand verlaufenden Reihen 1—11,

für die Biotope Wald und Feld und für das gesamte Versuchsareal

sowie die Chi-Quadrate für Heterogenität sind in Tab. 7 zusammen-
gestellt.

Die vielen gesicherten /
2 -Werte (Tab. 7) bedeuten, dass die

beiden Arten mit unterschiedlicher Häufigkeit im Fangareal auf-

traten. Dabei dominierte in den Reihen 4—11 D. subobscura, in

den Reihen 1 und 2 D. obscura. D. subobscura war also in der Nähe
des Waldrandes konzentriert. D. obscura hingegen breitete sich

stärker in den Wald hinein aus. Mit Ausnahme der beiden nächst

dem Waldrand gelegenen Reihen 6 und 7 blieb die Zusammen-
setzung der Fliegen auf den Ködern innerhalb der Reihen gleich

(ungesicherte Heterogenitäts-Chi-Quadrate in der 3. Zeile). Wahr-
scheinlich ist die Ausbreitung dem Waldrand entlang ein Vorgang,

bei dem sich artspezifische Unterschiede anders auswirken als bei
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Tab. 7.

Vergleich der Fangerträge markierter D. subobscura und D. obscura an den
einzelnen Köderplätzen im „Netzquadratversuch". Für die Berechnung
der //-Werte gilt die Erwartung, dass auf jedem Köder innerhalb einer
Reihe, in jeder der Reihen 1 —11, in den Biotopen Wald und Feld sowie
auf dem gesamten Versuchsareal gleich viele Individuen der beiden Arten
gefangen wurden. Die x

2 der Reihen sind summiert über die Reihen 1 —

6

und 7—11, ebenso die // der Biotope Wald und Feld. Die gesicherten
Differenz-Chi-Quadrate sind ein Mass dafür, ob die Köder innerhalb einer
Reihe, die Reihen unter sich sowie die Biotope Wald und Feld in Bezug
auf das Verhältnis D. subobscura zu D. obscura heterogen sind. FG = Frei-
heitsgrade.

Biotop Wald Bic top Feld

Reihen 12 3 4 5 6 7 8 9 10 11 FG

2- X in jeder Reihe 28, ?9 26,tt 10,11 21,24 39,91 3l7§7 142 , 52
***

49,45 427§2 3473§ 15,57 10

X. jeder Reihe 23^7 i3*?5 0,23 7,15 30716 8,3§ QO'^Ö 457Ï5 34*§0 307§0 I4775 1

Differenz 5,02 13,41 9,88 14,09 9,81 23,49 51,92 4,35 7,82 3,58 0,82 Q

£X der Reihen 1-6 und 7-11 82*3§ (6 FG) 216?C5 (5 FG)

}£ der Biotope Vald und Feld 4,22 (1F3) 20570O (1 FG)

Differenz 7871e (5 30) 11,05 (4 FC)

i-Aheider Biotope 20° ,22 (2 FG)

Xdes Totais 8374O (1 FS)

Differenz 1257S2 (1 FG)

der Ausbreitung ins Feld hinaus oder in den Wald hinein. Die

gesicherten Heterogenitäts-Chi-Quadrate für die Biotope Wald und
Feld sowie für das gesamte Versuchsareal weisen darauf hin, dass

sich das Verhältnis von D. subobscura zu D. obscura von Reihe zu

Reihe und von Biotop zu Biotop stark änderte; die Chi-Quadrate

der Reihen und Biotope dürfen also nicht summiert werden. Diese

Betrachtungsweise gibt die zusätzliche Information über den

Wechsel im Zahlenverhältnis der beiden Arten mit zunehmender
Distanz vom Freilassungsort. Im übrigen stimmen die Resultate

mehrheitlich mit denjenigen des Streif en Versuches überein, indem
auch im Netzquadratversuch D. subobscura stärker ins freie Feld

ausschwärmte als D. obscura (x
2 = 205,0). Vergleicht man hingegen

bei D. subobscura die Fangzahlen im Streifen- und Netzquadrat-

versuch, so ergibt sich folgendes Bild : amSW-exponierten Waldrand
beflog diese Art gleichermassen die Wald- und Feldköder, während
am NE-Waldrand den Waldködern der Vorzug gegeben wurde.

Rev. Suisse de Zool., T. 70, 1963. 53
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Hadorn et al. (1952) haben gezeigt, dass D. subobscura am Abend
aktiver ist als am Morgen. Der SW-exponierte Waldrand bot nun
wegen der intensiveren und länger dauernden Helligkeit nach
Sonnenuntergang eine günstigere Gelegenheit für ausgedehnte

Abendflüge. Es ist denkbar, dass aus diesem Grund die zurück-

gelegten Distanzen im freien Feld an dem gegen Südwesten
gerichteten Waldrand grösser sind.

3. Ausbreitung entlang dem Waldrand

Nachdem gezeigt wurde, dass D. subobscura eine „Waldrandart"

ist, dürfte bei dieser Art auch eine grössere Ausbreitungsgeschwin-

digkeit in Richtung des Waldrandes zu erwarten sein. Die beiden

vorgängig beschriebenen Versuchsanordnungen ermöglichen die

Prüfung dieser Hypothese. Im Streifenversuch folgten sich längs des

nach Südosten verlaufenden Waldrandes die ersten 10 Fangplätze in

einem Abstand von 10 m, die nächsten 5 in einem solchen von
20 m (Abb. 8). Im Netzquadratversuch wurden längs des Wald-
randes 12 Köder in nordwestlicher und 11 Köder in südöstlicher

Richtung ausgelegt, wobei die ersten 5 Fangplätze 7 m, die rest-

lichen 14 m voneinander entfernt waren (Abb. 10). Die für jede

Art und jeden Waldrand gesondert berechneten Varianzen sollen

über die Ausbreitungsleistung entlang dem Waldrand Auskunft

geben. Die Varianzen sowie die Varianzquotienten stehen in Tab. 8.

Ergänzend ist noch beizufügen, dass D. subobscura im Waldrand-
versuch „Hardwald" (Bülach 1958) entlang dem von Norden nach

Süden verlaufenden Waldrand nach 36 Stunden Varianzen von
8940 m2 erreichte.

AmWaldrand ..Näniker-Hard" ist die Ausbreitungsleistung von
D. subobscura erst 24 Stunden nach dem Aussetzen gesichert

grösser als diejenige von D. obscur a. Auch bei Berücksichtigung

des Totais über alle Fangperioden ist D. subobscura schneller

gewandert. Am Waldrand „Chäsberg" dagegen ist die Varianz

nach 48 Stunden bei D. obscura grösser. Ebenso ergibt sich für

die Summe aller Fänge eine grössere Varianz für D. obscura;

diese Art breitete sich demzufolge am NE-exponierten Waldrand
schneller aus.

Zunächst ist zu bedenken, dass am Waldrand „Chäsberg" die

Strauchschicht dichter und die Grenze gegen das Feld eindeutiger
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Tab. 8.

Unterschied zwischen der Ausbreitungsgeschwindigkeit von D. subobscura (sub)

und D. obscura (ob) nach Wiedereinfängen entlang eines nach Südwesten
und eines nach Nordosten gerichteten Waldrandes. Die Ausbreitungsge-
schwindigkeit ist geschätzt durch die Varianz s 2

.

Nach Südwesten exponierter
Yi'aldrand ( "Käniker-Bard" )

Nach Nordosten exponierter
Waldrand ("Chäsherg")

Stunden nach
dem Aussetzen

Art Anzahl
Fliegen

2. 2
s mm F Stunden nach

dem Aussetzen
Art Anzahl

Fliegen

2. 2
s mm F

1

12

24

36

sub
oh

sub
oh

sub
oh

sub
oh

5
16

60
46

31

73

57
98

3145
2C23

2505
3221

44OI
2283

6607
246O

1,55

1,29

*
1,93

***
2,69

24

36

48

96

sub
ob

sub
ob

sub
ob

sub
ob

102

59

13
20

70
22

14
8

247
210

276
468

611
2195

I720
4202

1,175

1,695

3,590

2,443

Total 1-36 sub
oh

153
233

4445
2576

***
1,73 24-96

sub
oh

199
109

481
951

I.978

ist ; zudem besteht der Wald grösstenteils aus Rottannen. Es ist

möglich, dass die relative Ausbreitungsleistung entlang dem
Waldrand je nach Beschaffenheit der Vegetation verschieden

ausfällt. Ein zweiter Erklärungsversuch für die unterschiedliche

Ausbreitungsgeschwindigkeit längs der beiden Waldränder wäre

der folgende: im Versuch ..Näniker-Hard" flog D. subobscura

intensiver ins Freiland hinaus als im Versuch „Chäsberg". Nimmt
man an. dass die Fliegen nach jedem Freilandflug zum Waldrand
zurückkehren, aber nicht genau dort den Wald wieder erreichen,

wo sie ihn verlassen haben, so ist entlang dem Waldrand
..Näniker-Hard" bei D. subobscura zum vornherein eine grössere

Streuung zu erwarten. Die Varianz „am Waldrand" kann man sich

in einen Anteil zerlegt denken, der auf dem Flug längs des Wald-
randes beruht, und in einen weiteren Anteil, der durch das

periodische Ausschwärmen ins Freiland zustandekommt. Am
Waldrand ..Chäsberg" war dieser Freilandflug von D. subobscura

stark reduziert; nun wird auch die Varianz dieser Art am Waldrand
geringer als diejenige der „Waldart" D. obscura.
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4. Zusammenfassung

An zwei nach entgegengesetzten Himmelsrichtungen orientierten

Waldrändern wurden markierte Fliegen ausgesetzt und in den
Biotopen Wald, Feld und Waldrand wieder eingefangen. Dabei
zeigte sich, dass D. subobscur a zu gleichen Teilen in den Wald
hinein und auf das freie Feld hinaus flog (Streifenversuch) ; diese

Art breitete sich aber auch vermehrt in den Wald hinein aus

(Netzquadratversuch). D. obscura mied das freie Feld; sie war
mehrheitlich über den Waldködern anzutreffen. Gegen das

Waldinnere war diese Art sogar häufiger als D. subobscura

(Netzquadratversuch). Wahrscheinlich wirkten bei D. obscura die

klimatischen Bedingungen des Freilandes hemmend auf die

Wandertätigkeit ausserhalb des Waldes. Die Ausbreitung in

Richtung des Waldrandes kann nicht eindeutig beurteilt werden.

Einmal erwies sich D. subobscura^ einmal D. obscura als die rascher

wandernde Art.

VI. AUSBREITUNG UND HÄUFIGKEITSVERTEILUNG
IN ABHÄNGIGKEIT VON UMWELTFAKTOREN

Der im WT
ald zwischen den beiden Arten beobachtete Unter-

schied in der Flugleistung und Flugrichtung mag darauf beruhen,

dass die beiden Arten auf Aussenfaktoren verschieden ansprechen.

Im folgenden soll die Beziehung zwischen einigen messbaren oder

schätzbaren Umweltfaktoren und der Ausbreitung der markierten

Fliegen sowie der Häufigkeitsverteilung der unmarkierten Fliegen

untersucht werden. Als Grundlage dienen die Fangergebnisse im
Ausbreitungsversuch ..Wangenerwald".

1. Temperatur

Dobzhansky und Wright (1943, 1947), und Burla, Brito da

Cunha, Cavalcanti, Dobzhansky und Pavan (1950) haben die

Wirkung der Temperatur auf die Ausbreitungsleistung unter natür-

lichen Bedingungen geprüft. Ihre Ergebnisse mit D. pseudoobscura

und D. willistoni sind mit den Daten von D. subobscura und
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Tab. 9.

Temperatur und durchschnittliche Varianz pro Tag in m2 in verschiedenen
Ausbreitung'sversuchen mit D. subobscura, D. obscura, D. wülistoni und
D. pseudoobscura. Bei den Versuchen in der Schweiz beziehen sich die
Temperaturangaben auf die Fangstunden ; die Varianzen wurden nach der

5>2Ä
Formel s'

2 = —;—für jeden Tag berechnet und daraus die durchschnitt-
n + c

liehen Varianzen für die gesamte Versuchsdauer bestimmt.

Art Autoren Dauer des
Versuches
in Tagen

Ort Temperatur
0-,m G

Varianz pro
2

in m

Tag

D. subobscura eigene 3 Adlisberg 22-24 1382
Ergebnisse

12 Wangeneiwald
rotes Muster

14-22 2082

9 Wangenerv/al d
oranges Muster 14-22 2216

5 Wangenerwald
blaues Muster 14-18 2053

D. ob scura eigene
Ergebnisse

12 Wangenervvald
rotes Muster 14-22 27OO

9 7/angenerwald
oranges Muster

14-22 3072

5 Wangenerv/al d
blaues Muster 14-18 I6O7

j.'.villistoni BURLA et al.

1950
2,5

2,5

Säo Paulo 17

Sao Paulo III

13-17

17-19

30

254

2,5 Säo Paulo I 18-21 190

1,5 Säo Paulo II 23-26 605

D. -seudo-
o oscura

DOBZEANSKrSc

'/.'HIGH?

1943, 1947

9

7

7

3. Jacinto I

S.Jacinto II

S.Jacinto III

14-19

19-21

21-25

I50O

4000

60C0

5 S.Jacinto TV 21-26 8000

6 I'-ather 21-22 8000

D. obscura in Tab. 9 zusammengefasst. Während bei den erst-

genannten Arten ein Temperatureinfluss erkennbar ist, scheint ein

solcher bei den von uns untersuchten Arten zu fehlen. Ein Unter-

schied zeigt sich höchstens bei D. obscura zwischen den Varianzen

der rot oder orange und den blau markierten Fliegen. Wie bereits

erwähnt, mag die tiefer liegende Temperaturspanne von 14—18° C
beim blauen Muster verlangsamend auf die Ausbreitungsgeschwin-

digkeit gewirkt haben.
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Dobzhansky und Wright (1947) haben in den Versuchen von
San Jacinto den täglichen Varianzzuwachs der Temperatur
gegenübergestellt (vgl. ihre Tab. 8 S. 312). Die betreffenden Daten
machen es wahrscheinlich, dass bei D. pseudoobscura der Varianz-

zuwachs mit steigender Temperatur zunimmt. In ähnlicher Weise
soll für D. subobscura und D. obscura der Temperaturunterschied

zwischen zwei aufeinanderfolgenden Tagen mit dem Varianz-

zuwachs verglichen werden (Punkte in Abb. 12). Die drei nach-

einander ausgesetzten Markiermuster gestatten es, die Ergebnisse

gleicher Tage nach Versuchsbeginn durch Linienzüge miteinander

zu verbinden. In Abb. 12a zeigt sich bei D. subobscura ein leichter

Abfall der Verbindungsstücken, während in Abb. 12o bei D. obscura

keine bevorzugte Richtung dieser Linien festzustellen ist. Insgesamt

sind in Abb. 12a zwölf Verbindungslinien eingezeichnet. Davon
fallen zehn nach rechts ab oder sind annähernd horizontal. Das
Verhältnis dieser zehn zu den restlichen zwei steigenden Ver-

bindungslinien ist mit einem %
2 von 5,33 (1 Freiheitsgrad) gesichert

von einem 1: 1-Verhältnis verschieden.

Die Erscheinung, dass bei einer Zunahme der Temperatur der

Varianzzuwachs kleiner wird, mag auf zwei Mechanismen beruhen.

Erstens kann die höhere Temperatur die Vorzugstemperatur im
Sinne einer Behaglichkeitswärme sein, bei welcher die Flugaktivität

eingeschränkt ist. Zweitens kann die im Versuch beobachtete

Varianz nicht nur gross sein, wenn sich die Fliegen von Tag zu

Tag weiter ausbreiten, sondern auch, wenn Unregelmässigkeiten im
Ausschwärmen auftreten. Solche Abweichungen sind nun besonders

bei tiefer Temperatur eher zu erwarten als bei optimaler Tem-
peratur. Vielleicht ist die in Abb. 12a beobachtete indirekte

Proportionalität zwischen Temperaturgang und Varianzzuwachs

auf den bei tiefer Temperatur eintretenden ungleichmässigeren

Fangerfolg zurückzuführen.

Abb. 12.

Vergleich des Yarianzunterschiedes (As 2
) von je zwei aufeinanderfolgenden

Fangtagen mit dem entsprechenden Temperaturunterschied {At C) im
Ausbreitungsversuch „"Wangenerwald". Abb. a gilt für D. subobscura, Abb. b

für D. obscura. Die Daten gleicher Tage nach dem Aussetzen des rot (.),

orange (o) und blau (A) markierten Musters sind durch Linienzüge mit-
einander verbunden.
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Tab. 10.

Anzahlen der an den einzelnen Fangtagen gesammelten markierten und un-
markierten Fliegen von D. subobscura und D. obscura im Ausbreitungs-
versuch „Wangenerwald". Für den Nachweis der Abhängigkeit des Fang-
ertrages von der Temperatur ist die Steigung b der Regressionsgeraden
sowie die statistische Sicherung ihrer Abweichung von der Horizontalen
(f-Wert) angegeben.

Tci cr © nach
mar -eiert unmarkiert

Aussetzen Grad C A D suhohscura D. oh scura suh oh
des roten
I&isters Temp. rei. F. rot orange hl au rot orange hl au

1 17,5 100 6° 42 873 289

2 20,7 8 9 126 150 699 638

3 21,2 82 161 210 II36 IOI4

4 22,2 78 121 363 I64 179 1547 938

5 20,4 90 77 112 I69 116 1593 946

6 17,7 94 15 44 55 49 333 552

7 16,1 82 12 32 62 76 565 532

8 13,9 96 6 6 8 10 10 8 283 161

9 16,2 83 8 17 89 40 47 121 707 440

10 14,2 90 7 12 61 28 38 69 1473 410

il 17,8 72 11 5 93 31 48 101 2309 683

12 17,7 75 2 11 59 20 44 131 1938 751

Durchschnitt (alle Farber ) 59 78 1121 613

Steigung h der Régression
geraden

s-
20,20 18,51 70,55 84,66

t-Wert 4,47 6,77"
##

1,40 5,06

Fr e i he i

t

s grad e 24 24 10 10

Eine deutliche Beziehung zwischen dem Fangertrag und der

Temperatur ergibt sich, wenn für die Gesamtheit aller Köder die

Anzahl der prp Tag gefangenen Fliegen berücksichtigt wird. Diese

Häufigkeiten sind für die markierten wie für die unmarkierten

Fliegen in Tab. 10 eingetragen, ebenso die Steigungen der Regres-

sionsgeraden für die Abhängigkeit des Fangertrages von der

Temperatur sowie die statistische Sicherung ihrer Abweichungen von
der Horizontalen. Die gesicherten t-Werte bei den markierten

Fliegen beider Arten und bei den unmarkierten D. obscura bedeuten,

dass die Aktivität bei höherer Temperatur steigt. Dieser Befund
ist allerdings bei den markierten Tieren mit Vorsicht aufzufassen,

da ihre Häufigkeit mit fortschreitendem Abstand vom Aus-
setzungtag abnimmt.
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Temperaturen unter etwa 16° G hemmen die Ausbreitungs-

tätigkeit. Dabei reagiert D. obscura empfindlicher auf einen

Temperaturfall (niedrige Varianzen für das blau markierte Muster
in Tab. 2). Bei einem Ausbreitungsversuch mit D. subobscura im
Oktober 1957, wo bei schönem Wetter über Mittag im Wald
Temperaturen von nur 8—12° C gemessen wurden, konnten nur

wenige markierte Tiere mit dem Netz eingefangen werden; die

meisten Fliegen blieben in der Nähe des Aussetzungspunktes auf

oder unter dem gefallenen Laub sitzen. Ähnliche Beobachtungen
machten Hadorn et al. (1952) mit D. subobscura, Burla et al. (1950)

mit D. willistoni und Dobzhansky und Wright (1943) mit

D. p s endo ob s cura.

Grundsätzlich ist noch zu bedenken, dass in unseren Versuchen

die Temperatur nur während der Fangzeit gemessen wurde; es

handelt sich somit um Durchschnittswerte für die Zeit von
16—19 Uhr. Da die Ausbreitung aber auch während der morgend-

lichen Aktivitäts période, ja vielleicht während des ganzen Tages

erfolgt, dürfte für die Dauer und die Länge der Flüge der

Tagesablauf der Temperatur viel entscheidender sein. Finsinger

(1958) weist denn auch auf den engen Zusammenhang zwischen

dem Tagesgang der Flugaktivität und dem Temperaturablauf hin.

Zusammenfassend kann gesagt werden, dass trotz der beträcht-

lich schwankenden Ausbreitungsleistungen die beiden Arten unter-

schiedlich auf Temperaturänderungen reagieren. Die Aktivität

von markierten D. subobscura sinkt bei erhöhter Temperatur,

während der Fangertrag an unmarkierten D. obscura mit steigender

Temperatur grösser wird. Bei tiefer Temperatur geht die Ausbrei-

tungsleistung merklich zurück, und zwar in stärkerem Mass bei

D. obscura.

2. Relative Feuchtigkeit

Setzt man die Fangdaten in Beziehung zur relativen Feuchtig-

keit, so ergeben sich Rückschlüsse auf die Vorzugsfeuchtigkeiten

der beiden Arten. Dabei nehme ich an, dass die relative und nicht

die absolute Feuchtigkeit perzipiert wird.

D. subobscura erreichte auf dem Adlisberg eine viel geringere

Ausbreitungsleistung als im Wangenerwald. Nun war auf dem
Adlisberg die relative Feuchtigkeit gering (41 —50%), im Wan-
generwald hoch (72 —100%). Der Vergleich bietet den Hinweis,
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dass die Art bei grosser Luftfeuchtigkeit intensiver ausschwärmt
als bei Trockenheit. Der Befund ist allerdings nicht gesichert, da
die zwei Versuche an verschiedenen Orten zu verschiedenen Zeiten

As 2
in IOOt

120-

80H

40

OH

D.SUBOBSCURA

-40-

-80-
6.- 7 TAG

•ROT
o ORANGE
*BLAU

-20 -16 -12 8 ArF.n%

As 2 inI0Om 2

40

D. OBSCURA

-40-

-20

-

3.-4TAC ^~^_ 5- 6 TAG
— ___ I-2TAG

^^^-^^ß^TAG^^ v 2^3TAG~"-~-

1 1 1

Él-7tX5^

i i i

4.-5 TAG/

i i

-16 -12 -4

Abb. 13.

ArFin%

Vergleich des Varianzunterschiedes (As 2
) von je zwei aufeinanderfolgenden

Fangtagen mit dem entsprechenden Feuchtigkeitsunterschied (à r.F.) im
Ausbreitungsversuch „Wangenerwald". Abb. a gilt für D. subobscura, Abb. b

für D. obscura. Die Daten gleicher Tage nach dem Aussetzen des rot (.),

orange (o) und blau (A) markierten Musters sind durch Linienzüge mit-
einander verbunden.

und zu verschiedenen Temperaturbedingungen durchgeführt

wurden.

In Abb. 13 wird ähnlich wie bei der Temperatur die Zu- oder

Abnahme der relativen Feuchtigkeit mit der Zu- oder Abnahme
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der Varianz an gleichen Tagen nach dem Aussetzen verglichen.

Bei D. subobscura (Abb. 13a) fällt von den zwölf Verbindungslinien

keine nach rechts ab, alle steigen an oder verlaufen horizontal.

Bei dieser Art nimmt also mit steigender relativer Feuchtigkeit die

Ausbreitungsgeschwindigkeit zu. Bei D. obscura hingegen gibt es

mehr nach rechts abfallende Verbindungslinien; eine Sicherung

dafür besteht jedoch nicht.

Wenn wir annehmen, dass einerseits die Fliegen bei ihrer

optimalen relativen Feuchtigkeit (Vorzugsfeuchtigkeit) die ge-

ringste Aktivität zeigen, und andrerseits die Flugaktivität sich

proportional zur Ansammlung der Fliegen auf den Ködern verhält,

ist die folgende Deutung naheliegend: Die Flugaktivität von
D. subobscura nimmt zu, wenn die relative Feuchtigkeit ansteigt,

da sie eine trockenadaptierte Art ist. Bei D. obscura sinkt dagegen

die Ausbreitungsgeschwindigkeit, wenn die relative Feuchtigkeit

zunimmt, da die hohen Feuchtigkeiten, die normalerweise im
Waldinnern vorherrschen, am ehesten der Vorzugsfeuchtigkeit

dieser Art entsprechen. Umgekehrt lässt sich auch denken, dass

die Arten über einen Bewegungstrieb verfügen, welcher sich im
natürlichen Biotop unter optimalen Feuchtigkeits- und Temperatur-

bedingungen stärker auswirkt als unter nicht optimalen. In diesem

Fall würde D. subobscura bei hohen, D. obscura hingegen bei

geringen Feuchtigkeiten bevorzugt ausschwärmen. Welche der

beiden Erklärungen zutrifft, lässt sich auf Grund meiner Versuche

schwer entscheiden. Im natürlichen Milieu mögen sich Behaglich-

keits- wie auch Schwärmverhalten auf kaum erkennbare Weise

ergänzen oder entgegenwirken.

Die Abhängigkeit der Ausbreitungsleistung von der relativen

Feuchtigkeit kann auch geprüft werden, wenn die mittlere tägliche

Varianz mittels Regressionsrechnung mit der relativen Feuchtigkeit

in Beziehung gesetzt wird. Es gilt dabei die Annahme, dass die

mittlere tägliche Varianz am i.Tag gleich dem i.Teil der an diesem

Tag berechneten Varianz ist. Beim orangen Muster von D. sub-

obscura ist die Steigung der Regressionsgeraden mit einem t von
3.814 (7 Freiheitsgrade) gesichert von der Horizontalen verschieden;

für das blaue und rote Muster kann bei keiner der beiden Arten

eine Sicherung nachgewiesen werden. Aus dem Versuch mit den

orange markierten Fliegen geht hervor, dass zwischen der relativen

Feuchtigkeit und der Ausbreitungsgeschwindigkeit von D. sub-
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obscur a eine direkte Proportionalität vorhanden ist. Dieses Ergebnis

deckt sich mit der bereits besprochenen Beobachtung, dass sich der

tägliche Zuwachs in der Ausbreitungsgeschwindigkeit proportional

zum täglichen Zuwachs der relativen Feuchtigkeit verhält.

Wenn man die Anzahl der pro Tag gefangenen un markier-
ten Fliegen beider Arten mit der relativen Feuchtigkeit am
betreffenden Fangtag vergleicht (Tab. 10). ist ersichtlich, dass sich

sowohl bei D. subobscura wie bei D. obscurci umso weniger Fliegen

auf den Ködern einfinden, je feuchter es ist. Die negative Steigung

der Regressionsgeraden ist bei D. subobscura mit einem t von 2,892,

bei D. obscur a mit einem t von 2,250 (je 10 Freiheitsgrade) gesichert

von der Horizontalen verschieden. Bei D. obscura erstaunt dieser

Befund nicht, denn bei dieser Art zeigen sich auch die markierten

Tiere bei hohen relativen Feuchtigkeiten als weniger aktiv. Bei den

unmarkierten D. subobscura widerspricht er dagegen der Beobach-

tung bei den markierten, bei welchen die Aktivität bei steigender

Feuchtigkeit zunimmt. Eine Erklärung für das unterschiedliche

Verhalten der markierten und unmarkierten Fliegen lässt sich mit

unseren Kenntnissen nicht geben.

Aus der kleinen Feuchtigkeitsspanne von 70—100%. bei der die

Versuche durchgeführt wurden, ist nicht ersichtlich, ob die beiden

Arten eine verschiedene Vorzugsfeuchtigkeit besitzen. Perttunen
(1956) konnte in Wahlversuchen mit D. melanogaster im Laborato-

rium nachweisen, dass sich diese Art bei Feuchtigkeiten von
77—100% der trockeneren Kammer zuwendet, während sie bei

Feuchtigkeiten unter 77% die feuchtere Umgebung bevorzugt.

Bei der Grenzfeuchtigkeit von 77% verhält sie sich indifferent.

Sie ist sogar imstande, eine Feuchtigkeit von 97% von einer solchen

von 100% zu unterscheiden. Auch von den Larven dieser Art ist

bekannt, dass sie ihr Reaktionsmaximum bei hohen Luftfeuch-

tigkeiten haben (Benz 1956). Finsinger (1958) vermutet, dass das

mittägliche Aktivitätsminimum bei Drosophila auf die niedrige

Luftfeuchtigkeit zu dieser Zeit zurückzuführen ist. Meine Befunde

deuten darauf hin, dass die Aktivität von D. subobscura bei Feuch-

tigkeiten zwischen 70 und 80% klein ist. während bei höherer

Luftfeuchtigkeit eine vermehrte Wandertätigkeit einsetzt.

Die Laboratoriumsversuche von Wellington (1949) mit

Wicklerraupen lassen erkennen, dass weder die Temperatur noch

die relative Feuchtigkeit allein ausschlaggebend für das Verhalten



AUSBREITUNGSAKTIVITÄTEN VON DROSOPHILA 803

ist. Als aktivitätsbestimmender Faktor trat bei den Larven die

Verdunstungsgeschwindigkeit und damit die Interaktion zwischen

Temperatur und Feuchtigkeit in Erscheinung.

Zusammenfassend sehen wir, dass, ähnlich wie im Falle der

Temperatur, in der Reaktion gegenüber der relativen Feuchtigkeit

Unterschiede zwischen den beiden Arten zutage treten. Bei

D. obscurci scheint das Aktivitätsmaximum eher an der unteren

Grenze der Feuchtigkeitsspanne von 70—100% zu liegen. Bei den

markierten D. subobscura wirkt die gesättigte Luft mehr
aktivierend.

3. Licht

Wahrscheinlich wird die Verteilung der natürlichen Populationen

im Wald auch durch die Lichthelligkeit beeinflusst. Zur Prüfung

dieser Frage nahm ich nach Abschluss der Versuchsserien im
Wangenerwald an einem sonnigen Tag zwischen 16 und 19 Uhr
an jedem Köderplatz Lichtmessungen vor. Als Messinstrument

diente ein Photo-Belichtungsmesser „Sixtomat"'. Über jedem der

80 Köder wurde die Lichthelligkeit viermal senkrecht nach oben

und senkrecht nach unten bestimmt; nach unten hielt ich den

Belichtungsmesser im Abstand von 80 cm über einen grauen

Karton von 1 m2 Fläche. Die vier Ergebnisse je Köder und Mess-

richtung wurden addiert und mit dem Total der während der

zwölftägigen Fangperiode an den einzelnen Köderplätzen gesam-

melten un markierten Fliegen der beiden Arten in Bezie-

hung gesetzt. Dabei ergaben sich die in Tab. 11 aufgeführten

Steigungen der Regressionsgeraden. Diese Steigungen sind bei einer

Irrtumswahrscheinlichkeit von 5% gesichert von Null verschieden.

Sie zeigen deutlich, dass D. subobscura Köder bevorzugt, die an

helleren Stellen gelegen sind (positive Werte für b), während
umgekehrt D. obscura Köder aufsucht, die sich an schattigeren

Orten befinden (negative Werte für b). Dieses differenzierte Ver-

halten im Waldinnern lässt erkennen, dass D. obscura ans dunkle

Waldmilieu adaptiert ist, während D. subobscura eine Tendenz zum
lichten WT

ald hin verrät. Die Ergebnisse stehen in völligem Einklang

mit den im Kapitel V referierten Beobachtungen über Ausbrei-

tungsversuche am WT

aldrand.

Die Varianzen im Ausbreitungsversuch „Wangenerwald" zeigten,

dass sich D. subobscura im Wald zum Teil langsamer ausbreitet als



804 M. W. GREUTER

Tab. 11.

Abhängigkeit des Fangertrages an unmarkierten Fliegen von der Lichthellig-
keit im Ausbreitungsversuch „Wangenerwald", b = Steigung der Regres-
sionsgeraden, t = »Sicherung für ihre Abweichung von der Horizontalen.
Weitere Erklärungen im Text.

unmarkierte Fliegen

subobscura obscura

Licht nach b=
oben

gemessen t=

6,181

3,442***

-2,950

2,539*

Licht nach b=
unten

gemessen t=

8,220

4,144***

-2,930

2,170

Freiheitsgrade 78 78

D. obscura. Es wäre nun möglich, dass sich D. subobscura auf den

stärker dem Licht ausgesetzten Ködern sammelt und dort verweilt.

Die zentrumsnahen Köder lagen bei diesem Versuch zufälliger-

weise an einer lichten Stelle des Waldes; eine Folge davon könnte

eben die geringere Ausbreitungsleistung von D. subobscura sein.

Im Laboratoriumsversuch reagieren beide Arten positiv photo-

taktisch. Die im Wald beobachtete Bevorzugung dunklerer Orte

durch D. obscura beruht wahrscheinlich darauf, dass unter dem
Einfluss der verschiedenen Umweltfaktoren die positive Phototaxis

in eine negative umschlägt.

Auch aus der Literatur ist bekannt, dass die Flugaktivität von
der Lichtintensität abhängt. Dobzhansky und Epling (1944)

fanden eine solche Beziehung bei D. pseudoobscura. Es ist wahr-

scheinlich, dass bei dieser Art während des Tages eine negative

Phototaxis vorhanden ist, und dass nur eine bestimmte Licht-

helligkeit die Flugaktivität auslöst. Burla (1951) vermutet, dass

für die Biotopwahl bei Drosophila unter anderem die Lichtinten-

sität eine Rolle spielen kann.

4. Wind

Der Wind ist bei der Ausbreitung der Insekten von Bedeutung,

indem besonders kleine Arten durch den Wind passiv verfrachtet
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werden. Von anderen flugtüchtigen Insekten ist bekannt, dass sie

gegen den Wind auffliegen, wobei einige die Abdrift durch Seiten-

wind zu korrigieren vermögen. Die Mehrzahl der Fluginsekten

hingegen, zu denen auch Drosophila gehört, vermeidet bei stär-

kerem Wind das Ausschwärmen.

Für die Bestimmung der Windstärke stand bei unseren

Versuchen ein Hand-Anemometer zur Verfügung, das Wind-
geschwindigkeitsmessungen bis zu einer Genauigkeit von 30 cm/sec

erlaubte. Die Winde waren jedoch während der Versuche im
Waldinnern so schwach, dass das Anemometer nichts anzeigte,

obschon zeitweise in der Höhe und auf dem freien Feld starke

West Strömungen vorherrschten.

Steiner (1954) zeigte im Laboratoriumsversuch, dass zur Aus-

lösung einer Rheotaxis bei D. melanogaster eine Windgeschwindigkeit

von 1,7 cm/sec genügt. Wie stark jedoch bei so kleinen Windge-
schwindigkeiten in der Natur Drosophila rheotaktisch reagiert,

entzieht sich unserer Kenntnis. Immerhin ist zu erwarten, dass

auch der Wind das Ausbreitungsgeschehen von Drosophila im
Wald beeinflusst.

5. Regen

Der Erfolg unserer Versuche hing wesentlich von der Witterung

ab. Die höchste Zahl wiedereingefangener Fliegen erhielten wir bei

anhaltend schönem Wetter. Fiel hingegen in der Nacht nach dem
Aussetzen Regen, so war es meist um den Erfolg geschehen. Im
Sommer 1958 wurden an einem Waldrand bei Bülach morgens etwa

37 000 markierte D. subobscura und 5 500 D. obscura ausgesetzt.

Tagsüber war schönes Wetter; in der folgenden Nacht gab es heftige

Gewitter mit ausgiebigem Regenfall. Trotz intensivem Sammeln
während der nächsten zwei Tage, an denen es auch regnete, wurden
kaum 1% der ausgesetzten Fliegen eingefangen; bei D. obscura

waren es nur acht Individuen. Ebenso missglückte ein weiterer Aus-

breitungsversuch bei Jona, wo von 7 000 ausgesetzten D. subobscura

nur 120 Tiere, von 5 000 markierten D. obscura gar nur zwei Indi-

viduen wieder eingefangen werden konnten. Es ist möglich, dass die

im Laboratorium gezüchteten und markierten Fliegen nach ihrer

Freilassung besonders anfällig gegen schlechtes Wetter sind. Das
dürfte besonders für D. obscura zutreffen. Von Wildfliegen hingegen
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ist bekannt, dass sie sich nach Gewittern in grosser Zahl über

Ködern einfinden.

6. Wasserstoffionenkonzentration des Bodens

Es gibt Pflanzen, die auf bestimmte Böden spezialisiert sind und
vom Botaniker als Indikator für den Säuregehalt des Bodens benutzt

werden. Es könnte nun sein, dass Drosophila ebenfalls Böden mit

bestimmtem pH-Wert vorzieht, sei es, weil sie für die Entwicklung

der Larven geeigneter sind, oder weil die auf ihnen wachsenden
Pflanzen attraktiver wirken.

Im Wangenerwald entnahm ich aus der Umgebung jedes Köders

eine Bodenprobe aus dem A- Horizont, d.h. aus einer Tiefe von
4-6 cm. Die luftgetrocknete Erde mischte ich mit einer Kalium-

chloridlösung (nach Fabry 1950) und mass die Wasserstoffionen-

konzentration mit einem elektrischen pH-Meter. Die so gewonnenen
Werte schwanken zwischen 3,1 und 4,8. Der Boden des Wangener-
waldes zeigt also einen stark sauren Aspekt, wobei im Bereich des

Versuchsgeländes keine grossen Unterschiede bestehen. Ich konnte

auch zwischen dem Säuregrad des Bodens an den einzelnen Fang-

plätzen und der Anzahl der dort gefangenen Wildfliegen der beiden

Drosophilaarten keine Beziehung feststellen.

7. Vegetation-

Aus den Untersuchungen von Herting (1955) geht hervor, dass

einzelne Drosophilaarten in bestimmten Waldbiotopen vermehrt

vorkommen. So wird D. subobscura vorzugzweise im Buchenwald
angetroffen, während D. obscura gleichermassen im Buchen- wie im
Eichenwald gefangen werden kann. Es fragt sich, ob innerhalb eines

Waldtyps einzelne Pflanzen anziehend auf Drosophilaarten wirken

könnten. Von mexikanischen Drosophiliden ist bekannt, dass sie

gehäuft an bestimmten Wüstenpflanzen auftreten (Patterson 1943).

Auch ist im tropischen Regenwald parallel zum Artenreichtum der

Bäume der Artenreichtum von Drosophila grösser als in den ge-

mässigten Zonen mit ihren mehr uniformen Wäldern. Im Wan-
generwald, in dem die Strauch- und Krautschicht recht artenarm

ist. scheint es jedoch unwahrscheinlich, dass sich jede der zwei Droso-

philaarten auf eine eigene oder beide gemeinsam auf eine bestimmte
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Moos-, Farn-, Baum- oder Blütenpflanzenart spezialisiert haben.

Trotzdem setzte ich die Zahlen der an jedem Köderplatz gefangenen

Wildfliegen in Beziehung zu folgenden zählbaren oder schätzbaren

Häufigkeiten der Pflanzenbedeckung: Anzahl Rottannen pro Are,

Anzahl junge Buchen (0,5-5 m hoch) pro Are, Prozent unbe-

wachsener Boden innerhalb 4 m2
, Prozent mit Moos, Farn, Festuca,

Oxalis und Vaccinium bewachsener Boden innerhalb 4 m2 und Pro-

zent mit Moos allein bedeckter Boden innerhalb 4 m2
. Keine dieser

Gegenüberstellungen waren aufschlussreich. Die erwähnten Pflanzen

oder die fehlende Bodenbedeckung scheinen somit keinen Einfluss

auf die Häufigkeitsverteilung von D. subobscura und D. obscura zu

haben.

8. Köder

Ein Köder kann bei Drosophila nicht nur als Futterquelle anzie-

hend wirken, sondern auch für die Weibchen als Substrat für die

Eiablage und für die Männchen als Balzplatz. Vom Apfelwickler ist

bekannt, dass einerseits Gärungsprodukte als Futterattraktivstoffe,

andrerseits ätherische Öle als Eiablageattraktivstoffe wirken

(Wild bolz 1958).

Die im WT

angenerwald ausgesetzten Köder waren zu Beginn des

Versuches in Bezug auf ihre Zusammensetzung aus Bananen und
Hefe als gleichwertig zu betrachten. Inhomogen war von Anfang an

die Umgebung. So kann die Anziehungskraft eines Köders durch die

Nachbarschaft bestimmter Pflanzen, durch die Exposition gegen-

über Sonne und Wind, durch die Feuchtigkeit des Bodens, durch

den Besuch von Insekten aller Art einschliesslich Drosophila sowie

durch den Besuch von Schnecken und Kleinsäugern wesentlich

beeinflusst werden. Wenige Stunden nach dem Aussetzen mag auch

die Feuchtigkeit im Köder, der /?H-Wert, der Gärungszustand, der

Gehalt an verschiedenen Mikroorganismen und damit der Geruch

der Köder von Platz zu Platz beträchtlich differieren. Auf Grund
dieser Überlegungen war zum vornherein damit zu rechnen, dass

die einzelnen Köder die Fliegen in ungleichem Mass anziehen

würden. Dies besonders, nachdem Shihata & El Tabey (1951)

und Dobzhansky et al. (1956) nachgewiesen haben, dass Droso-

philaarten auf einzelne Hefearten unterschiedlich ansprechen.

Tatsächlich bestehen in unserem Versuch Unregelmässigkeiten

Rev. Suisse de Zool., T. 70, 1963. 54
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zwischen den Fangdaten entlang den Köderlinien und auch zwischen

den Fangergebnissen aufeinanderfolgender Tage. Es ist anzuneh-

men, dass der Ausgang des Versuches durch solche Köderfaktoren

beeinflusst wurde.

Leider Hessen sich die Köder mit den zur Verfügung stehenden

Mitteln nicht besser standardisieren; hingegen kann nachträglich

OBSCURAUNMARKIERT

200-
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)

° SLED ARMDES
« OST KOEDERKREUZES
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Abb. 14.

Korrelation zwischen den Häufigkeiten gefangener unmarkierter Fliegen von
D. subobscura (Abszisse) und D. obscura (Ordinate) im Ausbreitungsversuch
..Wangenerwald".

geprüft werden, ob Ungleichheiten in der Köderqualität im selben

Mass auf die beiden Arten wirkten. So wurde für die 80 Köder die

Korrelation zwischen den Erträgen an D. subobscura und an

D. obscura berechnet. Für die unmarkierten Fliegen ergibt

sich ein Korrelationskoeffizient von 0,425, für die markierten

Fliegen ein solcher von 0,667. Beide sind bei 78 Freiheitsgraden

gesichert von Null verschieden. Die entsprechenden Regressions-

geraden sind aus Abb. 14 ersichtlich. Damit ist erwiesen, dass auf

denjenigen Ködern, auf denen viele Individuen von D. subobscura

gefangen wurden, D. obscura gleichermassen gehäuft auftrat.

Worauf die bei diesem Vergleich beobachtete beträchtliche Streuung
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zurückzuführen ist, und ob sie im Zusammenhang mit artspezi-

fischen Unterschieden in Bezug auf die Köderwahl steht, entzieht

sich meiner Kenntnis.

9. Zusammenfassung

Im homogenen Wald reagierten die beiden Arten D. subobscura

und D. obscurci unterschiedlich auf Umwelteinflüsse.

Ein geringer Durchschnittswert der Temperatur im Bereich

von 14—22° C hat bei D. obscura eine niedrige durchschnittliche

Ausbreitungsleistung zur Folge. Temperaturänderungen im Ver-

laufe eines Versuches bewirken bei D. subobscura Schwankungen in

der Ausbreitungsleistung, indem die Art bei erhöhter Temperatur
weniger intensiv schwärmt. Die Aktivität natürlicher Populationen

von D. obscura ist ebenfalls temperaturabhängig, da der Fang-

ertrag an unmarkierten Individuen dieser Art bei erhöhter

Temperatur zunimmt.

Ein Anstieg der relativen Luftfeuchtigkeit im Bereich von 70-

100% lässt die Ausbreitungsleistung von D. subobscura anwachsen,

während bei D. obscura eine solche Beziehung fehlt. Bei beiden

Arten wurden mehr unmarkierte Fliegen bei geringer Luft-

feuchtigkeit gefangen. Das bedeutet, dass sich die Flugaktivität bei

beiden Arten umgekehrt proportional zur relativen Feuchtigkeit

verhält. Aus der Literatur ist ersichtlich, dass die Wechselwirkung

von Temperatur und Feuchtigkeit verhaltensbestimmend wirkt.

Die Helligkeit der Köderstandorte wirkt sich verschieden auf die

Häufigkeitsverteilung der Individuen in natürlichen Populationen

aus. Unmarkierte Fliegen von D. obscura bevorzugen Köder,

die an schattigen Stellen liegen, Wildfliegen von D. subobscura

dagegen solche Futterplätze, die sich an lichten Stellen des Waldes
befinden. Unter natürlichen Bedingungen erweist sich also D.

obscura an dunkle, D. subobscura an lichte Waldstellen gebunden,

ein Befund, der mit den Ergebnissen der Waldrandversuche
(Kapitel V) sowie mit denjenigen der Arenaversuche (Kapitel VIII)

bestens übereinstimmt.

Eine schlechte Witterung wirkt sich verheerend auf das Fanger-

gebnis an markierten Fliegen aus. Dabei scheint D. obscura

gegen Regen anfälliger zu sein als D. subobscura.
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Anzahl und Art von Moosen, Farnen und einigen Blütenpflanzen

lassen keinen Einfluss auf die Häufigkeitsverteilung der beiden

Drosophilaa.rten erkennen.

Die Wasserstoffionenkonzentration des Bodens ist im festgestellten

Konzentrationsbereich ebenfalls ohne Wirkung auf die Häufigkeits-

verteilung der beiden Arten.

Die verwendeten Köder wirken gleichermassen anziehend auf

die beiden Fliegenarten.

Bei der in diesem Kapitel gesondert durchgeführten Betrach-

tung einiger Umweltfaktoren ist nicht ersichtlich, welches die rela-

tive Bedeutung des einzelnen Faktors ist. Zudem muss angenommen
werden, dass ausser den erwähnten Faktoren noch andere, für den
Menschen weniger deutlich in Erscheinung tretende Gegebenheiten

der Umwelt das Verhalten von Drosophila beeinflussen.

VII. EIN FLUSS ALS AUSBREITUNGSSCHRANKE

(A usbreitungsversuch ,.Reuss'')

Nach den Ergebnissen der Ausbreitungsversuche an Wald-
rändern fliegt D. subobscur a vom Waldrand aus auch aufs freie Feld

hinaus, während D. obscura viel seltener den Wald verlässt. In

unserer Kulturlandschaft, in der die Wälder in mehr oder weniger

isolierte Parzellen unterteilt sind, wird D. obscura nach aller

Voraussicht in zahlreiche, auf die einzelnen Waldgebiete beschränkte

Populationen aufgesplittert sein. Demgegenüber dürfte D. subob-

scura die waldfreien Zonen überfliegen und sich so immer wieder

aufs neue über grössere Gebiete verteilen. Ein Ausbreitungsversuch

an einem Fluss mit bewaldeten Ufern dürfte darüber Auskunft

geben, ob die Fliegen die vom Fluss gebildete Waldschneise über-

queren, und ob sich dabei D. subobscura als erfolgreicher erweist.

Als Versuchsort eignete sich ein etwa 1 km langer, in NW-
Richtung verlaufender Abschnitt der Reuss nördlich der Brücke

Unterlunkhofen-Rottenschwil. Die Breite des Flusses beträgt dort

60 m. Die Ufer sind etwa 1 mhoch. Auf beiden Seiten erstreckt sich

ein dichter Auenwald aus Eschen, Ahorn, Erlen, Weiden und
Rottannen, der an der schmälsten Stelle mindestens 100 m breit

ist. Direkt am Wasser, aber noch im Wald drin, verläuft beidseitig

ein schmaler Fussweg. Auf diesem wurden an beiden Ufern in einem
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Abstand von 10 m je 21 Köder ausgelegt; auf dem SW-Ufer kamen
dazu noch 6 Köder auf einer Linie senkrecht zum Flussufer. Die

Versuchsanordnung zeigt Abb. 15. AmMorgen des ersten Fangtages
wurden im Freilassungspunkt auf dem NE-Ufer 5500 rot markierte

Fliegen jeder Art ausgesetzt. Witterungsverhältnisse und Fanger-

sfebnisse sind aus Tab. 12 ersichtlich.

N

+
ZUNGSPUNKT

'579müM.

UNTER-
LUNKHOFEN

Abb. 15.

Anordnung - der Köder (Punkte) im Ausbreitungîversuch „Reuss".

Bei den unmarkierten Fliegen beider Arten war die Aus-

beute amSW-Ufer ergiebiger. An beiden Ufern konnte D. subobscura

häufiger gefangen werden. Eine Gegenüberstellung der Fanger-

gebnisse (Totale) in einer Vierfeldertafel ergibt ein ungesichertes

y
2 von 1,855 (1 Freiheitsgrad). Somit waren die unmarkierten Fliegen

homogen über das Versuchsgelände verteilt. Für die markierten
Fliegen ergibt die gleiche Rechnung ein gesichertes x

2 von 51,493

(1 Freiheitsgrad). Damit ist eindeutig erwiesen, dass sich die mar-

kierten Fliegen beider Arten nicht gleich auf die Ufer verteilten.

Auf dem Aussetzungsufer gehörten 46,6% der wiedereingefangenen

Fliegen zur Art D. obscurci, auf dem gegenüberliegenden Ufer waren

es nur 16,3%.
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Tab. 12.

Fangergebnisse im Flussversuch „Reuss", getrennt angegeben für die beiden
Ufer, für markierte und unmarkierte Fliegen und für die Arten D. sub-
obscura (sub) und D. obscura (ob). Die markierten Fliegen wurden auf
dem Nordostufer freigelassen. Angegeben sind ferner die meteorologischen
Daten während der Fangzeit. Der Wind wehte in leichten, nicht mess-
baren Stössen aus der angegebenen Richtung.

Datum Fangzeit

Temperatur
in°C während
der Fangzeit

Durch-
schnitt
der
Temp.

rei.

in

V/ind
aus

Rich-
tung

i.ordostufer Südwestufer

markiert un-
markiert

markiert un-
markiert

sub ob sut oh sub oh sub oh

I7.7.59 1800-2000 19,6-16,0 18,1 80 ME 56 31 40 17 3 1 32 51

18.7 8OO-93O 17,8-19,0 18,1 77 ÏÏ 16 25 18 33 5 2 22 53

18.7 I8I5-2OI5 25,0-18,8 21,5 63 ES 51 38 64 51 40 1 180 83

I9.7 745-915 15,3-18,2 16,4 89 - 30 84 50 66 42 18 131 80

I9.7. 1800-2000 - 113 59 238 99 57 6 246 84

''otal 271 237 4IO 271 147 28 611 351

Köderarn i m '.."aid am Südwestufer 27 6 194 88

Anzahl de.

Anzahl de]

? e in^e fanner
- einj;efan,7er

en markierten D. sübol
en markierten D. obsci

3 scura in ;'

ira in fa

der Ausge
der Ausge

setzten: 8,1
setzten: 4,9

Die Tatsache, dass D. subobscura zu einem grösseren Anteil die

60 mbreite Wasserfläche überflog, beruht auf der Fähigkeit der Art,

den Wald zu verlassen, und nicht etwa auf der grösseren Aus-

breitungsgeschwindigkeit. Das zeigen die durch Varianzen aus-

gedrückten Ausbreitungsleistungen entlang dem Aussetzungsufer.

Nach zwei Tagen betragen sie bei D. subobscura 1357 m2
, bei D.

obscura 1838 m2
. Der Quotient dieser Varianzen ergibt einen F-Wert

von 1,355, der mit einer Irrtumswahrscheinlichkeit von 5%gesichert

ist (236/270 Freiheitsgrade). D. obscura breitete sich also am Aus-

setzungsufer schneller aus als D. subobscura. Das gleiche Ergebnis

brachte der auf S. 792 beschriebene Ausbreitungsversuch am Wald-
rand ..Chäsberg". Die Versuchsgelände gleichen sich darin, dass

der Waldrand in beiden Fällen sehr kompakt ist.

ZumVergleich der Ausbreitungsleistung an den zwei Ufern dient

das Produkt z aus dem Häufigkeitsunterschied beider Fliegenarten

auf jedem Köder und dem Abstand des Köders vom Aussetzungs-

punkt. Xach dem auf S. 786 erläuterten Verfahren ergibt sich für das
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NE-Ufer ein Mittelwert z von 6,2 und für das SW-Ufer ein solcher

von 444.7. Die entsprechenden t- Werte lauten für das NE-Ufer 0,09

und für das SW-Ufer 9,36 (19 Freiheitsgrade). Dieser letzte hoch
gesicherte WT

ert bedeutet, dass die Ausbreitungsleistung der beiden

Arten an den zwei Ufern verschieden war. Mit grösserer Leichtigkeit

verliess D. subobscura das Aussetzungsufer und breitete sich darauf-

hin am jenseitigen Ufer aus. Bei der Berechnung des Köder-

abstandes vom Aussetzungspunkt wurde die Annahme getroffen,

dass die Köder am SW-Ufer auf mehr oder weniger geradem Flug

erreicht wurden. Dabei ist nicht auszuschliessen, dass die Fliegen

den Fluss auf dem kürzesten Weg überquerten und sich dann ent-

lang dem jenseitigen Ufer ausbreiteten.

Der an der Reuss durchgeführte Versuch bestätigt also die Er-

wartung, dass D. subobscura ohne weiteres imstande ist, innert

kurzer Zeit Flüsse von 60 mBreite zu überfliegen. Diese stellen also

kein Hindernis für die Ausbreitung von D. subobscura dar. Im
Gegensatz dazu entfernt sich D. obscura viel weniger aus dem Ufer-

bereich. Flüsse von der genannten Breite bilden offensichtlich eine

Barriere für die Ausbreitung dieser Art.

VIII. ARENAVERSUCHEIM FREILAND

Die bisher besprochenen Ausbreitungsversuche lassen einen

Artunterschied in Bezug auf Ausbreitungsgeschwindigkeit und
Biotopwahl erkennen. Zudem geben sie Hinweise über den Einfluss

von Umweltfaktoren auf das Ausbreitungsgeschehen. Ungeklärt

bleibt aber noch die Frage, welche Mechanismen für das bevorzugte

Aufsuchen von Wald oder Feld verantwortlich sind, und zu welcher

Zeit im einzelnen das Ausschwärmen ins Freiland erfolgt. Darüber

sollten Modellversuche mit Arenen Klarheit verschaffen.

1. Versuchsanordnungen

Die drei verwendeten Arenatypen sind in Abb. 16 dargestellt.

Als Kugelarena diente eine Glaskugel (Runclko]ben) von

4 Litern Inhalt mit angesetztem Hals. Ihr Durchmesser betrug

20 cm. AmBoden war ein rundes Fenster von 4 cm Durchmesser

herausgeschnitten und mit Gaze überdeckt. Die Kugel stand in



S 14 M. W. GREUTER

einem Holzsockel, der ebenfalls ein mit Gaze verschlossenes Loch
besass. Die beiden Öffnungen gewährleisteten einen Luftaustausch

mit der Aussenwelt, ohne dass sich Luftströmungen wesentlich auf

das Innere des Behälters auswirken konnten. Der Sockel war an
einem in den Boden gesteckten, 1,2 m langen Metallstab befestigt.

Dünne, an der Aussenseite eingeätzte Streifen unterteilten die Kugel
in acht Sektoren.

Abb. 16.

Arenamodelle.

a: Aufsicht der Schalenarena.
K = Klammern; L = Luftöffnung; Xz = neutrale Zone; S = Sektoren.

b: Querschnitt der Schalenarena.
Gs = Glasscheibe,

c : Kugelarena.
Hs = Holzsockel; L = Luftöffnung; Ms = Metallstab; S = Sektoren.

d: Dosenarena.
D = Deckel mit Glasfasergewebe (kommt nach unten zu liegen).

Die Schalenarena war eine aus Polyester verfertigte

flache Schale von 69 cm Durchmesser und 2 cm Tiefe. Eine dicke,

mit Klammern befestigte Glasscheibe diente als Deckel. Der Rand
der Schale war so flach konstruiert, dass der Winkel zwischen der

Glasscheibe und der Arena möglichst klein erschien. In der Mitte

von Glas und Schale befand sich ein rundes, 10 cm breites Lüftungs-

loch, das mit Gaze überdeckt war. Der Boden war mit einem grün-

braunen Tarnmuster aus Dispersionsfarbe übermalt. Die Tarnung
sollte verhindern, dass bei schrägem Einfall der Sonnenstrahlen

Helligkeitsunterschiede auf dem konkav gewölbten Untergrund als
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Orientierungsfaktoren Bedeutung erlangen konnten. Die Schale

war in zwölf gleich grosse Sektoren und einen zentralen Kreis von
28 cm Durchmesser unterteilt. Fliegen, die sich innerhalb dieses

Kreises aufhielten, wurden nicht gezählt. Als Unterlage für die

Arena diente ein Campingtisch.

Die Dosenarena war eine durchsichtige Schachtel aus Plexi-

glas mit den Ausmassen 7,5 cm • 4,5 cm • 2 cm. Ein im Deckel ein-

gelassenes Glasfasergewebe sollte den Zutritt frischer Luft er-

möglichen. Auf der Schmalseite befand sich ein mit Klebband ver-

schlossenes Loch, wo die Fliegen mit Hilfe eines Exhausters ein-

gefüllt werden konnten. Ein Strich unterteilte die Dose in zwei

Hälften. Acht dieser Schachteln wurden nebeneinander so in ein

Holzgestell gelegt, dass von unten her Luft durch den porösen

Deckel Zutritt hatte. Als Unterlage wurde ebenfalls ein Camping-
tisch verwendet.

Für die Arten D. subobscur a und D. obscur a standen je eine

Kugel- und eine Schalenarena zur Verfügung. Sie wurden für die

Versuche mit je 100—150 Fliegen beschickt. Auf das genaue

Auszählen wurde verzichtet, da ohnehin nicht alle Fliegen aktiv

waren und daher bei den Ablesungen nicht immer gleich viele

Individuen beobachtet werden konnten. Die Fliegen stammten aus

Laborzuchten; sie waren beim Versuch etwa eine Woche alt und
gut genährt. Bei einem der Versuche mit der Kugelarena (NE-
Waldrand) wurden frisch eingefangene Wildfliegen verwendet. Die

Dosen enthielten je zehn Individuen, aufgeteilt nach Art, Ge-

schlecht und Fütterungszustand.

Die Versuche wurden an vier verschieden gerichteten Wald-
rändern sowie auf einem freistehenden Hügel in der Nähe von

Zürich durchgeführt. Der Einfachheit halber sollen im folgenden

die Waldränder mit den Himmelsrichtungen bezeichnet werden
;

der SW-Waldrand ist also der gegen Südwesten gerichtete Wald-
rand. Bei der WT

ahl der Standorte wurde darauf geachtet, dass sich

bis zu einer Entfernung von 200 m keine Bäume oder Häuser be-

fanden. Die Waldränder verliefen geradlinig und zeigten bezüglich

Dichte und Höhe einen einheitlichen Aspekt.

Die Arenen wurden 10 m vor dem Waldrand aufgestellt. Zwei

der acht Kugelsektoren zeigten gegen den Wald und zwei gegen das

freie Feld. Für die Interpretation des Orientierungsverhaltens

werden gelegentlich die Sektoren zu vier Quadranten oder zwei
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Kugvslhälften zusammengefasst ; es gibt somit Wald-, Feld- und
Waldrandquadranten, bzw. eine Wald- und Feldhälfte der Kugel.

Beim Versuch im freien Feld waren die Quadranten in die vier

Haupthimmelsrichtungen ausgerichtet. Gleichermassen erfolgte die

Aufstellung der Scheibenarenen; wegen der Einteilung in zwölf

Sektoren werden je drei zu einem Quadranten zusammengefasst.

Wa/cfee/te

Abb. 17.

Anordnung der Arenen am Waldrand.

a = Schalenarena; b = Kugelarena; c = Dosenarena. Schraffierte Flächen
= waldwärts gerichtete Quadranten; Punktierte Flächen = feldwärts ge-

richtete Quadranten.

Bei den Dosenarenen war eine Schmalseite gegen den Wald ge-

richtet; es gibt in diesem Fall nur eine Wald- und eine Feldhälfte

(Abb. 17).

Die Zählungen folgten sich in Intervallen von fünf Minuten, wobei

für die Auswertung je drei aufeinanderfolgende zusammengefasst

wurden. Nach jeder Ablesung wurden die Arenen geschüttelt und
gedreht, so dass sich die Fliegen wieder neu orientieren mussten.

Damit schien hinlänglich garantiert, dass aufeinanderfolgende

Ablesungen voneinander unabhängig waren. An jedem der oben

erwähnten Waldränder wurde mit den Kugelarenen einmal am
Morgen und einmal am Abend ein Versuch durchgeführt; am
NE-Waldrand wurde zweimal an einem Abend abgelesen. Gleich-

zeitig mit diesen Experimenten erfolgten die Versuche mit den
Scheiben- und Dosenarenen am SW- und XW-Waldrand.
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Während der amNW-Waldrand und im freien Feld durchgeführ-

ten Versuche war der Himmel bewölkt oder bedeckt, bei allen übrigen

Versuchen herrschte klares Sommerwetter. Der Temperatur- und
Feuchtigkeitsverlauf ist in den Abb. 18 und 20 eingetragen.

Vorversuche mit allen Arenatypen brachten im wesentlichen

die gleichen Ergebnisse.

Tab. 13.

Statistische Sicherungen zum Versuch mit der Kugelarena am SW-Waldrand
(3. /4. 8. 1960). * = Sicherung für die Abweichung von einer homogenen
Verteilung bei 5% Irrtumswahrscheinlichkeit. Weitere Erklärungen im
Text.

D. subobscura D. obscura

Zeit /, für bevorzugte
1Y für Homogeni-

1
%T\iT bevorzugte Xfür Homogeni-

Richtung parallel tät über alle Richtung parallel tät über alle
oder senkrecht 4 Quadranten oder senkrecht 4 Quadranten
zum Waldrand zum Waldrand

1845 6,1» 15,9*

1900 0,1* 9,7» 3,1» 17,7»
1915 12 > 8* 67,1* 4,4 31.4»
1930 8,5* 61,3* 9,6

1945 4,6» 59,8» 0,1 0,8
2000 7,0 82,1» 0,6 1,6
2015 3,2 84,4 0,9 1,7

720 23,4* 27,5» 2,2» 7,2»
735 58,6» 42,3* 5,3 21,2

750 29,4» 45,6» 3.3* 4,6»
805 4,6» 19,1» 4,7 12,6
820 19,6» 29,5» 3,3 6,2»
835 8,7» 29,1» 1,6 10,1»
850 6,9* 35,5» 1,9 12,7»
905 13,4 45,1* 1,2 20,0
920 79,6» 0,3 7,8»
935 3,0 47,5 0,3 20,0

2. Ergebnisse mit der Kugelarena

a) Versuch am SW-Waldrand

Dieser Versuch, der am Waldrand des Näniker-Hardes

(3.8.1960 abends und 4.8.1960 morgens) stattfand, wurde mehrmals

wederholt und ergab die deutlichsten Unterschiede im Verhalten

der beiden Fliegenarten. Er soll daher am ausführlichsten bespro-

chen werden. Die Ergebnisse sind in der Tab. 13 sowie in den
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Abb. 18 und 19 zusammengestellt. Säulen in Abb. 18, die die

50%-Linie überragen, bedeuten, dass die Fliegen die Feldseite der

Kugel bevorzugten. Ein grosses, gesichertes x
2 in der ersten und

dritten Kolonne der Tab. 13 weist darauf hin, dass die Wald- und
Feldrichtung der Richtung parallel zum Waldrand vorgezogen

wurde (1: 1 Hypothese). Der umgekehrte Fall, dass sich in den

Abb. 18.

Verteilung der Fliegen in der Kugelarena am SW-Waldrand. Abszisse:
Zeitpunkte der Zählungen. Ordinate: Prozentuale Häufigkeit der in der
Feldhälfte der Kugel gezählten Fliegen. Die 50%-Grenze ist gestrichelt
eingetragen. Schwarze Säulen: D. subobscura. Weisse Säulen: D. obscura.
Punkte in den Säulen = Sicherungen für das Über- oder Unterschreiten
der 50%-Grenze. Oben: Temperaturverlauf (ausgezogen) und Feuchtig-
keitsverlauf (gestrichelt).

Waldrandquadranten mehr Fliegen aufhielten, trat nie ein. Ein

niedriges y
2 in der zweiten und vierten Kolonne besagt, dass die

Fliegen die vier Quadranten gleichmässig besetzten (1:1:1:1 Hypo-
these). Abb. 19 lässt subjektiv beurteilen, ob eine bestimmte

Richtung bevorzugt wurde (z. B. vom Wald weg oder von der

Sonne weg), oder ob die Fliegen in der Kugel homogen verteilt

waren.

Abend. D. subobscura belegte zunächst gleichmässig alle

Kugelsektoren. Mit zunehmender Dämmerung wanderten immer
mehr Fliegen auf die Feldhälfte (Abb. 18); sie konzentrierten sich
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sogar im Feldquadranten (hohe gesicherte #
2

- Werte in der zweiten

Kolonne der Tab. 13, untere linke Sternfigur in Abb. 19). Aus der-

Sternfigur ist auch zu entnehmen, dass zur Zeit des Sonnen-

^5
Abb. 19.

Prozentuale Verteilung der Fliegen auf die einzelnen Sektoren der Kugel-
arena am SW-Waldrand. Schwarze Säulen: D. subobscur a . Weisse Säulen:
D. obscurci. Für die abendliche und morgendliche Versuchsperiode sind drei
Ablesungen angegeben: eine frühe (aber nicht die erste), eine mittlere und
eine späte. Standort der Sonne und Verlauf des Waldrandes sind ebenfalls
eingezeichnet.
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Unterganges und beim Eindunkeln der helle westliche Abendhimmel
die Fliegen anzog. D. subobscura zeigt also im Verlaufe des Abends
eine Vorliebe für das freie Feld und wird in dieser Wald-Feld-

Orientierung bis zu einem gewissen Grade von der Sonne beeinflusst.

Im Gegensatz dazu war bei D. obscur a bei Beginn des Abend-
versuches der Prozentsatz der auf der Feldhälfte der Kugel

gezählten Tiere deutlich kleiner als 50% (Abb. 18). Die Werte in

der vierten Kolonne der Tab. 13 (weisse Säulen in Abb. 18 und 19)

weisen darauf hin, dass sich diese Fliegenart zuerst waldwärts

orientierte. Wie aus den niedrigen x
2

- Werten der dritten Kolonne

in Tab. 13 hervorgeht, wurden die Waldrandquadranten gleicher-

massen belegt wie Feld- und Waldquadrant zusammen. Die

Verteilung bei D. obscura ist also am Anfang heterogen; mit

fortschreitender Dämmerung wird sie immer homogener. Der helle

Abendhimmel scheint nicht anziehend zu wirken.

Morgen. Bei D. subobscura wurden am Anfang weder Feld-

noch Waldquadrant bevorzugt. Erst gegen Ende der Ableseperiode

hatte die Art die Tendenz, auf der Feldseite zu akkumulieren.

Feld- und Waldquadrant zusammen enthielten mehr Individuen

als die beiden Waldrandquadranten (grosse /
2 -Werte in der ersten

Kolonne der Tab. 13). Wie aus der Sternfigur rechts unten in

Abb. 19 herauszulesen ist. trieb die über dem WT

aldrand auf-

tauchende, hochstehende Sonne die Fliegen in den der Sonne

abgewendeten Quadranten. D. subobscura bewegt sich also am
frühen Morgen gegen den Waldrand hin oder von ihm weg. In

dieser Orientierung wird sie von der aufgehenden Sonne beeinflusst.

Bei D. obscura liegt der Anteil der auf der Feldhälfte gezählten

Fliegen mit einer Ausnahme unter 50%. Die wenigen gesicherten

Chi-Quadrate in der dritten und vierten Kolonne der Tab. 13

deuten darauf hin. dass diese Art von allem Anfang an homogener
verteilt war. Gegen Ende der Ableseperiode verzogen sich die

Fliegen ähnlich wie bei D. subobscura in den der Sonne abgewen-

deten Quadranten sowie waldwärts. D. obscura ist also ähnlich wie

am Abend grösstenteils homogen verteilt. Ein Einfluss der Sonne
ist wie bei D. subobscura spürbar.

Allgemein fällt am S W- Waldrand bei D. subobscura eine

Verteilung auf. die auf eine Orientierung gegen den Wald hin

oder von ihm weg deutet. Ausserdem beeinflusst auch die Sonne

das Orientierungsverhalten. D. subobscura versteht offenbar im
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Freiland zu navigieren. Im Gegensatz dazu sind bei D. obscura

alle Hinweise auf eine bevorzugte Flugrichtung im freien Feld

schwächer oder fehlen ganz. Eine homogene Verteilung herrscht

vor. die eine ungerichtete Fortbewegung im Freiland erkennen lässt.

b) Versuche an den übrigen Waldrändern

Diese Experimente wurden am NW-Waldrand des Näniker-

Hardes (4.8.1960 abends und 5.8.1960 morgens), am SE-Waldrand
in Ägert bei Dübendorf (16.8. abends und 17.8. morgens) und am
NE-Waldrand in der Nähe des Schiesstandes Dübendorf (16.,

17.8. abends und 17.8. morgens) durchgeführt. Die prozentualen,

auf der Feldseite der Arenen gezählten Häufigkeiten sind aus

Abb. 20 ersichtlich.

Abend. Bei D. subobscura suchten an allen Waldrändern
meist mehr als 50% der Fliegen die Feldhälfte der Kugel auf. Eine

Ausnahme bildete der NW-Waldrand, wo der Prozentsatz am
Anfang deutlich unter dieser Grenze lag. Denken wir uns die

Säulenenden miteinander verbunden, so zeigt sich an allen Wald-
rändern dasselbe Bild: die Kurven steigen im Verlauf des Abends
an und sinken beim Einbruch der Nacht leicht ab. AmNE-Waldrand
bevorzugten die Fliegen die Richtung senkrecht zum Waldrand;
in der Regel enthielt der Feldquadrant die meisten Fliegen. Am
NW-Waldrand sammelten sich die Fliegen zu Beginn vermehrt im
Waldquadranten, bei Nachteinbruch im Feldquadranten. Bei

diesem Versuch mag der bedeckte Himmel einen Einfluss auf die

Verteilung gehabt haben. Diese Ergebnisse bestärken wiederum die

Vermutung, dass der helle Abendhimmel D. subobscura anzieht.

Bei D. obscura flogen am NE-Waldrand, im Gegensatz zum
SW-Waldrand, gesichert mehr Fliegen auf die Feldseite der Arena.

Dasselbe gilt bei Ablesungsbeginn auch für den SE- und den

NW-Waldrand. Die Säulenhistogramme verlaufen jedoch nicht

mehr so übereinstimmend wie bei D. subobscura. Die Richtung zum
Wald oder von ihm weg wurde nur am NE-Waldrand bevorzugt;

hier hielten sich wie bei D. subobscura gesichert mehr Fliegen im
Feldquadranten auf. Ähnlich war das Verhalten der beiden Arten

auch am NW-Waldrand (erste Ablesung vernachlässigt) : die Fliegen

orientierten sich zuerst waldwärts, später waren sie homogen
verteilt. Am SE-Waldrand ist der Befund umgekehrt: zuerst
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Abb. 20a.

richteten sich die Fliegen nach dem Feld aus, später nach dem
Wald.

Die abendlichen Versuche mit der Kugelarena lassen also

erkennen, dass D. subobscura während der Abenddämmerung bei

klarem Himmel in zunehmendem Masse ins freie Feld hinausfliegt

und sich beim Einbruch der Dunkelheit zum Teil wieder dem Wald
zuwendet. Bei bedecktem Himmel zieht diese Art keine bestimmte
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Abb. 20b.

Prozentuale Häufigkeiten der auf der Feldhälfte der Kugelarena gezähl-

ten Fliegen von D. subobscura (schwarze Säulen) und D. obscura (weisse

Säulen). Die 50%-G-renze ist gestrichelt eingetragen. Punkte in den Säulen
= Sicherungen für das Über- oder Unterschreiten der 50%-Grenze. Oben:
Temperaturverlauf (ausgezogen) und Feuchtigkeitsverlauf (gestrichelt).

Abb. a gilt für den SE-und den NW-Waldrand, Abb. b für den NE-Wald-
rand.

Rev. Suisse de Zool., T. 70, 1963. 55
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Richtung vor. Im Gegensatz dazu lässt sich D. obscura in ihren

Flügen nur wenig durch den hellen Abendhimmel beeinflussen. Sie

verteilt sich gleichmässiger nach allen Richtungen und zeigt kein

eindeutiges Orientierungsverhalten.

Morgen. D. subobscura bevorzugte auf allen Versuchsplätzen

die Richtung senkrecht zum Waldrand. Der Anteil der Fliegen in

der Feldhälfte änderte sich im Verlaufe der Zeit gleichermassen

am SE- und NE-Waldrand (beide sonnenbeschienen) : er sank zuerst

unter die 50% Grenze, überschritt sie in der Mitte der Ableseperiode

und fiel gegen den Schluss hin wieder darunter. Nur am NW-Wald-
rand lag er deutlich über 50%; die Fliegen suchten durchwegs den

Feldquadranten auf. Es ist denkbar, dass wiederum der bedeckte

Himmel verhaltensbestimmend wirkte. AmSE-Waldrand steuerten

die Fliegen am Anfang und Ende der Ableseperiode vorzugsweise

den Waldquadranten an. Am NE-Waldrand war nur am Anfang
ein Übergewicht im Waldquadranten zu finden; später wurde eher

der Feldquadrant gewählt. An den beiden sonnenbeschienenen

Waldrändern war, wahrscheinlich wegen der tiefen Temperatur

von 8—10° C, eine Fluchtreaktion vor der Sonne kaum wahr-

nehmbar.
Bei D. obscura hielten sich mit einigen Ausnahmen weniger als

die Hälfte der Fliegen auf der Feldseite auf. Meist wurde dem
Waldquadranten der Vorzug gegeben. Nur am NE-Waldrand
traten am Schluss gesichert mehr Fliegen im Feldquadranten auf.

Die Verteilung dieser Art war im Vergleich zu D. subobscura

homogener. Ein Einfluss der Sonne an den beschienenen Waldrän-

dern war nicht spürbar.

Aus den morgendlichen Versuchen mit der Kugelarena geht

hervor, dass sich D. subobscura bei klarem Wetter vorzugsweise

dem Wald zuwendet, bei zunehmender Erwärmung zuerst feldwärts

und später wieder waldwärts orientiert ist. Die Präferenz für

das Feld ist aber nicht so ausgeprägt wie am Abend. Bei bedecktem
Himmel tritt die Feld-Orientierung stärker in Erscheinung. Bei

D. obscura ist die Tendenz für einen Flug ins freie Feld hinaus am
Morgen gering.

c) Versuch im freien Feld

Für diesen Versuch wurden die Arenen auf dem freistehenden,

baumlosen Hügel Giesshübel südöstlich von Dübendorf aufgestellt.
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Tab. 14 zeigt die beobachteten Häufigkeiten der Fliegen in den

Kugeln.

AmAbend verteilte sich D. subobscura homogen über die ganze

Kugel. Der im Westen aufgehellte, sonst aber bedeckte Himmel
beeinflusste das Verhalten der Fliegen nicht. D. obscura wich in drei

von sechs Ablesungen gesichert von der gleichmässigen Verteilung

ab: das Maximum befand sich jeweilen im West-, das Minimum im

Südquadranten.

Tab. 14.

Versuch mit der Kugelarena im freien Feld (15. /16. 8. 1960). Die erste Kolonne
je Art gibt den Prozentsatz der Fliegen in der gegen die Sonne gerichteten
Kugelhälfte an. Die Chi-Quadrate in der zweiten Kolonne beruhen auf
der Erwartung, dass sich die Fliegen gleichmässig auf die Haupthimmels-
richtungen verteilten (3 Freiheitsgrade). * = Sicherung für die Abweichung
bei 5% Irrtumswahrscheinlichkeit.

D. subobscura D. obscura

Zeit Prozentsatz der Xfür Homogenität Prozentsatz der %für Homogenität
Fliegen in der über alle vier Fliegen in der über alle vier
Sonnenhälfte Quadranten Sonnenhälfte Quadranten

1900 46,4 1,5 50 * 2,7
1915 51,2 0,4 59,4 3,9»
1930 53,7 0,9 55,4» 12,7
1945 50,5» 6,5 59,3 6,9»
2000 59,2 5,8 56,7» 10,6»
2015 56,1 5,1 63,7 11.4

515 50,6 4,1 44,4 13,8*

530 44,6 7,7 50,3» 6.1*
545 46,6 3,2 42,9* 15,6»
600 44,0 1.8 36,9 20,9
615 47,1* 3,6» 48,7» 6,7
630 41,2 12,5» 41,3» 2.8»
645 43,9» 16,9» 37,2 9,7
700 39,4» 11,7» 44,6» 6,2»
715 35,1* 16,6» 35,9 11,0
730 37,7 29,1 44,1 3,6

Am Morgen bevorzugte D. subobscura in zunehmendem
Masse den Westquadranten. Die plötzlich auftauchende, hoch-

stehende Sonne (der Himmel war anfangs bedeckt) hatte wiederum

eine Fluchtreaktion zur Folge. Bei D. obscura wechselte homogene
mit heterogener Verteilung; im letzteren Falle wurde der West-

quadrant aufgesucht.

Da beide untersuchten Fliegenarten optisch mehr oder weniger

an den Wald gebunden sind, wird für sie eine Orientierung im
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Freiland ohne sichtbare Geländemarkierung schwierig sein. So ist

die meist homogene Verteilung in der Kugelarena verständlich.

d) Folgerungen aus den Versuchen mit der Kugelarena

Die Verteilung der Fliegen in der Kugelarena lässt erkennen,

dass D. subobscura die Tendenz hat, vom Wald ins freie Feld

hinauszufliegen. Sie orientiert sich dabei nach dem Waldrand.
Ihre Flugbewegungen sind gerichtet. Das trifft bei D. obscura nicht

oder nur in geringem Mass zu. Bei dieser Art erfolgen Ortsver-

änderungen am Waldrand mehr zufallsmässig. Sie scheint nicht

periodisch aus dem Wald heraus oder in diesen zurückzuwandern.

Bei den Fangversuchen stellten wir fest, dass sich D. obscura stets

in der Nähe des Waldrandes aufhält. Eine Orientierung ist ihr

wahrscheinlich nur in nächster Waldnähe möglich.

AmSW-, NW- und NE-Waldrand zeigen die feldwärts gerich-

teten Häufigkeiten am Abend (schwarze Säulen in Abb. 18 und 20)

einen ähnlichen Verlauf wie die darüber gezeichneten Feuchtigkeits-

kurven. Das würde bedeuten, dass D. subobscura mit zunehmender
relativer Feuchtigkeit vermehrt ins freie Feld hinausfliegt. Dieser

Befund stimmt mit der im Waldinnern gefundenen Aktivitäts-

zunahme bei steigender relativer Feuchtigkeit überein (S. 801).

Die Frage nach dem Aufenthaltsort der Fliegen während der

Nacht kann nicht mit Sicherheit beantwortet werden. D. subobscura

bewegte sich am Abend mit fortschreitender Dunkelheit gegen die

Feldseite der Arena. Kurz vor Nachteinbruch sank der Prozentsatz

der feldwärts gerichteten Fliegen wieder ab. AmMorgen war diese

Art an den sonnenbeschienenen Waldrändern zuerst gegen den

Wald orientiert ; mit zunehmender Erwärmung suchte sie mehr die

Feldseite der Arena auf. Die Vermutung liegt also nahe, dass

D. subobscura nach dem abendlichen Ausschwärmen ins Freiland

nachts in den Wald zurückkehrt und ihn am Morgen erst bei

günstigen Witterungsbedingungen wieder verlässt.

3. Ergebnisse mit der Schalenarena

Die Auswertung der amSW- und NW-Waldrand durchgeführten

Versuche mit der Schalenarena ist die gleiche wie bei der Kugel-

arena. Die Ergebnisse stehen in Tab. 15 sowie in Abb. 21 und 22.
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Apb. 21.

Prozentuale Häufigkeiten der auf der Feldseite der Schalenarena ge-
zählten Fliegen von D. subobscura (schwarze Säulen) und D. obscwa (weisse
Säulen). Gestrichelt: 50%-Grenze. Punkte in den Säulen = Sicherungen
für das Über- oder Unterschreiten der 50%-Grenze. Oben: Temperatur-
verlauf (ausgezogen) und Feuchtigkeitsverlauf (gestrichelt).

Abend. D. subobscura war am SW-Waldrand zuerst gegen den

Wald und erst bei Einbruch der Dunkelheit gegen das Feld orien-

tiert, während sie am NW-Waldrand durchwegs dem Feldqua-
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dranten den Vorzug gab. Der helle Abendhimmel lockte wie in der

Kugelarena die Fliegen an.

**i2015

Abb. 22.

Prozentuale Verteilung der Fliegen auf die einzelnen Sektoren der Scha-
lenarena am SW-Waldrand. Schwarze Säulen: D. subobscura. Weisse
Säulen: D. obscura. Es sind je drei Ablesungen der abendlichen und mor-
gendlichen Versuchsperiode angegeben. Ebenfalls eingezeichnet sind der
Standort der Sonne und der Verlauf des Waldrandes.
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Bei D. obscur a stimmen die Daten der beiden Waldränder
überein: durchwegs hielten sich am meisten Fliegen im Wald-
quadranten auf. Keine der beiden Hauptrichtungen senkrecht zum
Waldrand und parallel dazu wurden bevorzugt. AmSW-Waldrand
schien der helle Abendhimmel die Mehrzahl der Fliegen nach
Nordwesten abzulenken (Abb. 22).

Tab. 15.

Statistische Sicherungen zum Versuch mit der Schalenarena am SW-Waldrand
(3./4.8.1960) und am NW-Waldrand (4./5.8.1960).

Zeit

Südwesten jNordwesten

D. subobscura D. obscura D. subobscura D. obscura

t, für bevor "XVür Homo

i

"X. Tür bevor! \ Tür Homo "/Çfur bevor X^ür Homo V.rür bevor #fur Homo
zugte Rieh geni tat zugte Rieh genität zugte Rich genität zugte Rieh genität
tung parai über alle tung parai über alle tung parai über alle tung parai über alle
lei oder 4 Quad - lei oder 4 Quad - lei oder 4 Quad - lei oder 4 Quad -

senkrecht ranten senkrecht rant en senkrecht ranten senkrecht Tanten
zum Wald- zum Wald- zun Wald- zum Wald-
rand rand rand rand

** * * *
1845 0,7 8,5 25,3* 62,5* 3,2 7,5 12,2» 47,3
1900 0,2 3,1 7,8 38,3* 2,3» 4,6* 5,9 7,3*
1915 0,5 6,2 2,3 11,2* 7,0» 13,5» 0,7 33,0*
1930 0,4 4,1 0,5 19,0* 6,5 19,0* 3,4 11,2*
1945 0,1 2,0* 2,0 29,7* 0,9* 16,2» 1,2» 38,9*
2000 9,8» 2,7 47,5* 5,9 14,7* 5,1 34,3*
2015 2,2 12,9 2,1 29,2 3,0 30,9 0,4 32,6

715 2,2 70,9* 50,9* 246,9*
730 0,7 27,8» 29,7* 181,6* * * *
745 0,1 15,1* 30,6» 209,3» 0,9* 8,0* 11,4* 25,0»
800 0.8« 37,5» 29,2* 191,3» 17,9* 59,0* 10,0* 23,5»
815 4,8 56,9* 7,0» 123,1» 6,2* 59,3* 6,9» 31,8»
830 1,6 21,2* 16,4* 118,7» 24,6* 79,8* 8,4* 31,0*
845 1.3* 25,9* 8,2* 86,4» 9,8* 36,6* 5,0* 42,8»
900 5,0 10,7, 9,5* 74,6» 36,4 67,8» 13,7 26,7
915 0,4 146,2 4,7 24,7 2,5* 32,7* 1,7 7,5
930 14,2

3,4
44,0

7,7
3,0

3,4
4,9*

15,4

Morgen. D. subobscura gab am SW-Waldrand wie abends

anfänglich dem Waldquadranten den Vorzug und suchte bei

Sonnenaufgang den der Sonne abgewendeten Quadranten auf.

Auffallend ist der niedrige Prozentsatz der auf der Feldseite ge-

zählten Fliegen (Abb. 21). AmNW-Waldrand wurde durchwegs der

Feldquadrant besetzt.
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D. obscura hielt sich an beiden Waldrändern vorzugsweise im
Waldquadranten auf und wurde nur am SW-Waldrand von der

auftauchenden Sonne leicht nach Nordwesten abgedrängt.

Zusammenfassend kann gesagt werden, dass D. subobscura auch
bei dieser Versuchsanordnung offenbar den Waldrand als Orien-

tierungsmerkmal benutzte. Entweder war die Art stets gegen das

Feld gerichtet, oder aber sie tendierte erst gegen die Feldseite, wenn
der helle Abendhimmel sie anlockte, oder wenn die hoch über dem
Wald stehende Sonne sie zu einer phobischen Reaktion zwang.

D. obscura erwies sich wiederum als „Waldart'" : sie orientierte sich

vorzugsweise gegen die Waldseite, doch reagierte sie ebenfalls auf

den Auf- und Untergang der Sonne.

4. Ergebnisse mit der Dosenarena

Versuchsort und Versuchszeit waren die gleichen wie bei der

Schalenarena. Die prozentualen, auf der Feldseite bestimmten

Häufigkeiten sind in Abb. 23 eingezeichnet.

Am Abend liessen sich bei D. subobscura an beiden Wald-
rändern zwischen WT

ald- und Feldseite keine Unterschiede fest-

stellen. Die Abweichungen von der 50% Grenze sind nicht signifi-

kant. D. obscura war an beiden Waldrändern gegen den Wald hin

orientiert.

Am Morgen zog D. subobscura an beiden Waldrändern die

Feldseite vor. D. obscura war mit einer Ausnahme homogen ver-

teilt.

Der Versuch mit der Dosenarena bestätigte, dass D. subobscura

einen gegen das Feld gerichteten Bewegungstrieb besitzt, während
D. obscura von der dunklen Silhouette des Waldes angezogen wird.

5. Vergleich der Arenatypen

Alle drei Arenamodelle brachten in Bezug auf die Orientierungs-

fähigkeit der beiden Fliegenarten übereinstimmende Ergebnisse.

Daneben aber lassen die Versuchsanordnungen Unterschiede im
Verhalten erkennen, die nicht unerwähnt bleiben dürfen.

Die Dosenarena gibt nur grob eine differenzierte Reaktion

der Fliegen auf ihre Umgebung wieder. Ihre Ergebnisse dienen zur

Bekräftigung der Resultate der anderen Arenatypen.
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Die Kugelarena stellt dank ihrer Form das natürlichste

Gefängnis dar. Die Tiere haben einen Raum ohne störende Kanten
und Ritzen zur Verfügung, der ihnen volle Bewegungsfreiheit gibt

und die Sicht nach allen Seiten gewährleistet.

20

15

10 J

t°C NORDWEST

50

2 2:^ c— oo o-© o o

t°C
20

15-

10 _

SIEDWEST •F%
100

90

80

L70

Prozentuale Häufigkeiten der auf der Feldseite der Dosenarena gezählten
Fliegen von D. subobscura (schwarze Säulen) und D. obscura (weisse Säulen).
Gestrichelt: 50%-Grenze. Punkte in den Säulen: Sicherungen für das
Über- oder Unterschreiten der 50%-Grenze. Oben: Temperaturverlauf
(ausgezogene Linie) und Feuchtigkeitsverlauf (gestrichelte Linie).
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Die Schalenarena bringt gegenüber der Kugelarena einige

Nachteile. Bei den Versuchen sammelten sich die Fliegen dicht

gedrängt am Rande und verkrochen sich mit Vorliebe in kleine

Vertiefungen. An einzelnen, vielleicht nicht ganz dichten Stellen

bildeten sie Rudel, die auch durch Klopfen und Schütteln nicht aus

ihrer Lage zu vertreiben waren. Besonders D. ob s cur a erwies sich

als träge Art. Manchmal wanderten auch bei beiden Arten die

Fliegen am Rande rasch hin und her, so dass sich eine Zählung-

schwierig gestaltete. Stand die Sonne hoch am Himmel, so starben

die meisten Tiere, da es unter der Glasplatte zu heiss wurde. Bei

tief stehender Sonne gab es trotz des flachen Randes einen Schlag-

schatten, der oft mehr als die Hälfte der Sektoren überdeckte.

Möglicherweise liess dieser Schatten der Art D. subobscura die

Waldseite heller erscheinen, so dass sie sich gegen den Wald aus-

richtete (SW-Waldrand bei Versuchsbeginn). Damit wäre auch zu

erklären, warum bei D. subobscura der Prozentsatz der feldwärts

gerichteten Individuen in der Schalenarena meist kleiner war als

in der Kugelarena. Bei D. obscura fällt an beiden Waldrändern auf,

dass diese Art sich in der Schalenarena stärker demWald zuwendete,

vor allem am SW-Waldrand am Morgen.

6. Zusammenfassung

In drei verschiedenen Arenamodellen lassen D. subobscura und
D. obscura je nach Tageszeit und Versuchsort ein unterschiedliches

Orientierungsverhalten erkennen. D. subobscura bewegte sich

sowohl am Morgen wie am Abend in der Richtung senkrecht zum
Waldrand, und zwar meist vom Wald weg gegen das freie Feld.

Sie war daher inhomogen in den Arenen verteilt. Sonnenstand,

Helligkeit des Himmels und Bewölkung beeinflussten ebenfalls die

Bewegungsrichtung. Aus diesen Beobachtungen ist zu schliessen,

dass sich D. subobscura bei ihren Flügen im freien Feld visuell nach

der Silhouette des Waldrandes orientiert, wobei der Einfluss dieser

Landmarke vor allem abends bedeutsamer ist als derjenige der

Sonne. Im Gegensatz dazu war D. obscura meist homogen in den
Arenen verteilt, oder sie häufte sich auf der Waldseite an. Ein ver-

haltensbestimmender Einfluss des Waldrandes oder der Sonne war
bei ihr weniger spürbar. Es scheint, dass diese Art mehr zufalls-

mässig vor dem Waldrand herumfliegt, und dass bei ihr ein optisch
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festgelegter Richtungssinn kaum vorhanden ist. Diese Beobach-
tungen stehen in Einklang mit den bei Fangversuchen gemachten
Erfahrungen, wonach D. subobscura mit grösserer Häufigkeit das

freie Feld aufsucht, während sich D. obscura in ihrer Wandertätig-

keit auf den Wald oder die unmittelbare Waldnähe beschränkt.

IX. AUSBREITUNGZWISCHEN ZWEI WALDRÄNDERN
(Schneisenversuch)

Nachdem bei D. subobscura ein richtungsbestimmender Einfluss

des Waldrandes feststeht, stellt sich die Frage nach der Flugrich-

tung in einer Waldschneise, wo die Fliegen die Wahl zwischen zwei

gegenüberliegenden Waldrändern haben. Wenn die Lichtverhält-

nisse auf beiden Seiten identisch sind, werden in der Mitte der

Schneise ausgesetzte Fliegen voraussichtlich beide Waldränder mit

gleicher Häufigkeit anfliegen. Nun sind in einer in Nord-Süd-

Richtung verlaufenden Schneise die Helligkeiten nicht gleich, denn
am Morgen steht die Sonne über dem östlichen Waldrand und
erhellt den westlichen, und am Abend sind die Verhältnisse umge-
kehrt. Es ist daher zu erwarten, dass sich die Fliegen infolge der

zeitlich verschiedenen Beleuchtung der Waldränder nicht gleich

auf die beiden Seiten des Versuchsgeländes verteilen, wobei nicht

entschieden werden kann, ob der Sonnenstand oder die hellen und
dunklen Waldränder den Ausschlag geben.

Ein günstiges Versuchsgelände fand sich in der Nähe von
Effretikon im Gebiet von Rappenhalden (Abb. 24). Die Schneise

bestand aus einer baumlosen, gemähten Wiese und aus Kleeäckern.

Buchenwälder, vermischt mit Rottannen, Eichen und Ahorn
bildeten die Grenzen des Einschnittes. Entlang jedem Waldrand
wurden 31 Köder in einem Abstand von 7 mausgelegt. AmOstrand

befanden sie sich wegen einem steil ansteigenden Bord ungefähr

1 m ausserhalb des Waldes; am Westrand lagen sie zum Teil in

Gebüschlücken des Waldrandes.

AmMorgen des ersten Fangtages wurden bei schönem Wetter

3100 Fliegen der Art D. subobscura und 3700 Fliegen der Art

D. obscura, die alle blau markiert waren, in der Mitte der Schneise

ausgesetzt. AmAbend, eine Stunde vor dem ersten Fang, erfolgte
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die Freilassung einer gleichen Anzahl von rot markierten Tieren.

Gesammelt wurde nur am Abend, da die Morgenfänge wegen der

tiefen Temperaturen nichts einbrachten. Die Fangergebnisse sind

in Tab. 16 zusammengestellt.

4 1. -v Hi
f i*- Vi If

JT A\» AUSSETZUNGSPUNKT % 1

A ä è !*• «WEST- OST- • ^TÉ IT f .RAND RAND #

»»
50 lOOr

Abb. 24.

Anordnung der Köder (Punkte) im Schneisenversuch.

Aus den Zahlen in Tab. 16 geht zunächst hervor, dass D. subob-

scura mit grösserem Erfolg wieder eingefangen wurde als D. obscura,

und dass das Fangergebnis bei den rot markierten Tieren beider

Arten besser ausfiel als bei den blau markierten. Die erste Beobach-

tung ist verständlich, da nach allen Erfahrungen D. obscura besonders
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Tab. 16.

Anzahlen der täglich gefangenen blau und rot markierten sowie unmarkierten
Tiere von D. subobscura und D. obscura im „Schneisenversuch", getrennt
angegeben für den Ostwaldrand und den Westwaldrand. Die meteorolo-
gischen Daten sind dem Bulletin der meteorologischen Zentralanstalt
entnommen.

Datum
Fangzeit

Temp.

in C

rei.
Feucht .

a

Wind Markier-
farbe

Ostrand Westrand Total

sub ob sub ob sub ob

28.8.58
I73O-I93O 21,5 82 NE

blau
rot
unmarkiert

18
24

101

10
3

13

16

5
45

4
3

13

34
29

146

14
6

26

29.8.
17 3C-I93O 20,3 91

blau
rot
unmarkiert

10
63

123

11
8

13

13
21

53

10

7
14

31
84

176

21
15
27

3O.8.
I73O-I93O 22,1 84 MW1

blau
rot
unmarkiert

36
85

208

33
32
19

23
63

189

16.
20
36

59
148
397

49
52

55

31.8.
173C-193C 19,4 67 :: 1

blau
rot
unnarkiert

95

55
98

36

59
36

26
33

13C

26

34
35

51
88

228

62

93
71

1.9.
1730-1930 14,7 S7 13 1

blau
rot
unmarkiert

10
19
43

10
15
12

7
20
25

7
12
14

17
39
68

17
27
26

Total
26.8. - 1.9.

blau
rot
unmarkiert

107
246
573

IOC
117

93

85
I42
432

63
76

112

192
388

1005

163
193
205

/r-zahl der eingefangenen markierten D. subobscura in "£ der ausgesetzten
j-T-z ahi der eingefangenen markierten D. obscura in $ der ausgesetzten

9,3
4,8

im Freiland anfälliger auf schlechte Witterungsbedingungen ist als

D. subobscura. Auch die zweite Beobachtung ist erklärbar: die blau

markierten Tiere waren bei diesem Versuch benachteiligt, weil

sie am Morgen bei niedriger Temperatur in betautes Gras aus-

geschüttet wurden. Zweifellos gingen dabei viele Tiere zugrunde.

Die rot markierten Fliegen wurden dagegen bei einer Temperatur
von 21° C über trockenem Gras ausgesetzt.

Die nach Markierfarbe, Waldrand und Art getrennt angege-

benen Häufigkeiten in Tab. 16 lassen sich für jeden Fangtag in drei

verschieden angeordneten Vierfeldertafeln miteinander vergleichen.

In Tab. 17 stehen die auf diese Weise berechneten Chi-Quadrate.

In einer ersten Anordnungsmöglichkeit (1, Tab. 17) soll für

I). subobscura und D. obscura geprüft werden, ob die beiden Markier-
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färben an beiden Waldrändern gleich häufig auftraten. Die ent-

sprechende Vierfeldertafel lautet beispielsweise bei D. subobscura

für den ersten Fangtag:

Ostrand Westrand

blau markiert 18 16

rot markiert 24 5

Tab. 17.

Chi-Quadrate von verschieden zusammengestellten Vierfeldertafeln nach den
Fangdaten im Schneisenversuch. * = Sicherung für Abweichung bei 5%
Irrtumswahrscheinlichkeit. Weitere Erklärungen im Text.

Anordnungsmöglich-
keit der Fangzah -

len in einer Vier-
feldertafel

Vierfelder-
tafel berech-
net für

71 der Tafeln für die ein2
Fängt age (Datum)

26.8. 29.8. 30.8.

einen

31.8. 1.9.

X für das
Total über
alle Fang-
tage

1
D. subobscura
D.obscura

6,26*
0,85

3,12 0,22
0,37

2,40
0,45

0,48 3,18
0,03

2
Ostrand
Westrand

*
4,31
0,93

9,51* 9,03*
1,94 3,66

0,84
0,01

0,18
0,63

14,46*
2,22

3
blau markiert
rot markiert

1,39
3,03

0,16 0,47
2,95 0,27

0,92
0,02 0,30

1,15
0,43

i

Nur bei D. subobscura ergibt sich am ersten Tag eine gesicherte

Abweichung von einer gleichmässigen Verteilung. Der gesicherte

Wert von 6,26 beruht darauf, dass am Ost ran d mehr rot

markierte, am Westrand dagegen mehr blau markierte In-

dividuen dieser Art gefangen wurden. Allem Anschein nach

flog D. subobscura am Abend des Aussetzungstages in umge-
kehrter Richtung als am Morgen, wobei wahrscheinlich die ver-

schieden beleuchteten Waldränder die Flugrichtung beeinflussten.

An den folgenden Tagen führten die morgendlichen und abend-

lichen Freilandflüge von D. subobscura zu einem Austausch über

die Schneise hinweg und damit zu einer homogenen Verteilung, die

bei D. obscura von allem Anfang an vorhanden war (ungesicherte

Chi-Quadrate unter i in Tab. 17). Für die Vermutung, dass D. subob-

scura unterschiedlich auf Lichthelligkeiten reagiert, spricht auch

die folgende Beobachtung: bis zum ersten Fang standen den blau

markierten Fliegen etwa zwölf Stunden, den rot markierten etwa

anderthalb Stunden für die Ausbreitung zur Verfügung. Nun
konnten die blau markierten Tiere etwa zu gleichen Teilen (18: 16)
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an den beiden Waldrändern gefangen werden, während bei den rot

markierten der Fangerfolg am Ostrand grösser war (24: 5). Da am
Morgen beim Aussetzen des blauen Musters die Temperatur nur
12° C betrug, setzte die Ausbreitung erst zu einem Zeitpunkt ein,

als die Schneise gleichmässig von der Sonne beschienen war. Die

Flugrichtung blieb daher dem Zufall überlassen. Am Abend
hingegen war der Ostrand sonnenbeschienen, der Westrand dunkel.

Da D. subobscura nach den Ergebnissen der Arenaversuche am
Abend die Tendenz hat, gegen das Licht zu fliegen, setzte bei dieser

Art eine gerichtete Ausbreitung gegen den Ostrand ein.

Die zweite Anordnungsmöglichkeit (2, Tab. 17) gibt für jeden

Waldrand gesondert darüber Aufschluss, ob blau oder rot markierte

Tiere bei den beiden Arten gleich häufig auftraten. Die für die

ersten drei Fangtage und das Total gesicherten Chi-Quadrate am
strand resultieren aus einer ungleichmässigen Verteilung: bei

D. subobscura überwogen die rot markierten Tiere, während bei

D. obscura von beiden Farben gleich viele oder mehr blau markierte

Fliegen gefangen wurden. Der bereits erwähnte Befund, dass die

beiden Arten nach dem Aussetzen in verschiedener Richtung flogen,

wird dadurch bestätigt. Allerdings sind die Verhältnisse am West-

rand nicht gleich aufschlussreich. Es wäre hier eine Mehrzahl von
blau markierten D. subobscura und von rot markierten D. obscura

zu erwarten, was aber nicht zutrifft.

In der dritten Anordnungsmöglichkeit (3, Tab. 17) wird ge-

sondert für das blaue und rote Muster untersucht, ob sich die beiden

Arten gleichmässig auf die zwei Waldränder verteilten. Die durch-

wegs ungesicherten Chi-Quadrate bestätigen diese Hypothese. Das
bedeutet aber, dass beide Arten die gleichen Waldseiten wählten.

Dieser Befund stimmt nicht mit der früheren Beobachtung über-

ein, wonach D. subobscura den helleren WTaldrand bevorzugt. Fasst

man hingegen beim roten Farbmuster die Fangergebnisse der ersten

zwei Tage zusammen, so ergibt die Vierfeldertafel ein gesichertes

X
2 von 5,46. Darin kommt zum Ausdruck, dass mehr Fliegen von

D. subobscura den am Abend helleren Ostrand anflogen.

Es gilt weiterhin zu prüfen, ob in der Verteilung der Fliegen auf

die beiden Waldränder mit der Zeit eine Änderung eintrat. Zu
diesem Zweck wird, gesondert für jede Art und Markierfarbe, der

prozentuale Anteil der amOstrand gesammelten markierten Fliegen

bestimmt und nach Cochran (1952, 1954, aus Linder 1960, S. 80)
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ein x
2 für die Regression dieser Prozentwerte berechnet. Die

Ergebnisse stehen in Tab. 18. Einzig für das rote Muster von
D. subobscura ergibt sich eine gesicherte negative Regression. Diese

beruht darauf, dass am ersten Tag die Fliegen am Ostrand über-

wogen, an den folgenden Tagen dann aber ein zunehmender Aus-

gleich bis zu einem annähernden Verhältnis von 3: 2 erfolgte.

Dieser Ausgleich dürfte auf die vermehrten Freilandflüge der Art

zurückzuführen sein. Dagegen blieb bei den rot markierten

Fliegen von D. obscura das Verhältnis zwischen den am Ost- und
Westrand gefangenen Tieren während des ganzen Versuches mehr
oder weniger unverändert, ebenso bei den blau markierten

Fliegen beider Arten.

Tab. 18.

y
2 -Zerlegung für die Fänge am Ostwaldrand im „Schneisenversuch". Das y

2

für Regression bezieht sich auf die Änderung des am Ostrand gefangenen
Prozentanteils der Fliegen an aufeinanderfolgenden Tagen.

Komponenten I 1

. sub oc scura D. obscura Freiheit sgrade

Hegression

Abweichung von
der Eegression

rot blau rot blau

10,55**

4,93

0,02

1,62

0,13

1,10

0,31

2,07

1

3

Total 15,48** 1,54 1,23 2,38 4

Zum Schluss soll die Verteilung der markierten Fliegen

mit derjenigen der unmarkierten verglichen werden. In

Abb. 25 ist der die 50%-Grenze übersteigende Anteil der Häufig-

keiten an einem Waldrand in Form von Säulen dargestellt, und

Abb. 25.

Zeitliche Änderung in der Verteilung der Fliegen auf die beiden Waldränder
im Schneisenversuch. Abb. a gilt für D. subobscura, Abb. b für D. obscura.
Die Säulen geben den die 50%-Grenze übersteigenden Anteil wieder und
weisen gegen denjenigen Waldrand, an dem mehr Fliegen gefangen wurden.
Weiss steht für die unmarkierten, schwarz für die rot markierten und
punktiert für die blau markierten Fliegen.
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zwar sind die Säulen gegen den Waldrand gerichtet, an dem mehr
Fliegen gefangen wurden. Abb. 25a veranschaulicht den grösseren

Fangerfolg am Ostrand bei D. subobscura, der für die markierten

und mit einer Ausnahme auch für die unmarkierten Fliegen gilt.

Es kommt dabei zum Ausdruck, dass die am Ostrand gelegenen

Köder ergiebiger waren, sei es wegen ihrer Lage vor der Gehölz-

grenze, oder sei es, weil sie in der abendlichen Flugperiode länger

im Licht lagen. Aus der Darstellung ist ebenfalls ersichtlich, dass

am ersten Fangtag die rot markierten Tiere am Ostrand stärker

vertreten waren als die blau markierten, dass sich aber dieser Unter-

schied im Verlaufe des Versuches zunehmend ausglich. Abb. 2bb

zeigt bei den markierten Fliegen von D. obscurci ebenfalls grössere

Häufigkeiten am Ostrand, bei den unmarkierten dagegen an drei

von fünf Tagen sowie gesamthaft einen grösseren Anteil am West-

rand. Dieser unterschiedliche Befund lässt erkennen, dass die Aus-

breitungsbewegung über die Schneise hinweg bei D. obscura gering

war, denn sonst müsste gegen das Ende der Fangperiode hin ein

Ausgleich in der Verteilung der markierten und unmarkierten

Fliegen stattgefunden haben.

Zusammenfassend ersehen wir, dass im Schneisenversuch Unter-

schiede zwischen der Ausbreitung von D. subobscura und D. obscura

zutage treten, die am ehesten auf Unterschiede in der Orientierung

zurückgeführt werden können. So flogen am Abend ausgesetzte

Fliegen der Art D. subobscura vermehrt gegen den im Licht liegenden

östlichen Waldrand der Schneise. Nach einigen Tagen erfolgte ein

Ausgleich zwischen den Waldrändern. D. obscura war von Anfang
an mehr zufallsmässig auf die Waldränder verteilt. Diese Ergeb-

nisse bringen einen Artunterschied zur Geltung, der in bestem Ein-

klang mit den in den Arenaversuchen gemachten Beobachtungen
steht.

X. RESISTENZ GEGENTROCKENHEIT

Die Ausbreitungsversuche am Waldrand belegen, dass zum
Lebensraum von D. subobscura ausser dem Wald auch das freie

Feld gehört. Da es dort im allgemeinen trockener ist als im WT

aldin-

nern, sollte diese Art Trockenheit gut ertragen können. Die Trocken-

heitsresistenz müsste sich darin äussern, dass D. subobscura bei

einem niedrigen Feuchtigkeitsgehalt der Luft länger zu leben
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imstande ist als D. obscurci. Zur Prüfung dieser Frage wurde ein

..Austrocknungsversuch"' angesetzt.

Zwei mit durchlöchertem Metalldeckel aufeinandergestellte

Glastuben von 5,5 cm Höhe und 2 cm Durchmesser bildeten eine

Trockenkammer (Abb. 26). Der untere Tubus enthielt 10 cm3

Schwefelsäurelösung der Konzentration 43,4% oder eine gleiche

Menge der Konzentration 55,9%. Die erste

Lösung bewirkte im oberen, als Fliegen-

behälter dienenden Tubus eine relative Luft-

feuchtigkeit von 50%, die zweite eine solche

von 25%, wenn als Versuchstemperatur 25° C
gewählt wurde (nach Wilson 1921). Insge-

samt fanden für jede der ausgesuchten

Feuchtigkeiten 36 solche Trockenkammern
Verwendung. Die im Versuch benützten Tiere

stammten aus natürlichen Populationen und
waren in der Nähe von Zürich am Vortag

gesammelt worden. Aus dem Fang wurden
die Männchen heraussortiert, über Nacht auf

Maisfutter gesetzt und am folgenden Morgen
zu zehn Individuen getrennt nach Arten in

die Glastuben gebracht. Der Zusammen-
schluss von zwei Tuben zu einer Trocken-

kammer erfolgte für alle Tuben gleichzeitig.

In Abständen von zwei Stunden wurden von
jeder Art und Feuchtigkeit zwei Kammern
nach toten Fliegen untersucht und darauf

aus dem Versuch eliminiert. Als tot galten

alle Fliegen, die nach dem Öffnen der Tuben nicht davonflogen

oder davonliefen. Abb. 27 zeigt die mit der Zeit eintretende

Häufigkeitsabnahme der überlebenden Tiere.

Vorerst scheint es, als ob bei 50% Feuchtigkeit D. obscur a, bei

25% Feuchtigkeit D. subobscura etwas länger überlebte. In der

rechnerischen Auswertung wird die Todeshäufigkeit je Art und
Feuchtigkeit als Funktion des Logarithmus der Zeit dargestellt.

Die so entstehende Kurve ist eine logarithmische ,, Sterbekurve".

Mit Hilfe der Flächenmethode von Behrens und Kärber (aus

Van Der Waerden 1957, S. 211) lässt sich nun eine mittlere Lebens-

dauer für jede Art berechnen. Diese Masszahl gibt die Zeit an, nach

Abb. 26.

Trockenkammer für
den Austrocknungs-

versuch.

A = Fliegenbehälter;
B = Säurebehälter;
C = durchlöcherte

Metalldeckel;
D = Dichtung.
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der noch 50% aller Tiere am Leben sind. Die mittlere Lebensdauer,

ihre Streuung sowie die Prüfung ihrer Differenz sind in Tab. 19

enthalten.

ANZAHL LEBERLEBENDE

10

25%

STUNDEN

ANZAHLLEBERLEBENDE 50%

16 STUNDEN

Abb. 27.

Abnahme der Anzahl überlebender Fliegen im Austrocknungsversuch bei

25% relativer Feuchtigkeit (Abb. a) und bei 50% relativer Feuchtigkeit
(Abb. b). Abszisse: Anzahl Stunden nach Beginn des Versuches. Ordinate:
Anzahl überlebende Fliegen pro Tubus (Mittel zweier Ablesungen). Die
ausgezogene Linie gilt für D. subobscura, die gestrichelte für D. obscura.

Bei den beiden getesteten Feuchtigkeiten überlebte D. obscura

weniger lang als D. subobscura. Die durchschnittlichen Lebenszeiten

der Arten sind jedoch bei keiner der Feuchtigkeiten gesichert

voneinander verschieden.

In Bezug auf das Versuchsmaterial sind noch zwei Beobach-

tungen von Perttunen (1956) erwähnenswert. Nach seinen Unter-
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suchungen über die Trockenresistenz von D. melano gaster beein-

flusste das Geschlecht der Tiere das Versuchsergebnis, indem sich

die Weibchen gegenüber grosser Trockenheit widerstandsfähiger

als die Männchen zeigten. Ebenso waren die Resultate uneinheit-

lich, wenn verschieden alte Fliegen verwendet wurden.

Tab. 19.

Mittlere Lebensdauer von D. subobscura und D. obscura (Logarithmus und
Stunden) im Austroeknungsversuch. Bei 5% Irrtumswahrscheinlichkeit
beträgt der Faktor g 1,96; die Unterschiede zwischen den mittleren Lebens-
zeiten sind somit nicht gesichert (nach Van der Waerden 1957, S. 336.
Tafel 3).

25 fo relative Feuchtigkeit 50 $ relative Feuchtigkeit

suboh:;cura obscura subob scura oh scura

Logarithmus der
mittleren Lebens-
dauer mit Streuung-

0,968 - 0,042 0,872 Ì 0,044 1,010 ì 0,04 0,983 - 0,039

3£ittlere Lebensdauer
in Stunden 9)29 7,45 10,23 9,62

t 1,60 0,47

XI. DISKUSSION

Aus den Ergebnissen ihrer Ausbreitungsversuche mit D. pseudo-

obscura folgerten Dobzhansky & Wright (1943, 1947), dass sich

diese Art einerseits zufallsmässig und unabhängig vom Populations-

druck über das Gelände ausbreitet, dass andrerseits aber auch die

Mikroumgebung, vor allem die Vegetation, das Ausbreitungsge-

schehen beeinflusst. Die vorliegende Arbeit lässt die Ausbreitung als

hochkomplizierten Vorgang erscheinen, der sowohl von der allge-

meinen physiologischen und verhaltensmässigen Konstitution der

Art wie auch von den verschiedensten Aussenbedingungen abhängt.

Die Ausbreitung erfolgt dann zufallsmässig, wenn die mittleren

zurückgelegten Distanzen proportional mit der Quadratwurzel aus

der Zeit zunehmen. Im Hauptversuch „Wangenerwald" zeigte sich

eine solche Zunahme in den ersten vier Tagen; später trat eine

Verzögerung ein. In anderen Versuchen („Adlisberg'", „Chäsberg")

waren die Werte für die mittleren Distanzen von allem Anfang an
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höher als erwartet, so dass hier von einer zufallsmässigen Ausbreitung

nicht die Rede sein kann. Vielmehr schien sich in diesen Versuchen

der nach dem Aussetzen hohe Populationsdruck zu manifestieren.

Bei zufallsmässiger Ausbreitung ist es naheliegend, diese mit der

Gasdiffusion zu vergleichen, deren Ursache die Temperaturbe-

wegung der Moleküle ist. Die Diffusion hängt von der mittleren

Geschwindigkeit der Gasmoleküle und damit von der Temperatur,

gleichzeitig aber auch von der Anzahl der intermolekularen Zusam-
menstösse ab. Dieses Modell ist jedoch nur teilweise anwendbar, da

bei der Ausbreitung Richtungsänderungen weniger durch die

Interaktion der Fliegen als durch den Aktivitätstrieb und die Um-
weltfaktoren bestimmt werden. Immerhin sollte wie bei der Gas-

diffusion eine Temperaturabhängigkeit der Ausbreitungsgeschwin-

digkeit zu beobachten sein, sofern eine erhöhte Temperatur eine

grössere individuelle Fluggeschwindigkeit zur Folge hat. Tatsäch-

lich fanden Dobzhansky & Wright (1943, 1947) eine solche

Beziehung bei D. pseudoobscura. Nun waren bei den Versuchen mit

dieser Art die Witterungsbedingungen günstig: die Temperatur
aufeinanderfolgender Tage schwankte viel weniger als im Wan-
generwald, und bei jedem der Versuche in San Jacinto war die

Durchschnittstemperatur um einige Grade höher. Im Versuch

,, Wangenerwald" erwies sich der Temperaturbereich von 14—22° C
als zu gross und die Durchschnittstemperatur für die drei Farb-

muster als zu konstant, um die Abhängigkeit der Ausbreitung von
der Temperatur nachweisen zu können.

Im Einzelversuch mögen viele Aussenfaktoren interferieren,

die den Ausbreitungsvorgang als schwer analysierbar erscheinen

lassen. Über längere Zeiträume hinweg betrachtet dürften sich

hingegen die Einflüsse ausgleichen. Die Ausbreitung ist wohl im
ganzen gesehen ein ruhiger Prozess, der sich im Rahmen der nor-

malen Tieraktivität abspielt. So haben Dobzhansky und Wright
(1947) berechnet, dass die Streuung bei D. pseudoobscura nach einem

Jahr etwa 0,72 km beträgt, und dass sich im selben Zeitraum die

Hälfte der Nachkommenschaft der untersuchten Population über

einen Kreis von 0,85 km Radius, 99% über einen Kreis von 2,2 km
Radius verteilt. Bei D. subobscura und D. obscura ist die Ausbrei-

tungsgeschwindigkeit etwa dreimal kleiner, so dass diese Arten in der

gleichen Zeit auch über ein kleineres Gebiet ausschwärmen werden.

Die Hauptaufgabe der vorliegenden Arbeit war es, Unterschiede
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in der Ausbreitungsleistung der beiden Arten D. subobscura und
D. obscurci aufzudecken. Bei fast allen Faktoren, die das Aus-
breitungsgeschehen beeinflussen, wurden solche Unterschiede ge-

funden. Sie sind aber komplexer Natur und können deshalb nicht

generell erfasst werden. Für das Verständnis des differenzierten

artspezifischen Verhaltens bedarf es der Einsicht in morphologische

und physiologische Artunterschiede.

Die beiden zur obscura-Gruppe gehörenden Arten zeigen eine

grosse morphologische Ähnlichkeit. Die Weibchen von D. obscurci

sind im Durchschnitt etwa 0,1 mm, die Männchen etwa 0,2 mm
länger als die gleichen Geschlechter von D. subobscura. Die Flügel

der Weibchen von D. obscur a sind aber gleich lang, diejenigen der

Männchen von dieser Art nur 0,1 mmlänger als die Flügel des

entsprechenden Geschlechts von D. subobscura. Obschon also

D. subobscura die kleinere Art ist, hat sie beinahe gleich lange

Flügel wie D. obscura. Reed et al. (1942) massen die Flügelschlag-

frequenz bei amerikanischen Drosophila&rten und versuchten

damit, physiologische Unterschiede zwischen Rassen und Arten

aufzudecken. Als Index für die Frequenz nahmen sie den Quotienten

Thoraxvolumen : Flügelfläche. Da nun D. subobscura im Verhältnis

längere Flügel hat als D. obscura, müsste ihre Flügelschlagfrequenz

entsprechend niedriger sein. Ob daraus eine geringere Ausbreitungs-

geschwindigkeit resultiert, kann allerdings nicht gesagt werden.

Tatsächlich stellten wir fest, dass D. subobscura unter ähnlichen

ökologischen Bedingungen (Versuch „Wangenerwald") unter Um-
ständen weniger weit flog als D. obscura.

Die anhand unserer Versuche festgestellten physiologischen

Unterschiede zwischen den beiden Arten seien im folgenden kurz

zusammengef asst :

1. D. obscura ist empfindlicher auf niedrige Temperaturen

(unter etwa 16° C); die Folge davon ist eine geringere

Ausbreitungsgeschwindigkeit.

2. D. subobscura ist aktiver bei höherer relativer Luftfeuchtig-

keit, D. obscura bei niedrigerer relativer Luftfeuchtigkeit.

Wennwir annehmen, dass optimale Bedingungen die Fliegen

zur Trägheit veranlassen (Behaglichkeitsbedingungen), so

erscheint D. subobscura als trockenadaptierte, D. obscura

hingegen als feuchtadaptierte Art.
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3. D. subobscura ist stärker positiv phototaktisch.

4. D. obscura ist witterungsanfälliger als D. subobscura.

Die unter 1. und 2. erwähnten artspezifischen Unterschiede sind im
Laboratoriumsversuch bestätigt worden (Koch und Burla, 1962).

Bei D. subobscura stimmen also die physiologischen Reaktionen

mit der Tendenz überein, sich über das Freiland auszubreiten, wo
grössere Schwankungen in den physikalischen Umweltbedingungen
auftreten. Welche Reaktionen es der Art erlauben, unter den

vermehrt sich ändernden Bedingungen des Freilandes auszukom-

men, ist nicht bekannt. Taylor und Kalmus (1954) glauben,

dass sich bei Drosophila primär eine erhöhte Sehschärfe in der

Dämmerung entwickelt hat. In der Folge verschob sich die Flug-

periodizität, die bei tropischen Arten nicht vorhanden ist, gegen

frühere und spätere Tageszeiten ; erst sekundär soll sich eine grössere

Trockenresistenz entwickelt haben. Unsere Beobachtungen stimmen
hierhin überein, indem D. subobscura ausgedehntere Flüge in der

Dämmerung aufs Freiland unternimmt und resistenter gegen

Trockenheit zu sein scheint. Die grössere Toleranz von D. subobscura

gegenüber klimatischen Extremwerten ist ein gutes Argument für

die Erklärung der euryöken Verbreitung dieser Art.

Eine zusätzliche Information über artspezifische Verhaltens-

unterschiede gibt der Vergleich der Ausbreitungsrate aller in dieser

Beziehung untersuchten Drosophilaàrten. Obschon die Berechnungs-

grundlage dieselbe ist, beruht dieser Vergleich nur auf groben

Schätzungen und muss zudem mit Vorsicht aufgefasst werden, da

die Versuchsbedingungen nicht identisch waren und die tägliche

Flugdauer bei Arten der gemässigten und tropischen Klimate

verschieden ist. Die durchschnittlichen Varianzen betragen bei

D. pseudoobscura, einer Art der gemässigten Zone, 1500 —8000 m2

pro Tag (Dobzha^sky und Wright 1943, 1947), bei D. willistoni,

einer tropischen Art, 30—605 m2 pro Tag (Burla et al. 1950),

bei D. subobscura 2100 —2200 m2 pro Tag und bei D. obscura

1600 —3100 m2 pro Tag. Die beiden letztgenannten Arten sind

ebenfalls in der gemässigten Zone verbreitet. Der Vergleich zeigt

zuerst einmal, dass die Ausbreitungsgeschwindigkeit von D. sub-

obscura und D. obscura von der gleichen Grössenordnung ist wie

diejenige von D. pseudoobscura. Die etwa dreimal grössere Geschwin-

digkeit von D. pseudoobscura mag davon herrühren, dass bei den
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Versuchen mit dieser Art die Köderarme über einen Kilometer lang

waren, d.h. etwa fünfmal länger als in unseren Versuchen. Die

Individuen mit grosser Flugdistanz wurden deshalb besser erfasst.

Im weiteren ist aus dem Vergleich ersichtlich, dass sich die Arten

der gemässigten Klimate wesentlich schneller ausbreiten als die-

jenigen der Tropen. Auch die Ausbreitungsgeschwindigkeit von

D. melanogaster ist etwa 20 mal kleiner als diejenige von D. pseualo-

obscura (Dobzhansky und Wright, 1943). D. melanogaster, heute

eine kosmopolitische Art, stammt auch aus den Tropen. Die

Sessilität tropischer Arten beruht darauf, dass sie Nahrungs-

spezialisten sind. Nach Dobzhansky (1956) ist die Futterspezialisa-

tion dort gross, wo mehr Futterarten und mehr Tierarten vor-

kommen. Die ökologische Plastizität ist deshalb eingeschränkt.

Aus der Spezialisation resultiert eine Ortstreue, die bei tropischen

Arten weitgehend chemotaktischer Natur ist. Die bei D. obscura

beobachtete Ortsgebundenheit an den Wald dürfte hingegen eher

optisch bedingt sein.

Beim Vergleich von Ausbreitungsleistungen verschiedener Arten

muss man sich auch fragen, ob die Köderfangmethode genügend

objektive Resultate liefert. Es lässt sich denken, dass der rasch

sich ändernde Köderzustand Streuungen im Fangergebnis bewirkte,

wobei allerdings beide untersuchten Arten gleichsinnig auf diese

Änderungen reagierten. Aus faunistischen Erhebungen geht hervor,

dass D. subobscura und D. obscura relativ polyphag sind. Nach
Dobzhansky et al. (1956) und Brita da Cunha et al. (1957)

fressen subtropische Drosophilaarten im Gegensatz zu den tro-

pischen viele Hefearten; andrerseits ziehen sie bestimmte Hefearten

vor. Diese potentielle Polyphagie verleiht den subtropischen Arten

eine grosse ökologische Plastizität. Der Befund dürfte auch für

D. subobscura und D. obscura zutreffen. Taylor (1952) hat für

den DrosophilaÎRng eine spezielle Saugmaschine konstruiert, die von

Aussenfaktoren unabhängige Ergebnisse liefert. Für unsere aus-

gedehnten Versuche wurde jedoch aus mancherlei Gründen auf die

Anwendung solcher Apparate verzichtet.

Neben dem Vergleich der Ausbreitungsleistung von D. subobscura

und D. obscura ist auch das Orientierungsverhalten der beiden

Arten einer näheren Betrachtung wert. Wenn nämlich während
des Fluges eine Orientierung nach bestimmten Umweltfaktoren

erfolgt, ist die Hypothese der zufallsmässigen Ausbreitung in
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Frage gestellt. Flugfähige Insekten werden sich vor allem optisch

und geruchlich orientieren. Ebenso können der Wind und das

erdmagnetische Feld richtungsbestimmend wirken. Während über

alle diese Orientierungsfaktoren bei einzelnen Insekten schon

einiges bekannt ist, z. B. über die optische und geruchliche Orien-

tierung bei Bienen und Schmetterlingen, oder über den Einfluss

des Erdmagnetfeldes bei Flügen von Schmetterlingen und Mai-

käfern (Schneider 1960), weiss man bei Drosophila wenig darüber.

Einzig vom Licht kann gesagt werden, dass es offenbar bei Droso-

phila als Stimulans wirkt, indem es die Aktivität reguliert

(Dobzhansky und Epling 1944, Koch und Burla 1962). Unsere

Versuche belegen einen wesentlichen, verhaltensbestimmenden

Einfluss des Lichtes vor allem bei D. subobscur a: Häufung am
Waldrand, vermehrtes Aufsuchen von lichten Stellen im Wald-
innern, morgendliches und abendliches Ausschwärmen aus dem
Wald ins freie Feld hinaus, differenzierte Reaktion im Freiland auf

sonnenbeschienene und dunkle Waldränder. Die Arenaversuche

lassen deutlich erkennen, dass das optische Verhalten bei D. sub-

obscura ausgeprägter ist als bei D. obscura, da sie auf den Waldrand,

die Sonne und die Helligkeit des Himmels reagiert. Bei Aus-

breitungsversuchen in heterogenem Gelände findet dieses unter-

schiedliche Orientierungsverhalten seinen Ausdruck in der ver-

schiedenen Ausbreitungsleistung der beiden Arten.

Die differenzierteren sinnesphysiologischen Reaktionen sowie

die grössere Toleranz gegenüber klimatischen Extremwerten bei

D. subobscura machen es wahrscheinlich, dass diese Art ökologisch

plastischer ist als D. obscurci. Dieser Befund stimmt mit demjenigen

von Burla (1951) überein, wonach D. subobscura die grössere

ökologische Valenz besitzt.

ZUSAMMENFASSUNG

Markierte Individuen von D. subobscura und D. obscur a wurden
in den Jahren 1957 —1960 an sechs verschiedenen Plätzen im
Kt. Zürich ausgesetzt und während der darauffolgenden Tage
mittels Köder und Netz wieder eingefangen. Die Versuche sollten

über die Ausbreitungsgeschwindigkeit der beiden Fliegenarten und
deren Beeinflussung durch Umweltfaktoren sowie über die Art-
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Spezifität des Ausbreitungsverhaltens Ausschluss geben. Die Zahl

der pro Versuch ausgesetzten Fliegen lag in der Regel zwischen

5000 und 10 000 je Art. Der Anteil der wieder eingefangenen Fliegen

schwankte bei D. subobscura zwischen 7 und 13%, bei D. obscura

zwischen 5 und 19%.
In einer ersten Versuchsreihe befand sich der Freilassungsort im

Waldinnern. Die Varianz als Mass für die Ausbreitungs-

geschwindigkeit stieg während vier Tagen bei D. subobscura auf

10 660 m2
, bei D. obscura auf 14 530 m2

. Diese Masszahlen sind

etwa dreimal kleiner als die für die nordamerikanische Art

D. pseudoobscura berechneten. In der gleichen Zeit legten die

Fliegen von D. subobscura mittlere Distanzen bis zu 101 m, die-

jenigen von D. obscura solche bis zu 114 mzurück. Die Ausbreitung

kann in den ersten vier Tagen nach dem Aussetzen bei beiden

Arten vom Populationsdruck unabhängig und rein zufällig sein;

später tritt eine Verzögerung ein. Statistische Prüfverfahren

ergeben, dass sich D. obscura im Wald gleich schnell oder schneller

ausbreitet als D. subobscura. Beide Arten halten sich auch im
Kronendach der Bäume auf; im Waldinnern ist D. obscura in den

Baumkronen die häufigere Art.

In einer zweiten Versuchsreihe wurde der Freilassungsort an

den Waldrand verlegt. Die mittlere, während zweier Tage
vom Waldrand ins freie Feld hinaus zurückgelegte Distanz mass
bei D. subobscura 22 m, bei D. obscura 9 m. VomWaldrand in den

Wald hinein wurden von beiden Arten etwa 26 m zurückgelegt.

Der statistische Vergleich dieser Zahlen zeigt, dass I). subobscura

vom Waldrand sowohl ins freie Feld hinaus wie in den Wald hinein

fliegt. D. obscura hingegen meidet das offene Feld und breitet sich

fast ausschliesslich in den Wald hinein aus.

Einzelne Umweltfaktoren wirken verschieden stark auf die

Ausbreitungsaktivität der beiden Arten. So verzögern schlechtes

Wetter und niedere Temperaturen die Ausbreitungsgeschwindig-

keit bei D. obscura in stärkerem Mass als bei D. subobscura. Eine

direkte Abhängigkeit der Ausbreitungsleistung von der Temperatur,

wie sie bei D. pseudoobscura und bei D. willistoni nachgewiesen

wurde, tritt bei D. obscura nicht in Erscheinung. D. subobscura

schwärmt weniger intensiv bei erhöhter Temperatur, während eine

hohe relative Luftfeuchtigkeit aktivierend auf diese Art wirkt.

D. subobscura ist auch stärker positiv phototaktisch.
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Ein 60 m breiter Fluss wird von D. subobscura mit grösserer

Leichtigkeit überquert als von D. obscura. Die Flüsse des schwei-

zerischen Mittellandes bilden für die erstgenannte Art keine Aus-

breitungsschranken.

Drei verschiedene, im Gelände aufgestellte Arenatypen dienten

zur Prüfung des Orientierungsverhaltens. Beide Arten richten sich

visuell nach dem Waldrand aus, wobei die Reaktionen bei D. subob-

scura viel ausgeprägter sind. Ausserdem beeinflussen bei dieser Art

auch die Helligkeit des Himmels, die Bewölkung sowie die auf- und
untergehende Sonne die Flugrichtung. Im freien Feld sind die Orts-

veränderungen ungerichtet.

Auch im Freilandversuch zeigt sich, dass optische Eindrücke

das Ausbreitungsverhalten bestimmen. Wenn die Fliegen inmitten

einer Waldschneise ausgesetzt werden, fliegen sie mit verschiedener

Häufigkeit die beiden Waldränder an. Diese Reaktion tritt wiederum
bei D. subobscura deutlicher in Erscheinung.

In einem Austrocknungsversuch lebte D. subobscura bei 50%
wie auch bei 25% relativer Feuchtigkeit durchschnittlich länger als

D. obscura. Bei keiner der beiden Feuchtigkeiten sind aber die

Unterschiede statistisch gesichert.

Die Ausbreitung ist bei den beiden untersuchten Arten ein

komplexes Geschehen. Sie resultiert nicht nur aus einer zufälligen,

ungerichteten Bewegung der Fliegen, sondern wird auch wesentlich

durch physiologische Bedingungen, durch Umwelteinflüsse und
durch ein Orientierungs verhalt en bestimmt. Die aus faunistischen

Erhebungen gewonnenen Erkenntnisse über die verschiedene

ökologische Plastizität der beiden Arten werden bestätigt: zur

grösseren ökologischen Valenz von D. subobscura kommt die grössere

Ausbreitungspotenz im freien Feld und eine grössere Resistenz

gegen extreme Witterungsbedingungen.

RÉSUMÉ

Pendant les années 1957 à 1960, des individus marqués des deux
espèces D. subobscura et D. obscura ont été lâchés à diverses reprises

en trois points du canton de Zürich et capturés les jours suivants

grâce à des appâts et des filets, afin de déterminer leurs vitesses de

dispersion respectives, l'influence des facteurs externes et les

modalités spécifiques de leur comportement d'orientation.
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Le nombre de mouches lâchées était dans la règle de 5 000 à

10 000 individus de chaque espèce par expérience, et la proportion

des captures variait entre 7 et 13% pour D. subobscura et entre

5 et 19% pour D. obscura.

Dans une première série d'expériences, les mouches furent

lâchées au milieu d'un bois. La variance, prise commemesure de la

vitesse de dispersion, s'éleva, au cours de 4 jours, à 10 660 m2 pour

D. subobscura et à 14 530 m2 pour D. obscura, mesures qui sont en-

viron trois fois plus petites que celles qui ont été calculées pour

l'espèce nord-américaine D. pseudoobscura. Les distances absolues

maximum couvertes furent de 101 mpour D. subobscura et de 114 m
pour D. obscura. Pendant les quatre premiers jours, la dispersion,

chez les deux espèces, peut être indépendante de la pression de

population et purement fortuite; plus tard, il se produit un ralen-

tissement. L'analyse statistique montre que, dans la forêt, D. obscura

se disperse aussi rapidement ou plus rapidement que D. subobscura.

Les deux espèces se trouvent aussi dans la couronne des arbres, où

D. obscura est la plus fréquente.

Dans la deuxième série d'expériences, les mouches furent lâchées

à la périphérie du bois. La distance moyenne parcourue en direction

du terrain découvert fut de 22 m en deux jours pour D. subobscura

et de 9 men deux jours pour D. obscura. En direction de l'intérieur

du bois, les deux espèces ont couvert en moyenne 26 m dans le

mêmetemps. Les comparaisons statistiques montrent que D. subob-

scura se répand indifféremment dans le bois ou à l'extérieur, tandis

que D. obscura évite le terrain découvert et se répand presque exclu-

sivement dans la forêt.

Les facteurs externes agissent différemment sur les deux

espèces: le mauvais temps et une température basse ralentissent

davantage la dispersion de D. obscura que celle de D. subobscura,

mais il n'apparaît pas de corrélation directe entre la dispersion et la

température telle que celle qui a été constatée chez D. pseudo-

obscura et D. willistoni. D. subsobscura essaime moins par tempéra-

ture élevée, tandis qu'une humidité de l'air élevée a une action

stimulante sur cette espèce. Elle a aussi un plus fort phototropisme

positif. D. subobscura franchit une rivière de 60 m de large plus

facilement que D. obscura. Pour cette première espèce les cours

d'eau du plateau suisse ne constituent pas un obstacle à la dis-

persion.
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Le comportement d'orientation a été examiné à l'aide de trois

types d'arènes disposées sur le terrain. Les deux espèces s'orientent

visuellement d'après la lisière de la forêt et les réactions de D.

subobscura sont beaucoup plus accentuées. Chez cette espèce la

clarté du ciel, la nébulosité, la direction du soleil levant ou couchant

influencent aussi la direction de vol. En terrain découvert, les

déplacements ne sont pas orientés. Quand les mouches sont lâchées

au milieu d'une coupure entre deux bois, elles se dirigent en nombre
inégal vers les deux lisières. Cette réaction aussi est plus nette chez

D. subobscura.

Dans des expériences de dessication à 50% et à 25%, D. subob-

scura a survécu en moyenne plus longtemps que D. obscura, mais

les différences ne sont pas statistiquement significatives.

Chez les deux espèces en question la dispersion est donc un
processus complexe, qui n'est pas simplement le résultat de déplace-

ments fortuits et non dirigés, mais elle dépend essentiellement de

conditions physiologiques, d'influences du milieu et du comporte-

ment spécifique d'orientation. La plus grande puissance de disper-

sion de D. subobscura en terrain découvert et sa moindre sensibilité

aux conditions météorologiques extrêmes corroborent les consta-

tations basées surla faunistique, de plus grande plasticité écologique

de cette espèce.

SUMMARY

D. subobscura and D. obscura are two closely related species

which are both abundant in Swiss forests. In order to study their

dispersal performance several release experiments were made using

flies marked with an adhesive colouring powder. Of each species

5000-10 000 individuals were liberated and thereafter recaptured

at intervals from 12 to 24 hours. The proportion of recaptures

was 7-13% for D. subobscura and 5-19% for I), obscura.

Inside the woods the dispersal rates were either similar in both

species or slightly larger for D. obscura. In some experiments the

flies dispersed randomly; in others there was a tendency of both

species to move at a higher rate in the first few days, pointing to

a dependence of dispersal rate upon population density. Vertical

movements were shown to be more pronounced in D. obscura.

When released at the edge of a forest, D. subobscura moved equally
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fast into the wood as out into open fields, whereas D. obscura appeared

to avoid the open area. Environmental factors such as rain and
low temperatures have a marked influence upon the magnitude of

dispersal rates, especially evident in D. obscura. At high tempera-

tures and low aerial humidities D. subobsciira is the less active of

the two.

When released on the bank of a river sixty meters wide, the

majority of D. obscura remained on the bank of release, whereas

D. subobsciira crossed the river in appreciable numbers. This

experiment as well as those made on edges of forests indicate that

D. subobsciira is able to navigate in the open country.

In order to test whether this ability depends upon visual orienta-

tion, flies were exposed in arenas to the contour of the edge of a

forest. Whereas D. obscura behaved in an unpredictable manner,

D. subobsciira concentrated in the arena in a manner indicating

orientation either towards or away from the wood. The movements
especially in D. subobscura were also influenced by the sun's position.

On the whole, dispersal proved to be a complex phenomenon.
Displacement is not due to chance but depends upon physiological

conditions, environmental factors and on specific orientation

behavior. The greater dispersal rate of D. subobscura on open land

and its more marked independence towards extreme meteorological

conditions thus corroborate what was already known of its much
greater ecological plasticity.
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