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ABSTRACT

The Drift and its Ecological Significance. Expevimental Investigation on Ecdyonurus venosus
(Fabr.) in a Stream Model

‘With one-factor experiments, the drift of larvae of Ecdyonurus venosus has been analysed in
a stream model. The distances travelled by drifting animals as a function of water velocity have
been determined, as well as some drift rhythms. Drift-inducing factors are principally scarecity of
food (lack of periphyton) and movement of substrate. Induction of drift by small water velocities
can be caused by insufficient oxygen supply. The typical drift minimum during the final larval
instar is said to be caused by a pseudo-pupal stage. After temperature shocks of 4-5°C respectively,
the animals acclimate within 2 days. An increase in temperature induces a decrease in drift reates
and vice versa. Sex, predation and competition do not influence drift. The mean flight range of
the imagoes (flight-mill) is 2,794 m, the maximum upstream movement of the larvae 140 m/24 h.
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1. Einleitung

Unter dem Begriff «organische» oder «organismische» Drift (organic drift), der
1954 von MULLER [63] eingefiithrt wurde, versteht man allgemein eine Ortsverinde-
rung von Organismen gleichsinnig zur Stromung. Als Organismen kommen neben
terrestrischen Tieren und Pflanzen insbesondere die Invertebraten des Fliesswasser-
benthos in Frage. In der vorliegenden Arbeit bleibt der Begriff «Drift» ausschliesslich
auf diese Gruppe angewandt.

Der gegenwiirtige Stand des Wissens iiber dieses ubiquitire natiirliche Phiinomen
ist in drei neueren Literaturarbeiten zusammengefasst: WATERS [105], BOURNAUD
und THIBAULT [12] und MULLER [69]. Trotz der Fiille des (weitgehend deskriptiven)
Materials ist nicht zu iibersehen, dass ein allgemeineres Verstindnis kausaler Zu-
sammenhinge und des Zustandekommens der Drift noch weitgehend fehlt. Dies ist
vor allem darauf zuriickzufiihren, dass die Arbeiten in den verschiedensten Ge-
wissertypen, in verschiedensten geographischen Regionen, mit verschiedensten
Tierarten und auch unter verschiedenster Thematik durchgeftihrt worden sind. Dazu
kommt, dass experimentelle Arbeiten, welche allein die Wirkung von Umweltein-
fliissen sauber zu untersuchen erlauben, nur in bescheidener Zahl vorliegen: fiir
Gammariden HucHEs [40], MEIJERING [58], flir Plecopteren SCHWARZ [87], MADSEN
[54], fiir Ephemeropteren BuTtz [11], MADSEN [53] und HILDEBRAND [37].

Die Grundidee der vorliegenden Arbeit war, diese Liicke fiillen zu helfen, d.h.
rein experimentell moglichst viele Aspekte der Drift zu untersuchen, und dies an
einer einzigen Tierart, um damit eine kompaktere Ubersicht iiber den Einfluss ver-
schiedener Faktoren auf die Drift zu erhalten.
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In Anlehnung an Scuwarz [87] sollten die Rhythmik aufgenommen, analog zu
Erviorr [27] der Driftweg bestimmt und Beobachtungen tiber Kompensations-
moglichkeiten gemacht werden. Bei den driftbeeinflussenden Faktoren interessierten
endogene (Entwicklungsstadium, Geschlecht) und exogene. Biotische Faktoren, wie
Futterangebot, Riauber, Konkurrenz, stehen hier abiotischen gegeniiber (Tempera-
turschock, Hochwasser, kleine Stromungsgeschwindigkeiten).

Bei den beiden letztgenannten Einfliissen ging es darum, im Rahmen der experi-
mentellen Moglichkeiten die Faktorenkomplexe so weit aufzuschliisseln, dass der
jeweils wirksame Ausldsungsmechanismus erkennbar wurde. Zwei wesentliche drift-
beeinflussende Groéssen konnten aus technischen Griinden nicht untersucht werden:
Licht und Populationsdichte.

Experimentelle Arbeiten laufen oft Gefahr, sich von der urspriinglichen, aus
Beobachtungen in der Natur hergeleiteten Fragestellung zu entfernen und Resultate
zu liefern, welche nicht mehr an natiirlichen Verhiltnissen iiberpriift werden kénnen;
die Frage nach dem Sinn des Ganzen ist dann berechtigt. Um diese Gefahr wenigstens
so klein als mdglich zu halten, wurden alle Ergebnisse mit Literaturangaben aus
Felduntersuchungen und iiber andere Tierarten sowie mit eigenen Beobachtungen
verglichen.

2. Methodik
2.1 Das Versuchsobjekt

Fiir die Experimente wurde nur eine Tierart verwendet: Ecdyonurus venosus
(Fabr.)?) (Ephemeroptera, Heptageniidae). Fundort: T6ss bei Sennhof, 7 km ober-
halb Winterthur. Die Larven wurden durch «Kicksampling» gesammelt. Das Sub-
strat wird dabei vor einem in die Strémung gehaltenen Fangnetz mit den Stiefeln
aufgewiihlt.

Die Wahl dieser Spezies hatte praktische Griinde. Sie dominiert in der Fauna
des Fangplatzes und ist im allgemeinen hiufig und weit verbreitet. Die Tiere sind
robust und fiir experimentelle Arbeiten wenig problematisch. IThre Biologie ist gut
bekannt [1, 21, 31, 76, 107]. Ferner sind einzelne Teilaspekte dieser Arbeit schon
bearbeitet, was eine fortlaufende Kontrolle des Arbeitsfortschrittes ermoglichte.

Im Larvenstadium sind die einzelnen Ecdyonurusarten schwer voneinander zu
unterscheiden. Es wurden deshalb méinnliche Subimagines, die wihrend der Ver-
suche schlipften, im Labor zu Imagines geziichtet und bestimmt. Von den 152
Minnchen erwiesen sich 148 als E. venosus, 4 Stiick gehorten zu E. helveticus [47].
Es darf daraus gefolgert werden, dass das Material geniigend homogen war, um
Riickschliisse auf die Spezies zuzulassen.

2.2 Das «Rheodrom»

Fiir die meisten Experimente der vorliegenden Arbeit wurde das « Rheodrom» der
EAWAG (Abb. 1) [45] verwendet. Es ist ein Kreislaufsystem, in welchem 8-9 m3
Wasser durch zwei 6 m lange, 30 cm tiefe und 15 cm weite Plexiglasrinnen zirkuliert

%) Bestimmung: Dr. V. Puthz, Schlitz.
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werden. Ein Kiihlaggregat gestattet das Vorwihlen der Temperatur in den Grenzen
4-28°C mit einer Konstanz von +40,2°C. Das Wasser ist stindig mit Sauerstoff
gesittigt. Eine Anreicherung von Schwermetallen konnte nicht nachgewiesen werden.

Abb. 1. Das «Rheodrom» der EAWAG; Details bei IBscHER und KELLER [45].
Fig. 1. EAWAG’s ‘Rheodrom’; for details see IBscHER and KELLER [45].

2.3 Das Substrat

Es wurde ein kiinstliches Bodensubstrat verwendet: lose, einzeln in die Rinnen
eingelegte Kugeln aus weissem, unglasiertem Porzellan, mit 50 mm Durchmesser.
Die Kugeln lagen direkt auf dem Plexiglasboden, was die Beobachtung auch von
unten gestattete. Abgesehen von technischen Vorteilen erméglichen es diese Porzel-
lankugeln, in Versuch und Kontrolle reproduzierbare Stromungsverhiltnisse zu
schaffen.

MasoN et al. [56] untersuchten den qualitativen und quantitativen Unterschied
der Besiedlung von Netzzylindern in situ, die mit Kalksteinen bzw. mit genau
denselben Porzellankugeln wie in unseren Versuchen gefiillt waren. Die Autoren
kommen zum Schluss: ‘Unglazed porzelain is considered an acceptible substitute
for limestone because it yields comparable numbers of taxa and offers an inert sub-
strate of standard size and texture’ (S. 432).

Da unsere Resultate mit Untersuchungen aus dem Freiland gut iibereinstimmen,
darf gefolgert werden, dass unser Substrat das natiirliche Verhalten der Tiere kaum
beeinflusst (siehe auch Kap. 3.1).

Von der ganzen Rinnenlinge wurde fiir die Versuche nur eine Substratlinge von
1,4 m verwendet. Dies garantierte bei der Standardstrémungsgeschwindigkeit von
0,4 m/sec (Messfliigel Ott, Kempten, 3 cm iiber dem Substrat), dass mindestens 509,
der Tiere, die von der fliessenden Welle erfasst wurden, keinen Kontakt mit dem
Substrat mehr herstellen konnten und somit sofort bis zum Driftsammler mit-
geschwemmt wurden.
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Als Futter fiir die Versuchstiere diente der natiirliche Algenbewuchs auf den
Kugeln. Die Artenzusammensetzung dieses periphytischen Materials wechselte
jahreszeitlich. Die hiufigsten Gattungen waren die Diatomeen Fragillaria, Achnan-
thes und Navicula, stets begleitet von Gomphonema, Synedra, Cymbella und Nitzschia.
Von den Griinalgen trat vor allem Stigeoclonium auf, begleitet von Tribonema und
der Konjugate Mougeotia. Hie und da fand sich auch Phormidium sp. (Cyanophyta).

Dies entspricht anscheinend den qualitativen Nahrungsanspriichen von Ecdyo-
nurus [74, 76, 107]. Da zudem nur sehr wenige tote Tiere anfielen und die Entwick-
lung zur Subimago ungestort verlief, war offenbar auch die Menge dieser Nahrung
geniigend.

2.4 Driftsammelmethodik

Am Ende der Rinnen fillt das Wasser mit den abgedrifteten Tieren frei durch einen
Trichter aus Netzstoff (830 u), der in einem festen Trichter endet. Hier werden die
Tiere von der Hauptmenge des Wassers getrennt und mit wenig Wasser durch einen
Plastikschlauch aus dem Filterkasten in einen Driftsammler gefiihrt, in dem die
Drift am Ende jeder Versuchsperiode ausgezdhlt werden kann.

Zur Aufnahme der Rhythmik (Kap. 3.2) wurde teilweise eine Lichtschranke
verwendet. Die passierenden Tiere wurden in einem Glasrohr, das in den Plastik-
schlauch eingeschaltet war, gezdhlt und der Zihlerstand alle 30 Minuten ausge-
druckt.

Da die Drift besonders nachts gehiuft auftritt, wurden die Versuchsperioden
von abends 17 Uhr bis morgens 8 Uhr angesetzt, mindestens aber von 1 Stunde vor
Sonnenuntergang bis 1 Stunde nach Sonnenaufgang. Die Tagesdrift erwies sich in
den Kontrollen mit weniger als 2%, als sehr gering und wurde vernachldssigt. Tags-
iiber wurden die gedrifteten Tiere wieder in die Rinnen zuriickgesetzt. Dies wurde
mehrmals wiederholt, wobei alle beschddigten und toten Tiere sowie die geschliipften
Subimagines aussortiert wurden.

Die naheliegende Frage, ob wiedereingesetzte Larven in der nichsten Nacht zu
verstirkter Drift neigen, wurde folgendermassen abgekldrt: Wihrend mehrerer
Tage wurden die Driftraten aus den beiden Rinnen verglichen. In der einen wurden
die Tiere tiglich zuriickgesetzt, in der anderen wurden sie im Driftsammler gelassen.
Dabei konnte zwar festgestellt werden, dass die Driftrate in der Rinne mit Rezirku-
lation grosser war; ein statistisch signifikanter Unterschied (siehe Kap. 2.5) konnte
jedoch auch nach 4-5 Tagen nicht nachgewiesen werden. Die entstandenen Differen-
zen sind eher der abnehmenden Populationsdichte und damit der zuriickgehenden
Konkurrenz ums Futter in der einen Rinne zuzuschreiben. Eine Verfilschung der
Experimente, welche signifikante Driftunterschiede lieferten, ist mit Sicherheit aus-
zuschliessen.

Die Driftraten wurden folgendermassen ermittelt: Von der Gesamtzahl der ein-
gesetzten Tiere wurden jene abgezihlt, die sich zu Beginn der Versuchsperiode im
Driftsammler fanden; dies ergab die Versuchspopulation (1009;,). Von den bis zum
nichsten Morgen gedrifteten Tieren wurden wiederum tote Exemplare und geschliipf-
te Subimagines subtrahiert und so die Driftrate bestimmt. Sie ist also fiir die vor-
liegende Arbeit definiert als Prozentsatz der in einer Nacht gedrifteten Tiere, bezo-
gen auf die lebende Gesamtpopulation.
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2.5 Allgemeiner Versuchsablauf

Die gesammelten Tiere wurden im Labor vorerst in einer mit Grundwasser ge-
spiesenen Hilterrinne an die gerade herrschende Temperatur akklimatisiert. Die
Temperatur des Rheodroms wurde dieser Hiltertemperatur angepasst, um Tempera-
turschocks zu vermeiden. Gleichzeitig konnte dadurch auch eine Akklimatisierung
an die herrschenden Futterverhiltnisse, das verwendete Substrat und die experi-
mentellen Lichtverhiltnisse erreicht und der von Butz [11] beschriebene Effekt,
néamlich ein kontinuierliches Abfallen der Driftraten wihrend der ersten fiinf Tage,
fast vollstdndig eliminiert werden. Als einziger Effekt des Einsetzens blieb eine leicht
erhohte Drift wihrend der ersten Nacht. Als giinstigste Besatzdichte erwies sich pro
Rinne (15 X 140 cm Substrat) eine Zahl von etwa 100 bis 160 Tieren. Die Driftstreuung
von Tag zu Tag bleibt dadurch relativ klein, andererseits erméglicht aber das vor-
handene und zuwachsende Futter eine Versuchsdauer von mehreren Wochen. In
Abb. 7 (Versuch «Rauber») wurde mit durchschnittlich 80 Tieren pro Rinne gearbeitet:
die Unterschiede von Tag zu Tag sind relativ gross.

Bei Versuchsbeginn wurden die Tiere zufillig auf die beiden Rinnen verteilt und
bei gestautem Abfluss gleichméssig iiber das Substrat eingesetzt. Beim téglichen
Wiedereinsetzen der gedrifteten Larven wurde jeweils eine moglichst homogene
Verteilung iiber die ganze Substratlinge angestrebt.

Schon sehr kleine Lichtintensititen widhrend der Nacht kénnen die Drift teil-
weise oder ganz unterdriicken [2, 9, 14, 30, 38, 85]. MULLER [66] zeigte, dass auch
die Lichtintensitit des vorhergehenden Tages die Nachtdrift beeinflussen kann.
Um diese Stérungen auszuschliessen und damit die Unterschiede von Tag zu Tag
moglichst klein zu halten, wurden die Rinnen mit schwarzen Tiichern abgedeckt. Unter
der Abdeckung wurde mit zwei Leuchtstoffréhren (1 x40 W und 1 x100 W) wahrend
der Versuche jeweils eine konstante Licht-Dunkel-Periodik, zeitlich moglichst genau
den natfirlichen Verhiltnissen angepasst (allerdings ohne Ddmmerung), eingestellt.
Nur fiir die Aufnahme der Rhythmik (Kap. 3.2) wurde auf kiinstliches Licht ver-
zichtet.

Zu Beginn eines jeden Experimentes wurden die Tiere in den beiden Rinnen
widhrend 5 Tagen unter gleichen Bedingungen gehalten und auf gleiche Driftraten ge-
priift. Dann wurden in einer Rinne ein Faktor geindert (beispielsweise Rduber
eingesetzt) und wieder wihrend mindestens 5 Tagen die Driftraten gemessen. Am
Schluss folgte eine Periode von 5 Tagen, wihrend der wieder auf Gleichheit gepriift
wurde. Ein Beispiel hiezu ist in Abb. 7, Kapitel 3.34, dargestellt. Die statistische
Auswertung erfolgte in zwei Phasen: Ein tiglicher Vergleich der gedrifteten Tiere
mit den in den beiden Rinnen gebliebenen mit einer Vierfeldertafel (Korrektur nach
Yates); Erwartungswerte unter 5 wurden nicht zugelassen. Am Ende jeder 5-Tage-
Periode wurden sodann die Driftzahlen noch als gepaarte Stichproben einem ¢-Test
unterworfen.

3. Resultate und Diskussion

3.1 Driftweg

Verliert ein Tier den Kontakt mit dem Substrat, so wird es vom Wasser mitge-
schwemmt. Nach einem bestimmten Driftweg wird es wieder festen Halt finden. Die
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Linge desmittleren Driftweges hdngt ab von der Strémungsgeschwindigkeit, dem Sub-
strattyp (und dadurch von der Turbulenz) und seiner eigenen Aktivitdt und ist, wie
McLAy [57] zeigte, artspezifisch. Die von ELLioTT [27] verfeinerte Methode von
McLay wurde, an die Verhiltnisse unserer Versuchsanlage leicht angepasst, iiber-
nommen. Die Resultate sollten neben einem allgemeinen Einblick in das Driftver-
halten des Untersuchungsobjektes die Grundlagen zur Definition der Standard-
bedingungen (Strémungsgeschwindigkeit, Substratlinge) fiir die Versuche der
folgenden Kapitel liefern. Zudem ermdéglichte dieses Vorgehen den Vergleich des
kiinstlichen Substrates mit den Substraten des Silverspring (Neuseeland) und des
Wilfin Beck (English Lake District).

Wie ELL1OTT [27] 2eigte, bestehen keine Unterschiede in den Driftwegen
~ zwischen Tag und Nacht,
~ in verschiedenen Jahreszeiten (Temperaturen)

— zwischen Tieren aus Drift- und Benthossammlungen.

So konnten die Experimente bei Tag und bei der Grundwassertemperatur von 11,2 °C,
an die die Tiere akklimatisiert waren, durchgefithrt werden und auf Larven aus
Benthossammlungen beschrankt bleiben.

MaADsEX [53] wies zwar eine Temperaturabhingigkeit der Driftwege nach, doch
wurden die Larven (Heptagenia) fir die Versuche nur 24 Stunden an eine um 10°C
erhéhte Temperatur akklimatisiert. Auf Grund unserer Versuche in Kapitel 3.35
miissen wir annehmen, dass diese Akklimatisationszeit zu kurz ist und Artefakt-
bildung vorliegt.

Das Vorgehen war folgendermassen:

50 Tiere wurden 3 cm tiber der ersten Kugel des 5,9 m langen Substrates durch einen Trichter
cinzeln eingesetzt. Verwendet wurden Larven des XIII, und XIV. Larvenstadiums nach RAWLIN-
soN [76]. Fur jedes Tier wurde die Distanz zum Punkt des dauernden Festsetzens auf den Kugeln
bestimmt. Pro Stromungsgeschwindigkeit (0,1, 0,3 und 0,5 m/sec) wurde dieser Versuch zweimal
durchgefiithrt, die Daten wurden zusammen ausgewertet. Am Schluss wurden die Tiere in Formol
getstet und damit das gleiche Experiment wiederholt.

Auswertung [27]: Das Substrat wurde in Intervalle (je nach Strémungsgeschwindigkeit 10 bis
100 cm) eingeteilt. Fir jedes dieser Intervalle wurde die Anzahl Tiere bestimmt, die diesen Ab-
schnitt gerade noch passierten. Um log(0) zu vermeiden, wurde iiberall 1 addiert. Das Absetzen
der Tiere folgt nach McLay [57] und Erriort [27] folgender Exponentialfunktion:

(Yg + 1) = (Y, + 1) e—RX

Semilogarithmisch dargestellt ergibt dies eine Gerade, die als Regressionsgerade bestimmt werden
kann:
log(Yz + 1) = log(¥, + 1) - RX .

Dabei bedeuten:

Y, Summe der Tiere, die am Versuch teilnahmen (hier 50)

Yz Anzahl der Tiere, die den Punkt im Abstand X vom Einsetzpunkt noch passieren

X Abstand vom Einsetz- zum Absetzpunkt

R Steigung der Regressionsgeraden

Aus dieser Steigung R lisst sich der mittlere Driftweg X bestimmen:

o

— Yoe—RX X 1
X = =,
Y, R
0

Zur Vereinfachung der Darstellung wurden die Logarithmen zur Basis 10 verwendet.
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Die Ergebnisse sind in Abb. 2 dargestellt. Die angegebene Exponentialfunktion

eignet sich auch fiir unser Material als gut passendes Modell.
100

504

— 10 cm/s lebend alive
------- 10 cm/s tot dead
—— 10 cm/s lebend alive [27]
—— 30 cm/s lebend alive
e 30 cm/s tot dead
—— B0 cm/s lebend dlive

400 500 600
X (em)

Abb. 2. Darstellung der Regressionsgeraden log(Y,; + 1) == log(Y, + 1) — RX. Die vertikalen
Strecken geben das 959%,-Vertrauensintervall fir die Mittelwerte der X an.
Fig. 2. Representation of the regression lines log(Y; + 1) = log(Y, + 1) — RX. The vertical
lines show the 959, confidence limits for the means of X.

Die Achsenabschnitte liegen im allgemeinen héher als der theoretische Wert
log(51) (50 Tiere + 1). Durch die Stauwirkung der ersten Kugeln und die damit
verbundene Turbulenz war offenbar fiir die dort eingesetzten Tiere die Wahrschein-
lichkeit, das Substrat auf den ersten Zentimetern zu erreichen, leicht reduziert. Dies
ist gleichbedeutend mit einer Parallelverschiebung der Geraden nach rechts. Die
Diskussion der Resultate wird dadurch nicht beeinflusst.

Vergleich der Driftstrecken lebender und toter Tiere:

10 cm/sec: Die Steigungen der Regressionsgeraden kénnen nicht als verschieden
betrachtet werden.

30 cm/sec: Die Steigungen sind verschieden (Signifikanzniveaun < 0,01).

50 cm/sec: Die Versuche mit toten Larven fiihrten zu keinen Ergebnissen; die Rinne
war zu kurz.

Wihrend der Versuche konnte das von HuGHES [39] an Baetis harrisoni beschrie-
bene «Somersaulting» (Riickwirtssaltoschwimmen) hiufig beobachtet werden. Zum
Teil verhielten sich die Larven jedoch vollkommen passiv. Bei 10 cm/sec scheint das
genannte Verhaltensmuster ineffizient zu sein, wirkt doch offenbar die Schwer-
kraft allein schon gleich gut (tote Tiere). Hingegen zeigt der Vergleich der mittleren
Driftwege bei 30 cm/sec (314,7 bzw. 82,6 cm), wie gut die verhaltensmissige Anpassung
an hohere Stromungsgeschwindigkeiten ist.

In Abb. 2 wurde die Regressionsgerade fiir Ecdyonurus venosus, lebend, bei 10
cm/sec aus ELLIOTT [27] iibernommen. Der Vergleich mit unserer entsprechenden
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Geraden bestitigt das allgemeine Bild: Die Driftwege aus unserer Versuchsanordnung
sind wesentlich kleiner.

McLAy [57] hat keine Zahlen fiir E. vemosus angegeben, jedoch liegen seine
Werte generell in derselben Gréssenordnung wie die von Erriort [27]. Der Unter-
schied muss deshalb grundsitzlicher Natur sein.

Ein Vergleich der mittleren Driftwege von E. wvemosus ergibt folgendes Bild:

10 cm/sec 30 cm/sec 50 cm/sec
Xpion(cm) 159 494 833
X yoner(cm) 30 83 264
Quotient 5,4 6,0 3,2 Durchschnitt: 4,8

Die grossen Differenzen kénnen nicht auf Unterschiede in der Experimentiertechnik
zuriickgefiithrt werden (gleiche Art, identische Methode der Strémungsmessung usw.).

Zwei Erklarungen sind méglich:

1. Die kleinere Turbulenz des Abflusses in unseren Rinnen verringert zwar die
Wabhrscheinlichkeit fiir die Tiere, das Substrat zu erreichen, steigert jedoch die
Wahrscheinlichkeit, sich festhalten zu kénnen, wenn ein Kontakt einmal stattgefun-
den hat. Ein Indiz hiefiir bilden die gleich grossen Driftwege fiir lebende und tote
Tiere bei 10 cm/sec. Hier haben offenbar die lebenden Tiere keinen Vorteil, da die
toten gleich rasch liegenbleiben, als sich die lebenden festhalten kénnen. Bei hoheren
Stromungsgeschwindigkeiten, wo die toten Tiere lingere Zeit iiber das Substrat
geschoben werden, halten sich die lebenden Larven sofort fest, offenbar als verhaltens-
méissige Anpassung an die Strémung.

2. Vorversuche mit einem Substrat aus Steinen vom Fundort der Tiere haben
gezeigt, dass die Larven oft mehrmals kurz hintereinander drifteten, offenbarsolange,
bis die thigmotaktischen Stréomungs- und Lichtbediirfnisse der Larven [11] befriedigt
sind. Dieser Effekt trat mit dem Porzellansubstrat nicht mehr auf. Der Schluss liegt
nahe, dass die Tiere im Bach durchschnittlich mehr als einmal driften, ehe sie sich
endgiiltig festsetzen, und dass deshalb die Driftwege in der Natur eher linger sind.
Unser Substrat simuliert demnach nicht natiirliche, einem Bach entsprechende,
sondern gilinstigere Bedingungen.

3.2 Rhythmik

Voneinander unabhingig haben drei Autoren fast gleichzeitig erstmals die Rhyth-
mik der Drift nachgewiesen: TANAKA [92], WATERS [99] und MULLER [64]. Seither
sind viele Arbeiten tiber Drift- und Aktivitdtsrhythmen von Fliesswasserorganismen
erschienen. Eine Zusammenfassung findet sich bei MULLER [69]. Uber Ecdyonurus
venosus liegen zwei Arbeiten vor: ELLIOTT [23] und Butz [11]. In beiden werden nur
Aktivitatsrhythmen angegeben.

Diese Arbeit verfolgte unter anderem das Ziel, Driftrhythmen in verschiedenen
Jahreszeiten (bei verschiedenen Nachtlingen) aufzunehmen und diese mit publi-
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zierten Aktivititsrhythmen zu vergleichen. Zudem interessierte die Frage, ob ein
an einer artreinen Population und unter konstanten Temperatur- und Strémungs-
verhdltnissen experimentell aufgenommener Driftrhythmus gegeniiber den Rhyth-
men im natiirlichen Biotop — allerdings an anderen Arten — Unterschiede ergibt.

Gesammelt wurde jeweils zu Zeiten relativ hoher Driftraten, meist zu Beginn eines
Experimentes, wahrend der Kontrolle der beiden Rinnen auf Gleichheit. Die Tiere
waren also gut akklimatisiert und wurden dem natiirlichen Hell-Dunkel-Rhythmus
(inkl. Dammerung) ausgesetzt. Um den stérenden Einfluss kiinstlicher Lichtquellen
wihrend der Nacht auszuschalten, wurden die Rinnen von etwa 2 Stunden nach
Sonnenuntergang bis rund 2 Stunden vor Sonnenaufgang mit schwarzen Tiichern
abgedeckt.

In Abb. 3 sind 4 verschiedene Ergebnisse dargestellt. Um den Einfluss sinkender
Populationsdichte wihrend der Nacht auszugleichen, ist die Drift in jedem Zeitab-
schnitt als Prozentsatz der Tiere berechnet, die zu Beginn dieser Periode in den
Rinnen waren. Die Werte stellen Summen aus den beiden Rinnen dar. Nach ASCHOFF
[5] setzt sich die Rhythmik irgendeiner Lebensiusserung eines Organismus aus
verschiedenen, hierarchisch iiberlagerten Mustern zusammen. So weist der Autor
bei der Maus 3 Periodenlingen nach: 2, 4 und 24 Stunden. Diese drei verschiedenen
Rhythmen lassen sich dann erkennen, wenn verschiedene Sammelintervalle ange-
wandt werden. Um sowohl die kurzen Perioden als auch das 24-Stunden-Muster
erkennbar zu machen, sind deshalb in Abb. 3 sowohl Intervalle von 30 Minuten
(Histogramm, Ordinate links) als auch solche von 2 Stunden (dick ausgezogenes
Diagramm, Ordinate rechts) aufgetragen.

Interpretation: Die Driftaktivitit bleibt ganz auf die Nacht beschrankt. Nur im
Juni ist auch noch wihrend der Morgenddmmerung eine deutliche Drift festzustellen.
Die unterste, erkennbare Hierarchiestufe der Rhythmik setzt sich aus 5 (Juni,
August) bis 9 (Januar) kleinen Spitzen zusammen, die zeitlich 1-2 Stunden ausein-
anderliegen.

Das 24-Stunden-Grundmuster lisst sich nicht fiir alle Jahreszeiten klar einordnen.
Folgen die Januar- und Mirzkurven eher einem Alternansmuster (Hauptmaximum
in der zweiten Nachthilfte [5]), so miissen die Juni- und Augustbilder als typische
Bigeminusmuster bezeichnet werden (Hauptmaximum zu Beginn der Nacht).

Dass jedoch eine Art nicht das ganze Jahr einem bestimmten Rhythmusmuster
folgt, hat beispielsweise MUGLLER [66] gezeigt. Dazu muss beachtet werden, dass
unsere Abbildungen mit relativ kleinen Zahlen und damit mit einer recht erheblichen
Streuung zustande gekommen sind. Trotzdem decken sich unsere Befunde recht gut
zum Beispiel mit denen von MULLER-HACKEL und MULLER [62] von Gammarus.

Typisch ist auch, dass sich das {ibliche Bild von Haupt- und Nebenmaximum in
den kurzen Sommernéichten in einem einzigen Maximum aufldst [25, 93]. WoJTALIK
und WATERs [108] haben an Gammarus pseudolimnaeus und Baetis vagans gezeigt,
dass sich der Driftrhythmus bei einem experimentellen Aufheben des natiirlichen Tem-
peraturtagesganges nicht dndert, dass also die Hell-Dunkel-Periodik die Rhythmen
steuert. Da auch E. venosus keine Desynchronisation zeigte, ist anzunehmen, dass
auch hier das Licht die Steuerfunktion ausiibt. Ein Vergleich der Driftrhythmik mit
den Aktivitdtsdiagrammen von Erriort [23] und BuTtz [11] ergibt folgendes Bild:
Bewegungsaktivitit wie Drift bleiben auf die Dunkelheit beschrankt. Die 24-Stun-
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den-Rhythmen unterscheiden sich leicht, was einerseits mit anderen Methoden der
Messung, andererseits mit der erwdhnten Streuung erklirt werden kann. Ein wesent-
licher Unterschied ist aber nicht erkennbar,

Zusammenfassend kann festgestellt werden, dass die im Rheodrom festgestellten
Driftrhythmen den Aktivitdtsrhythmen der Art ziemlich gut folgen, ohne jedoch
eine detaillierte Interpretation zu erlauben. Auch gegeniiber den Rhythmen anderer
Fliesswasserinvertebraten fallen keine wesentlichen Unterschiede auf (siehe z.B.
auch die dhnlich bestimmten Driftrhythmen von Diura bicaudata bel SCHWARzZ [87]
und von verschiedenen Ephemeropteren bei HILDEBRAND [37].

Wichtig erscheint uns ferner, dass die beschriebene Methode erlaubt, die Drift-
rhythmik von E. venosus aufzunehmen. Dies ist in der Natur sehr schwierig, da unser
Versuchstier in Driftfingen relativ selten auftritt [20, 21, 106].

In Abb. 4 sind alle vier méglichen Kombinationen der 30-Minuten-Driftzahlen
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zu 2-Stunden-Intervallen der Nacht vom 16. auf den 17. Juni 1974 dargestellt. Wie
AscHOFF [5] und ELrioTT [25] zeigten, wird bei verlingerten Sammelintervallen
nurmehr die oberste Hierarchiestufe der Rhythmik erkennbar (wenn von jahres-
zeitlichen Schwankungen abgesehen wird): die 24-Stunden-Periodik.

Wie schwierig die Interpretation der 2-Stunden-Intervalle ist, zeigt die Abbildung.
Einerseits schwankt der Zeitpunkt des Hauptmaximums innerhalb von 11/s Stunden,
und andererseits geht ein im untersten Bild recht deutliches Nebenmaximum im
zweitobersten ganz verloren.

Es muss daraus gefolgert werden, dass eine detaillierte Interpretation von Drift-
rhythmen auf Grund von 2-Stunden-Sammelintervallen, wie sie in den bisherigen
Arbeiten iiblich waren, besonderer Vorsicht bedarf, namentlich bei Messungen in
kurzen Sommernichten.

3.3 Driftbeeinflussende Faktoren
3.31 Entwicklungsstadium

ANDERSON [3] beobachtete, dass Driftsammlungen bei Trichopteren fiir die Zusammensetzung
der Entwicklungsstadien des Benthos nicht reprisentativ sind. ErriorT [29] bestitigt dies.
WENINGER [106] fand fiir Ephemeropteren und Plecopteren die kleineren Larven in der Drift
tibervertreten. Demgegeniiber fanden ANDERSON und LEHMKUHL [4] sowie ScEwaRrz [87] die
grosseren Tiere hiufiger in der Drift. Dieses Bild wird durch die Feststellung von STEINE [90]
kompliziert, wonach nachts eher grossere Ephemeropteren-Stadien, tagsiiber eher kleinere driften.

Unsere eigenen Beobachtungen zum Einfluss der Entwicklungsstadien auf die
Drift von E. venosus sind folgende:

Einige Minuten bis mehrere Stunden vor der Subimaginalhdutung erscheinen die
Nymphen im Driftsammler. Dies steht im Einklang mit den Ergebnissen verschie-
dener Autoren [20, 32, 50, 66, 67, 77, 94, 96], nimlich dass bei verschiedenen Insekten-
gruppen vor der Emergenz oder der Pupation eine erhthte Driftrate festzustellen ist.

Bei unseren Beobachtungen fiel auf, dass letzte Larvenstadien, mit bereits dunkel-
braunen bis schwarzen Fliigelscheiden, in der Drift untervertreten sind. Um even-
tuelle Unterschiede nachzuweisen, wurden daher in zwei gleichen Rinnen einerseits
Stadien XVII mit dunklen Fliigelscheiden und andererseits jiingere Larven einge-
setzt. Die jiingeren Tiere (Stadien XIV-XVI) zeigten eine mittlere Driftrate von 909,
iiber 5 Tage hinweg, die Stadien XVII eine rasch abnehmende mit einem Mittelwert
von 32%,. Der Unterschied ist signifikant (< 0,001). Als Illustration hieflir kann
auch Abb. 7 gelten: Wihrend der Versuchsdauer von 18 Tagen fiel die mittlere
Driftrate kontinuierlich auf fast die Halfte des Anfangswertes. Am 7.Tag nach
Versuchsabbruch schliipften die ersten Subimagines, d.h. dass wihrend des Experi-
mentes mehr und mehr XVII. Larvenstadien auftraten, die dann wesentlich seltener
drifteten. Dasselbe Driftminimum im letzten Larvenstadium ldsst sich auch aus
den Abb. 2 und 3 der Untersuchungen von SCHWARZ [86] an Isoperla goertzi ablesen.

Wie JoNEs [46] zeigte, nehmen Ephemeropteren und Plecopteren wihrend der
letzten Tage vor der Subimaginal- bzw. Imaginalhdutung kein Futter mehr auf. Dies
scheint eine Art «Pseudopuppenruhey zu sein, wihrend der die Mundwerkzeuge und
der Verdauungsapparat zuriick- bzw. umgebildet werden. In dieser Zeit fallt offenbar
die Aktivitit zur Futteraufnahme weg. Der Einfluss des Futterangebotes auf die
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Driftrate (Kap. 3.33) legt den Gedanken nahe, dass das Absinken der Driftrate durch

das Wegfallen dieses wichtigsten driftsteigernden Faktors verursacht wird.

Beachtet man zudem, dass diese Zeit der «Pseudopuppenruhe» zugleich oft auch
die Zeit intensivster Aufwanderung ist [41, 51, 71], so erkennt man, dass offenbar
die Wanderungsaktivitit der Larven fiir das Zustandekommen der Drift keine
primire Ursache darstellt. Der Zusammenhang zwischen Bewegungsaktivitit und
Drift bzw. von Futtersuchaktivitit und Drift miisste demnach verschiedener Natur
sein. Es stellt sich hier die generelle und zentrale Frage, ob Drift als Unfallgeschehen
im Zusammenhang mit Bewegungen interpretiert werden darf oder ob Drift eher ein
Element des Futtersuchverhaltens sei. Untersuchungen auf diesem Gebiet dringen
sich jedenfalls auf.

Um einen allfdlligen Unterschied in den Driftraten jiingerer Larven verschiedener
Stadien aufzudecken, wurden Tiere in sonst gleiche Rinnen eingesetzt, aber einmal
mit und einmal ohne Futter. Nymphen mit dunklen Fliigelscheiden sowie alle mittle-
ren Larvengréssen wurden dabei aussortiert. Dies gestattete sodann, beim Auszdhlen
der Drift von Auge in «gross» und «klein» zu unterteilen. Die so verglichenen Stadien
waren: «gross» = XVI, «klein» = XII-XIV. Das Experiment wurde im April bei
9°C ausgefiihrt. Die Driftraten betrugen (Mittelwert aus 5 bzw. 6 Tagen): mit Futter:
«grossy = 679, «kleiny = 729,; ohne Futter: «gross» = 899, «kleiny = 929%,.
In beiden Fillen ist der Unterschied nicht signifikant.

Es kann natiirlich nicht ausgeschlossen werden, dass noch jiingere Stadien, die
aber fiir Experimente zu klein waren, Unterschiede aufweisen. Hingegen scheint es
nicht zuzutreffen, dass bestimmte Stadien eine erhéhte Drift zeigen, sondern dass
die grossten Driftraten wiahrend des stirksten Wachstums, das in der Natur freilich
meist mit bestimmten Entwicklungsstadien zusammenfillt, auftreten. Erhéhte
Driftraten zur Zeit des grossten Wachstums haben nachgewiesen: Erriort [20]
fiir verschiedene Ephemeropteren und Plecopteren, MUGLLER [67] fiir diverse Ephe-
meropteren, Plecopteren, Trichopteren und Simuliiden, TaomAs [94] fiir Plecopte-
ren, Otro [71] fur Potamophylax cingulatus sowie LEEMKUHL und ANDERSON [50]
fur Baetis bicaudatus.

Zusammenfassend ist festzustellen:

-~ Ein Zusammenhang zwischen erhthten Driftraten und Perioden schnellen Wachs-
tums ist gegeben. Dies ist wahrscheinlich auf Nahrungskonkurrenz zuriickzu-
fithren.

— Waihrend der weiteren Entwicklung folgt wihrend der «Pseudopuppenruhe» ein
Driftminimum.

— Ein zweites Maximum tritt vor der Emergenz auf.

3.32 Geschlecht

LeuMANN [49] zeigte fiur Gammarus fossarum und Tromas [93] fur Asellus coxalis septen-
trionalis ein hdufigeres Auftreten der Mannchen in den Driftfingen, als dies dem relativen Anteil
an der Gesamtpopulation entsprochen hitte; dies allerdings nur wihrend der Fortpflanzungszeit.
Die Autoren bringen diese Erscheinung mit einem Partnersuchverhalten in Zusammenhang.
Ahnliches beobachtete ScumipT [83] an Wassermilben: Bei 4tractides nodipalpis driften vorwie-
gend Eier tragende Weibchen. MEIJERING [58] stellte bei drei Gammarusarten fest, dass die
Driftrate der Minnchen immer etwas hoher liegt als die der Weibchen. Als Ursache werden kleine
Unterschiede in Morphologie und Verhalten genannt.
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Das in der Drift feststellbare Geschlechtsverhiltnis unseres Versuchstiers wurde
in zwei verschiedenen Jahreszeiten untersucht: Die nichtliche Drift wurde nach
Minnchen und Weibchen getrennt ausgezdhlt und mit den in der Rinne gebliebenen
Tieren verglichen. Im Mai lieferten 46 Minnchen bei 9°C eine mittlere Driftrate von
40%,, die 77 Weibchen eine von 39%,. Im September, bei 17°C, lauteten die ent-
sprechenden Werte 369, bzw. 429,. Diese Versuchsgruppe bestand aus 23 Midnnchen
und 54 Weibchen. Die Unterschiede miissen als zufillig betrachtet werden.

3.33 Futterangebot

Wie z.B. Scott [82], Macan [52], ULFSTRAND [96, 97] feststellten, ist das Futter-
angebot ein entscheidender Faktor fiir die Verteilung des Makrobenthos in Fliissen
und Bichen. HuGHEs [40] zeigte firr Gammarus und HILDEBRAND [37] fiir Epheme-
rella und Hydropsychidae, dass im Experiment die Drift sehr stark ansteigt, wenn
das Futterangebot zu klein ist.

Dasselbe Ergebnis zeitigten unsere eigenen Versuche. Wie das abnehmende Futter-
angebot die Driftrate unter sonst konstanten Bedingungen beeinflusst, zeigt Abb. 5.
Die eingefiigten Photos (Sicht senkrecht von oben in die Rinne) gestatten ein un-
gefihres Abschitzen der jeweils verfiigbaren Algenmenge.

Ergebnisse: Der mit der Zeit auftretende Futtermangel steigert die Driftrate von
309, auf iiber 809, pro Nacht.

Der steile Abfall der Kurve am Anfang ist auf einen Temperaturschock von
+5°C zuriickzufiihren (siehe auch Kapitel 3.35).

Das Futter wurde an den Kugeln von unten nach oben aufsteigend abgeweidet,
d.h. die Algen an den Stellen stéirkster Strémung wurden erst zuletzt gefressen. Siehe
hiezu auch die Bildserie des gleichen Versuchs (Abb. 6).

In einem zweiten Versuch wurden Tiere mit gleicher Vorgeschichte auf die beiden
Rinnen verteilt. Das eine Substrat wies einen Bewuchs auf, das andere war auf-
wuchsfrei. Das Experiment fand im Mai bei 8,6°C statt. Der Unterschied zwischen
den Driftraten war vom ersten Tag an signifikant (< 0,01) (mit Futter: 709, ohne
Futter: 90,5%,). Dies bestitigt den entscheidenden Einfluss des Futterangebots auf
die Drift des Versuchstiers.

Veranlasst durch die Beobachtung, dass der Algenrasen auf den Kugeln regel-
missig von unten nach oben abgeweidet wird, wurden in einem Versuch (nach Kon-
trolle auf Gleichheit) in einer Rinne die einseitig bewachsenen Kugeln umgedreht.
Dadurch wurde das Futterangebot quantitativ nicht verdndert, jedoch musste die
eine Versuchsgruppe ihr Futter weiterhin auf der Oberseite, in der stdrksten Stro-
mung, suchen, wihrend es die andere Gruppe nun unter den Kugeln fand, wo sich die
Tiere tagsiiber aufhielten. Der Versuch fand im August statt, bei 13,1°C, und lieferte
in der Kontrollrinne wihrend Kontrolle und Versuch eine mittlere Driftrate von
419,. Die Driftrate bei gewendeten Kugeln fiel auf 339,. Der Unterschied war nur
an 2 der 5 Versuchstage (Vierfeldertafel) signifikant, hingegen lieferte der ¢-Test
einen Unterschied mit einem Signifikanzniveau << 0,05.

Dies stiitzt die Vorstellung, dass Drift als Unfallgeschehen, wihrend die Larven
in strémungsexponierten Zonen nach Futter suchen miissen, zustande kommt. Fillt
dies weg, ist also geniigend Futter in strémungsgeschiitzten Zonen verfiigbar, so ist
die Driftrate entsprechend kleiner.
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Abb. 5. Abhéngigkeit der Driftrate vom Futterangebot. Die unter dem Diagramm eingefligten
Photographien sind Ansichten senkrecht von oben in die Rinnen. Sie wurden, von links nach
rechts, vor Versuchsbeginn, am 4., 8. und 12. Versuchstag aufgenommen.

Fig. 5. Dependence of the drift rate from available food. The photographs inserted under the
diagram are vertical views of the troughs from above. The pictures have been taken (from left to
right) before starting experiments on the 4th, 8th and 12th day.
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In diesem Zusammenhang interessiert auch die Frage, wieviel Futter eine Larve
pro Nacht etwa benstigt. Uber Zeitraume von 6 bis 20 Tagen wurde deshalb in ver-
schiedenen Experimenten versucht, die total abgeweidete Flidche zu schitzen und
auf den Tageskonsum pro Individuum zu schliessen. Die Resultate liegen zwischen 0,5
und 2,5 cm?2. Dabei muss natiirlich beriicksichtigt werden, dass diese Zahlen nur fiir
Laborverhiltnisse zutreffen. In der Natur fressen die meisten Tiere mindestens teil-
weise auch Detritus (eine Zusammenfassung von einschlidgiger Literatur findet sich
bei EGcGLisHAW [18]). Dieser fehlte in unseren Versuchen ginzlich. Zudem waren die
Algenrasen, die teilweise bis 3 mm dick waren, weit dichter, als dies jemals am Fund-
ort der Tiere beobachtet werden konnte.

Abb. 6. Frassbilder am 1., 3., 5. und 7. Tag eines Versuchs (von oben nach unten), Ansicht horizon-
tal in die Rinnen. Fliessrichtung von links nach rechts.
Fig. 6. Feeding figures on the 18t, 314, 5th and 12th day. Direction of flow from left to right.

Zusammenfassend kann somit festgestellt werden, dass der alles dominierende
driftauslésende Faktor der Futtermangel ist. Dies stiitzt auch die von MULLER [63]
publizierte Interpretation, Drift sei primir ein Mittel zur Ausbreitung der Popula-
tionen iiber ein FluBsystem zur optimalen Ausniitzung des Futterangebots. SCHUR-
MACHER [85] vertritt die Ansicht, dass Drift ein Verhalten zur Suche nach neuen
Futterplitzen sei, und OtTo [71] fiigt bei, Drift sei die energiesparendste Form der
Bewegung zur Futtersuche.

-
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3.34 Riuber, Konkurrenten

In die Rinnen wurden zu den Ecdyonuruslarven grosse, riuberische Plecopteren-
larven eingesetzt (Perlodes microcephala und Dinocras cephalotes). Dabei konnte
folgendes beobachtet werden: Beim geringsten Kontakt, etwa der Schwanzfiden
von Ecdyonurus mit den Antennen der Rauber, wichen die Ephemeropteren flucht-
artig aus. Ist Drift ein Unfallgeschehen, so miisste die zusitzliche Bewegungsaktivitit
der mit Ridubern in Kontakt gebrachten Versuchsgruppe die Driftrate erhéhen.

Ein solcher Sachverhalt wurde an Simuliiden schon nachgewiesen [48]. Bei un-
serem Versuch wurden nach Kontrolle auf Gleichheit in eine Rinne 5 Perlodes micro-
cephala Pictet eingesetzt. Die Riuber stammten ebenfalls aus der Téss, frassen in
einer Kontrolle wirklich Ecdyonuruslarven und waren nach unserer Schitzung der
Populationsdichte in der Rinne mehrfach haufiger vorhanden als in der Natur.

Driftrate — Rinne |
(% /Ndchf) ==== Rinne 2
80 Abb. 7. Driftraten wihrend
des Versuchs «Réauber»
60 (5.—23. Februar 1974).
] *) Signifikanter Unter-
schied (Einzelwert).
40 Fig. 7. Drift rates during
201 Kontrolle inne | * Rduber ontroll E?fzgxlgzzrmu?rl; f;;%%tors
*) Difference significant
o — . *) ———r . (single value).
0 2 4 6 8 10 12 14 16 I8
Versuchsdauer
(Tage)

Ergebnisse (siehe Abb. 7): Wohl kann ein Trend zur Redwktion der Driftrate
festgestellt werden; ein signifikanter Unterschied zwischen den Rinnen war jedoch
auch nach Ausdehnung des Versuchs auf 8 Tage nicht nachzuweisen. Eine Wieder-
holung des Experimentes brachte dasselbe Resultat.

Dieses erstaunliche Ergebnis ist nicht etwa darauf zuriickfithren, dass die Rduber
selbst gedriftet hitten und dadurch fiir den Rest der Nacht die Tiere in den Rinnen
nicht mehr stéren konnten. Ein Kontrollversuch, bei dem wihrend einer ganzen
Nacht die abgedrifteten Riuber alle 30 Minuten in die Rinnen zuriickgesetzt wurden,
erbrachte keinen sichtbaren Effekt.

Ausser der Feststellung, dass die Anwesenheit von Riubern (mindestens im vor-
liegenden Fall) die Driftrate offenbar nicht steigert, ist uns keine Interpretation
moglich.

Analog zu diesem Versuch «R&duber» wurde ein Versuch «Konkurrenteny ange-
setzt. Um das Futter nicht innerhalb weniger Tage knapp werden zu lassen, mussten
wir uns begntigen, 20 Rhithrogena sp. und 40 Baetis spp., vom {iblichen Fundort, in
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die Rinnen zu setzen. Der Versuch fand Ende Februar, bei 9°C, statt. Die Driftraten
betrugen im Mittel: mit Konkurrenten 449, ohne 389,. Der Unterschied ist nicht
signifikant. Dieser relativ kleine interspezifische Populationsdruck ist demnach ohne
Einfluss auf die Driftrate.

3.35 Temperaturschocks

Die Oberflichengewisser sind heute potentielle Quellen fiir Kiithlwasser. Die Wir-
kung der dadurch erzeugten Temperaturverinderung auf die Fauna ist in vieler
Hinsicht noch mangelhaft bekannt, so auch die Wirkung auf die Drift.

MULLER [66] stellt bei Gammarus eine erhShte Drift bei hgherer Temperatur fest. Fiir Poly-
celis cornuta beobachtet der Autor eine entgegengesetzte Reaktion. — LEHMANN [49] bestitigt die
Ergebnisse Miillers an Gammarus fossarum. — WATERS [103] weist auf die Bedeutung der Tempera-
tur als Zeitgeber fiir den Driftrhythmus der tagaktiven Trichopterenlarve Oligophlebodes sigma
hin. — WoJjTaLix und WATERs [108] weisen an Baetis vagans eine Steigerung der Drift nach
Erwiarmung des Wassers ihrer Versuchsrinnen in einem Bach nach, kénnen aber bei Gammarus
pseudolimnaeus keine signifikante Reaktion finden. — ScawaRrz [87] stellt bei Diura bicaudata
einen direkten Zusammenhang zwischen Temperatur und Drift fest. — REISEN und PRIns [77]
beobachten bei verschiedenen Ephemeropteren keine Abhingigkeit der Drift von der Temperatur.
— MEnjERING [58] stellt an drei Gammarusarten generell fest, dass Temperatursteigerung die
Drift steigert, Temperaturfall aber die Aufwanderung.

Da das Rheodrom nicht gestattet, in beiden Rinnen gleichzeitig verschiedene
Temperaturen einzustellen, war es nicht moglich, den Einfluss einer Temperatur-
differenz im Parallelversuch zu priifen.

Unser Datenmaterial erlaubt nicht, zu ermitteln, ob die Driftraten vom absoluten
Temperaturwert beeinflusst werden. Sollte eine derartige Abhédngigkeit existieren,
so wiirde sie jedenfalls durch andere Faktoren wie Futter und Altersstruktur der
Versuchsgruppen verwischt.

Um wenigstens den Einfluss von Temperaturinderungen zu priifen, wurde fol-
gender Versuch angesetzt:

Die Versuchstiere wurden wihrend mindestens einer Woche und mindestens eines
Tags/°C an eine bestimmte Temperatur akklimatisiert [36, 89]. Dies geschah in
einzelnen Versuchen direkt im Rheodrom (z.B. unteres Diagramm in Abb. 8), zum
Teil in der Hilterrinne (oberes Diagramm in Abb. 8). Bei Versuchsbeginn wurde dann
ein Temperaturschock herbeigefiihrt, entweder durch eine Verinderung der Wasser-
temperatur im Rheodrom (tagsiiber) oder durch das Umsetzen der Tiere in die Ver-
suchsrinne. Dabei wurde eine qualitative oder quantitative Verdnderung des Futter-
angebots sorgfiltig vermieden. Die maximale Abkiihlung, die das Kiihlaggregat der
Anlage in wenigen Stunden bewiltigen kann, betrdgt 5°C. Da ein Effekt schon bei
2°C sichtbar ist, wurden 5° als grésste Temperaturinderung festgelegt.

Ergebnisse: In.Abb. 8 ist der Verlauf der Driftraten wihrend der ersten 7 Tage nach
dem Temperaturschock dargestellt. Eine Erh6hung der Temperatur zieht eine Reduk-
tion der (nichtlichen) Driftrate nach sich, eine Abkithlung eine Erhéhung derselben.
Erkennbar wird dieser leicht reproduzierbare Sachverhalt (siehe auch Abb. 53) bereits
bei Temperaturdifferenzen von 2°C. Auffallend ist, dass sich die neue Driftrate dort
sehr rasch einstellt, d.h. die Driftrate der zweiten Nacht liegt bereits auf dem neuen
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Niveau. Im dargestellten Beispiel dauert die Anpassung 2 Tage. Ein Unterschied
der Akklimatisationszeit fiir steigende und fallende Temperaturen konnte nicht
beobachtet werden.

Interpretation: Es sind uns keine Arbeiten an Wassertieren bekannt, welche die
obigen Befunde erkldren konnten.

Hingegen finden sich analoge Beobachtungen bei zwei anderen Autoren. Die ab-
fallende Aktivitit wihrend der ersten 5 Tage nach Einsetzen von Ecdyonurus
venosus in die Versuchsrinne, von der Butz [11] berichtet und die wir in den ersten
Experimenten ebenfalls gefunden haben, lassen sich mindestens teilweise auf Tem-
peraturschocks zuriickfithren. Jedenfalls konnte der beschriebene Effekt nach Ver-
meidung von Temperatur- und anderen Verdnderungen nicht mehr beobachtet wer-
den (siehe auch Kap. 2.5). Auch Scawarz [87] stellt (in Abb. 27, S. 147) an Diura
bicaudata dasselbe Bild fest: Nach einem Temperaturschock von 1 bis 2 auf 6 bis 8°C
beim Einsetzen seiner Tiere in die Versuchsrinne sinkt die Driftrate wihrend 5
Tagen und stabilisiert sich dann.

3.36 Katastrophendrift

WATERS [101] hat die Drift nach ihrem Zustandekommen in drei Gruppen unter-
teilt: «constant», «behavioural» und «catastrophic drift». Unter «constant drift»
versteht er eine konstante, meist kleine Drift, die durch zufdllige physikalische
Geschehnisse ausgeldst wird. Beispielsweise kann ein Fallaub fressendes Tier ohne
eigenes Zutun mitsamt dem beweideten Blatt mitgeschwemmt werden. Kennzeichen
dieser konstanten Drift ist das Fehlen eines Rhythmus, wie er sonst bei Lebens-
dusserungen eines Tiers auftritt. Demgegeniiber stellt die «behavioural drifty den
rhythmischen Anteil der Drift und gewissermassen den Normalfall dar. Die «cata-
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strophic drift» endlich tritt unregelmissig auf, bringt zum Teil riesige Fangzahlen
und wird ausgelost durch Hochwasser, drohendes Austrocknen eines Flussabschnitts,
hohe Temperaturen oder Insektizide. Die beiden ersten Faktoren wurden experimen-
tell bearbeitet.

3.361 Hochwasser

Dass Hochwasser Katastrophendrift nach sich ziehen kann, haben verschiedene
Autoren gefunden [4, 6, 26, 29, 35, 43, 87, 95].

Uns interessierte in diesem Zusammenhang, welcher der méglichen Detailfaktoren
diese Wirkung verursacht. Als Kriterium wurde das Auftreten von driftenden Tieren
wihrend der Tageshelle betrachtet, was einer Durchbrechung des normalen Drift-
rhythmus entspricht.

In Frage kommen folgende Faktoren:

-~ Licht

— Temperaturschwankungen

— hohe Strémungsgeschwindigkeiten

— Abschwemmen des Futters

— Erhoéhter Wasserstand

— Auftreten von Triibung

— Substratbewegung

Licht scheint keine Drift auszuldsen ; eher miisste man von einem driftunterdriicken-
den Faktor sprechen [2]. Dass eine Verdunkelung, bei Hochwasser z.B. durch die
entstehende Triibung erzeugt, den Driftrhythmus nicht verdndert, zeigten MULLER
[65] und ELLIOTT [22].

Auch die Temperaturschwankungen, sofern sie nicht zu extrem werden, scheinen
nur einen untergeordneten Einfluss zu haben; jedenfalls konnte nie eine Tagesdrift,
die auf den Einfluss der Temperatur hétte zuriickgefithrt werden kénnen, beobachtet
werden.

Die Stromungsgeschwindigkeit als isolierter Faktor kann ebenfalls nicht als Aus-
16ser fiir eine Katastrophendrift in Betracht gezogen werden: Wie ELL1OTT [27] und
CLiFroRD [15] zeigten, 16sen Geschwindigkeiten von mehr als etwa 10 cm/sec keine
besondere Drift aus. Gleichlautende Ergebnisse stammen von MEIJERING [58]. Die
erhdhten Driftzahlen, die man bei hoheren Stromungsgeschwindigkeiten findet, sind
vielmehr auf die verlingerten Driftwege der einzelnen Tiere zuriickzufiihren.

Wie unsere eigenen Versuche zeigten, kann ein Fu#termangel tagsiiber keine Drift
auslésen. Der Einfluss des Abschwemmens von Algen und Detritus wirkt sich also
nur auf die Amplitude, nicht auf die Frequenz des Rhythmus aus.

Die Folgen des erhShten Wasserstandes konnten in unseren (zu wenig tiefen)
Rinnen nicht untersucht werden. Dafiir haben PEARsON und FRANKLIN [72] bei
ihren Untersuchungen an Baetis und Simuliiden keinen direkten Einfluss gefunden,
und MIRoON [61] hat erst bei einigen Metern Wasserstand bei den offenbar besonders
empfindlichen Plecopteren (Perla burmeisteriana) eine Auswirkung auf die Uber-
lebenschancen feststellen kénnen.

Der Versuchsablauf zum Faktor Trdbung war folgender: Vorerst wurden tags-
iiber vor das Substrat, auf dem sich eine Versuchsgruppe akklimatisiert hatte,
wihrend einer Stunde einige Liter ungewaschener Sand in das normal fliessende
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Wasser (12 cm Wasserstand, 40 cm/sec Geschwindigkeit) zudosiert. Dabei entstand
eine starke Triibung, und unter und zwischen den Kugeln bildeten sich langsam
wandernde Sandrippel. Obwohl die Tiere auch rdumlich stark eingeschrinkt wurden,
reagierten sie nicht auf diese Verdnderung. Eine Tagesdrift liess sich auch bei Wieder-
holung mit 80 cm/sec Stromungsgeschwindigkeit nicht beobachten. Um den Einfluss
auf die «behavioural drift» feststellen zu konnen, wurde das ganze Wasservolumen
bei 40 cm/sec mit Sand undurchsichtig gemacht. Eine Steigerung der mittleren un-
beeinflussten Nachtdrift (359%,) konnte nach Einfithrung der Triibung (349,) nicht
festgestellt werden.

Somit scheint die Triibung keinen Einfluss auf die Drift zu haben. Dies bestitigt
die Beobachtungen von PEARSON und FRANKLIN [72].

Offenbar kommen die Tiere in ihren strémungsgeschiitzten Habitaten [1] nicht
mit einer mechanischen Wirkung der Tritbung (Sandstrahlgeblise) in Kontakt.

HARKER [35] vermutet, unseres Wissens als erste, in der Bewegung des Substrates
den Hauptfaktor, der bei Hochwasser zu Katastrophendrift fithrt. BAILEY [6] weist
darauf hin, dass hohe Driftraten in Flussabschnitten mit hoher Erosion auftreten.
Auch PearsoN und KrRAMER [73] bestétigen die Vermutung von Harker.

Um dies an unseren Versuchstieren zu iiberpriifen, wurde die bestehende Ver-
suchsgruppe am Ende eines Experimentes, d.h. gute Akklimatisation, folgendem
Versuch unterworfen: Durch Herausnehmen von verschiedenen Distanzhdlzern
wurden die Kugeln veranlasst, mit der Stromung zu rollen. Der Versuch wurde mit
14, s, 3[4 und 1 Umdrehung, dies jeweils innerhalb einer Minute, bei Tag und
dann auch bei Nacht, durchgefiihrt. Dabei wurden die Tiere beobachtet und die Drift
innerhalb der ersten 2 Minuten als Mass fiir die direkte Reaktion gewertet.

Ergebnisse: Die erzeugten Driftraten liegen tagsiiber wie auch nachts zwischen
25 und 68%, und streuen so stark, dass sich eine detaillierte Interpretation verbietet.
Die maximale Drift wird etwa bei /s Umdrehung erreicht (wenn die ganze Unterseite
nach oben gewendet ist). Ein weiteres Drehen bringt keine sichere Zunahme mehr.

Ein Fluchtverhalten (z.B. ein «In-die-Strémung-Schwimmen», um dem Zer-
quetschtwerden auszuweichen) konnte nicht beobachtet werden. -~ Es fielen sehr
viele tote Tiere an, die von den langsam rollenden Kugeln zerquetscht worden waren.
— Tiere, die nicht sofort von der Strémung fortgerissen wurden oder die wieder Halt
fanden, liefen sofort auf die Unterseite der Kugeln, auch wenn sich diese noch
bewegten. Der Grund fiir dieses Verhalten ist nicht offensichtlich; eine mégliche
Erklirung wire negative Phototaxis.

Zusammenfassend ist festzuhalten: Vom Faktorenkomplex «Hochwasser»
bleibt allein die Substratbewegung als auslésender Faktor fiir die Katastrophen-
drift, dafiir ausgesprochen deutlich: Eine halbe Umdrehung erzeugt wihrend 2
Minuten eine Driftrate, die iiber der Rate einer ganzen, normalen Nacht liegt. Das
Rollen unserer Kugeln darf aber nicht verglichen werden mit dem in der Natur, d.h.
im TFlussbett, wohl iiblicheren Ubereinandergeschobenwerden der Steine. Die
Resultate des Experiments sind also nur mit Vorbehalten auf natiirliche Verhiltnisse
iibertragbar. Ein Experiment mit einem naturdhnlichen, aus itbereinander zu schie-
benden Steinen bestehenden Substrat war aus technischen Griinden nicht méglich.
Offenbar existiert fiir E. venosus kein Verhaltensmuster im Sinne einer Fluchtreaktion,
das die Tiere auf Grund von Substratbewegungen in die Strémung fithrt. Eher miisste
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man hier von einem Unfallgeschehen sprechen. Fiir eine solche These spricht auch
die Tatsache, dass Rollbewegungen, welche eine halbe Umdrehung der Kugeln
iiberstiegen, die Driftrate nicht mehr steigerten.

Das Auftreten vieler toter und beschidigter Tiere deckt sich mit der Feststellung
WENINGERS [106]: «Bei starkem Hochwasser und knapp nachher fehlen meist lebende
Larven (Ephemeropteren, Plecopteren) in der Drift» (S. 183). Auch HARKER [35]
berichtet von vielen zerquetschten Larven, unter anderem von E. forrentis, als Folge
eines Hochwassers.

3.362 Kleine Stromungsgeschwindigkeit

Nicht nur Hochwasser kann eine Katastrophendrift auslosen. Verschiedene Auto-
ren haben denselben Effekt auch fiir extreme Niedrigwasser beobachtet [40, 54, 60,
72, 75].

Folgende Einzelfaktoren sind dabei als Driftausloser denkbar:
~ Eine Einengung des Lebensraums durch den sinkenden Wasserstand und eine

dadurch erhohte Besiedlungsdichte,

— ein durch starkes Absinken von Wasserstand und/oder Strémungsgeschwindigkeit
hervorgerufenes Fluchtverhalten, dessen Selektionswert darin bestehen wiirde,
austrocknenden Bachabschnitten zu entflichen,

— sekundire (gekoppelte) Faktoren, wie Temperatur, Sauerstoffangebot [104], die
sich parallel mit den augenfilligen Verdnderungen verschieben.

Wie schon erwihnt, sind die Rinnen des Rheodroms zu wenig tief, um den Einfluss

des Wasserstandes untersuchen zu kénnen. Deshalb kann hier weder der Einfluss:

des Wasserstandes noch der der Einengung des Lebensraums diskutiert werden. Ein-
zig der Einfluss der Strémungsgeschwindigkeit konnte gepriift werden.

Da Driftsammlungen bei sehr kleinen Stromungen keine Resultate liefern, wurde
darauf verzichtet; an ihrer Stelle wurden Aktivititsbestimmungen vorgenommen.

Die{Bewegungsaktivitit wurde dabei nach der leicht verinderten Methode von
Erriorr [23] quantifiziert: Jeweils etwa 10 Tiere wurden in einem 20 cm langen
Rinnenabschnitt von unten beobachtet. Pro Aktivitdtsbestimmung wurden wahrend
10 einzelnen Minuten alle Bewegungen der Tiere, die mit einem Ortswechsel ver-
bunden waren, gezihlt.

Auf dhnliche Weise wurde die Kiemenbewegungsaktivitit bestimmt: 10 Tiere
wurden je 1 Minute lang einzeln beobachtet und dabei diejenigen 2-Sekunden-Inter-
valle gezihlt, wihrend denen mindestens eine Kiemenbewegung stattfand. Als Zeit-
geber diente ein Metronom. Dieses Verfahren liefert Zahlen zwischen 0 und 30
(Methode in Anlehnung an HARKER [34]). Der Versuch wurde am Tag durchgefiihrt.
Um eine Bezugsgrésse zu gewinnen, bestimmte man zunichst bei 40 cm/sec die Nor-
malaktivititen zweimal (mit einer Stunde Zwischenzeit), worauf die Rinne pl6tz-
lich gestaut wurde. Sofort nach dem Einfiigen des Stauwehrs wurden Bewegungs-
und Kiemenaktivitit wieder bestimmt, mit Wiederholung nach einer Stunde. Nach-
her wurden abrupt die urspriinglichen Strémungsverhéltnisse wiederhergestellt und
noch zweimal, wieder mit einer Stunde Zwischenzeit, die Aktivititen gemessen.

Der Stau hielt nicht ganz dicht, weshalb sich das Wasser allmihlich erneuern
konnte. Da es ferner vor Versuchsbeginn mit Sauerstoff gesittigt war, darf ange-
nommen werden, dass im freien Wasser immer gegen 1009, Sauerstoffsittigung vor-
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handen waren. Eine messbare Verdnderung der Wassertemperatur (13,1 °C) konnte
nicht festgestellt werden.

Ergebnisse: In Abb. 9 sind, von oben nach unten, jeweils auf der Ordinate auf-

getragen:

— Die Stréomungsgeschwindigkeit in cm/sec.

— Aktivitdtseinheiten der Bewegung pro Tier pro Minute {Durchschnitt aus 10
Tieren und 10 Minuten). Die vertikalen Strecken geben die Schwankungsbreite
der Mittelwerte pro Minute an.

— Kiemenaktivitit (Durchschnitt aus 10 Tieren). Die vertikalen Linien verbinden
die Extremwerte.
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0 . . movement and gills,
0930 1030 oo 12001230 1330 Zeit

Nach Wegfall der Stromung steigt die Bewegungsaktivitit signifikant an und klingt
dann wieder ab.
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In keinem Versuch wurden Tiere beobachtet, die die Oberseite der Kugeln oder
gar das freie Wasser aufgesucht hétten.

Die Kiemenaktivitit steigt nach dem Stau bis zur Dauertitigkeit an und er-
holt sich nicht. Wenn das Wasser wieder fliesst, fillt sie sofort in die alte Gréssen-
ordnung zurtick.

ELLiorr [23] gibt fur E. venosus den Wert 1,5 -+ 0,54 Aktivitdtseinheiten pro
Tier pro 10 Minuten als Tagesmittelwert (959, Vertrauensintervall) an. Der ent-
sprechende Wert unserer 4 Bestimmungen mit strémendem Wasser betrigt 1,03
-+ 0,48. Der Unterschied ist nicht signifikant.

Interpretation: Die Tiere reagieren auf das Absinken der Strémungsgeschwindig-
keit mit einer deutlichen Steigerung der Bewegungsaktivitit. Dies kénnte in der
Natur eine gesteigerte Driftrate nach sich ziehen (siehe auch ErLioTT [23], MADSEN
[54]). Diese Beobachtung ldsst es als fraglich erscheinen, ob die von HARKER [34]
und CHASTON [13] in stehendem Wasser bestimmten Aktivitdtsthythmen von Fliess-
wassertieren auf die Natur iibertragbar sind.

Die Steigerung der Kiemenaktivitit ist sehr auffallend. Trotz der (mit makro-
chemischen Methoden nachweisbaren) Sauerstoffsittigung des Wassers wurde das
Og-Angebot durch Verarmung der Kiemenumgebung fiir die Tiere offenbar zu knapp.
Dies beweist die starke Bindung der Fliesswassertiere an die Strémung [1]. Nun hat
Ecdyonurus mit den beweglichen Kiemen die Moglichkeit, stationdr einen Atem-
wasserstrom zu erzeugen. Tiere mit unbeweglichen Kiemen miissen sich in der ent-
sprechenden Situation relativ zum stehenden Wasser Bewegung verschaffen, sei es
durch vertikale Nickbewegungen (Plecopteren) oder durch Ortsverdnderung. Dies
konnte dann zur Drift fithren.

Vorversuche zeigten, dass die Kiemenaktivitit schon bei einer Geschwindigkeit
von 1 bis 3 cm/sec erlischt. So kénnten wohl die Strémungsanspriiche an die Tages-
aufenthaltspldtze, wie sie Butz [11] unter anderem fiir E. venosus aufgezeigt hat,
interpretiert werden als minimale Strémung, bei der ohne Bewegung (ohne Energie-
verlust) der austauschhemmende Diffusionshof um die Kiemen gentigend diinn bleibt.

Zusammenfassend ist festzustellen, dass Temperatur- und Wasserstandsschwan-
kungen sowie die Einengung des Lebensraums eine Drift auslésen kénnen. Die
sinkende Strémungsgeschwindigkeit steigert eindeutig die Aktivitdt, namentlich
die der Kiemenbewegung. Besitzen Tiere keine oder unbewegliche Kiemen, so ist die
Gefahr einer respiratorischen Notsituation gross, und die Annahme, dass dies eine
Katastrophendrift auslésen kann, ist dann berechtigt.

4. Kompensation

4.1 Einleitung

Angenommen, die Drift wire die einzige regelmissige Longitudinalbewegung der
Fliesswasserinvertebraten, so miissten konsequenterweise die Flussoberldufe an
Tieren verarmen. Dies ist aber bekanntermassen nicht der Fall. Zwar sind die Drift-
wege von E. venosus sehr klein, ferner tritt er in Driftfingen, bezogen auf die Be-
siedlungsdichte, eher selten auf [20, 21, 106]; trotzdem kann er seine Position im
Gewisser ohne Kompensationssystem nicht halten.
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Die Driftkompensation hat primir wohl den Sinn, Terrainverlust auszugleichen.
PrarsoN und KRAMER [73] weisen auf eine weitere Moglichkeit hin: Werden die
Eier in Quellnihe abgelegt, so entgehen sie und die jiingeren Larven extremen Winter-
temperaturen, dem Einfluss der Vereisung und starken Hochwassern.

Grundsitzlich sind vier Kompensationsmdglichkeiten denkbar:

1. Eine Uberreproduktion der in quellnahen Gebieten bleibenden Tiere, die LEH-
MANN [49] fur Gammarus fossarum und SCHEWARz [87] fiir Diura bicaudata fest-
gestellt haben.

2. Passives Verbreiten durch Anheften an Wasservigeln, Sdugern, Schiffen [80].

Durch Aufwanderung der Larven.

4. Durch Kompensationsflug der Imagines, im Sinne des Besiedlungskreislaufs nach
MULLER [637.

w

Anstelle von Freilanduntersuchungen, welche aus technischen Griinden nicht moglich
waren, haben wir versucht, die physiologischen Leistungsgrenzen fiir Aufwanderung
und Flugleistung auf experimentellem Weg zu approximieren.

4.2 Aufwanderung

Um die Aufwanderungsleistung von E. vemosus zu bestimmen, wurden in den
Modellrinnen der Versuchsanlage Tuffenwies der EAWAG [109] zwei Wanderungs-
experimente durchgefiihrt. Beiden Versuchen ging eine Reinigung voraus. Die Rin-
nen enthielten deshalb keine Futteralgen. Simtliche Totwasserriume waren vorher
mit Fiilllmasse ausgekittet worden. Die Strémungsgeschwindigkeit des Wassers
betrug 30 bis 35 cm/sec (Ott-Messfliigel, 3 cm {iber Boden). Die Rinnen wurden mit
Grundwasser gespiesen. Die Temperatur betrug beim Januarversuch 10°C, beim
Mirzversuch 6°C. Fiir die Experimente wurden frischgefangene Larven eingesetzt
und ihre Bewegungen in den insgesamt 140 m langen betonierten Rinnen beobachtet.

Ergebnisse: Die meisten Tiere drifteten sofort aus den Rinnen (709, in den ersten
7 Stunden). Die wenigen, die sich hielten, begannen sofort aufzuwandern. — Nach
24 Stunden hatten 3 bzw. 5, entsprechend 7 bzw. 49, der eingesetzten Tiere das obere
Ende der Rinne erreicht. — Die bei allen 176 Larven einmal beobachtete Spitzen-
leistung betrdgt 97 m in 3 Stunden.

Interpretation: Die Ergebnisse dieser Experimente sind zweifellos nicht auf die
Natur ibertragbar, zeigen aber, zu welchen Leistungen E. venrosus fihig ist. - Ver-
gleichszahlen aus der Natur liegen fiir E. venosus einzig aus Markierungsexperimenten
von ELL1oTT [28 Vor; sie betragen 1 bis 5 m in 24 Stunden. — Auf Grund zahlreicher
fritherer Arbeiten mit anderen Tierarten ist die Aufwanderung lingst als allgemeines
Phinomen bekannt. Die folgenden Literaturstellen geben einen Uberblick iiber
Geschwindigkeiten und Leistungen:

Ephemeroptera:
1,6 km mit 200 m/Tag Durchschnittsgeschwindigkeit far Blasturus cupidus (Leptophlebia
cupida) in der Natur nach NEAVE [70]
0-6 m/Tag fiir verschiedene Arten in der Natur nach ELLIoTT [28]
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Plecoptera:
2-8 m/Tag fiir verschiedene Arten in der Natur nach ELL1OTT [28]
30 m in 5 Tagen durch markierte Diura bidaudata in der Natur nach ScHwarz [87]
370 m in 36 Tagen durch 32P-markierte Isoperlinae in der Natur nach Barr, WojTALIK und
Hooper [7]
Trichoptera:
0-10 m/Tag in der Natur fiir verschiedene Arten nach ELLIOTT [28]
120 m in 6 Monaten fiir Hydvopsyche instabilis (Natur) nach SCHUHMACHER [85)]
Amphipoda:
22 m/h bei 10 cm/sec Wassergeschwindigkeit fitr Gammarus im Experiment nach HuGHES [40]
3 km in 4 Jahren fiir eine Population von G. pulex in der Natur nach HyNEs [44], Seite 154
45 m in 3 Tagen eines 3¥P-markierten G. fossarum in der Natur nach LEHMANN [{49]
Spitzengeschwindigkeit von 37,6 m/h an G. fossarum in der Natur beobachtet, MEIJTERING [58]
5 m in 30 Minuten fir G. bousfieldi in der Natur, nach MINCKLEY [59]
Bis 14 m pro Tag fiir G. pulex in der Natur nach ErrioTT [28]
Turbellaria:
175 m in 2-3 Monaten fitr Planaria (Crenobia) alpina in der Natur, nach BEaucHamP (8]
Mollusca:
180 m in 28 Tagen fiir markierte Physa in der Natur nach BarrL, WojTaLik und HOOPER (7]
2,4 km/Jahr fur Limnaea nach HyNEs [42]

Die angegebenen Werte stellen fast ausschliesslich Hochstwerte dar; von 6kolo-
gischem Interesse wiren aber Populationsmittelwerte. Noch ein weiterer Umstand
erschwert die Interpretation von Arbeiten iiber Aufwanderung: Mehrere Autoren
arbeiten mit Aufwanderungsfallen. Diese bringen zum Teil grosse Fangzahlen, lassen
aber keine Riickschliisse auf zuriickgelegte Distanzen zu. Dazu kommt, dass Auf-
wanderung oft auf ganz wenige Stellen im Flussquerschnitt beschriankt ist {10, 58],
was die Interpretation weiter erschwert.

Deshalb gestatten schliesslich nur wenige Arbeiten eine gute Abschidtzung der
Kompensationsleistung durch Aufwanderung: Nach Eiriorr [28] werden je nach
Jahreszeit und Art 7-30%, der Drift distanzmaissig kompensiert. — ScEwWARz [87]
findet bei Diura bicaudata die Drift durch Aufwanderung ganz kompensiert. Die
Imagines sind kurz- bzw. stummelfliiglig und sind nicht flugtiichtig. Dagegen kom-
pensiert Isoperla goertzi nicht mit Aufwanderung, sondern mit dem Flug der Imagines.
- Es scheint demnach, dass weder Aufwanderung noch Kompensationsflug einem
allgemeinen, auf die Mehrheit der Arten zutreffenden Schema folgen.

4.3 Flugleistung

Kompensationsfliige im Sinne MULLERs [63] sind verschiedentlich beobachtet
worden, vor allem bei Trichopteren, so 1974 von SVENSsON [91]. Die neueste Litera-
turzusammenfassung iiber die Ephemeropteren stammt von Russev [81]. Dieser
Arbeit ist zu entnehmen, dass Fliige, welche dem Wohngewésser gerichtet strom-
aufwirts folgen, hiufig beobachtet worden sind; allerdings fehlen Angaben iiber
zuriickgelegte Distanzen weitgehend. Ferner ist uns keine Untersuchung bekannt,
welche alle Komponenten des Besiedlungskreislaufs (Larvendrift, Aufwanderung,
Kompensationsflug, Eiablage in Quellndhe) von Eintagsfliegen gleichzeitig erfasst.

Kann man sich bei den guten Fliegern der Ordnung Trichoptera eine wirkliche
Kompensationsflugleistung ohne Miihe vorstellen, so fillt dies bei den Ephemeropte-
ren eher schwer. Um eine bessere Beurteilungsgrundlage fiir die Moglichkeit eines




37/2,1975 Drift von Ecdyonurus venosus 321

effizienten Kompensationsflugs von E. venosus zu erhalten, wurde auf der «Flug-
miihle» der Eidg. Forschungsanstalt fiir Obst-, Wein- und Gartenbau in Widenswil die
Flugleistung naherungsweise im Experiment bestimmt.

Auf einer Flugmiihle werden die Insekten an mdglichst reibungsfrei drehenden
Armen befestigt. Dadurch bewegt sich ein fliegendes Tier gezwungenermassen auf
einer Kreisbahn. Mit einer Lichtschranke wird die Zahl der Umdrehungen und damit
die Flugleistung bestimmt (Abb. 10). Einzelheiten und eine kritische Diskussion der
Methodik finden sich bei REMUND und BoLLER [78].

Abb. 10. Einzelner Arm der Flugmtihle mit befestigtem E. venosus, im Hintergrund die vertikale
Lichtschranke.
Fig. 10. Single branch of the flight-mill with attached E. venosus, in the background the vertical
light-barrier.

Die Versuche wurden folgendermassen ausgefiihrt : Nymphen des letzten Stadiums
der Sommergeneration wurden vom Fanggewdsser T6ss in die Hilterrinnen gebracht,
wo die Subimagines schliipften. Diese wurden zum gréssten Teil bis zur Imaginal-
hiutung im Labor gehalten und dann sofort auf die Flugmiihle gebracht; einige
Subimagines wurden direkt verwendet.

Die Tiere wurden mit toluolverdiinntem «Brigatex» (1:1) auf eine Insektennadel
geklebt und diese auf dem Dreharm der Flugmiihle befestigt. Eine stérende wellen-
férmige Bewegung des Fluges, die bei Fixierung der Tiere in einer natiirlichen, d.h.
schrigen Flugposition eintrat, konnte gemiss den Empiehlungen von REMUND und
BoLLER [78] durch Verinderung der Fluglage in die Horizontale vermieden werden.

Als Versuchstiere haben Ephemeropteren gegeniiber anderen Insekten den Vor-
teil, dass sie als Imagines kein Futter mehr aufnehmen. So konnten die Tiere bis zu
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ihrem Tode nach 2-4 Tagen auf der Miihle belassen werden, ohne dass ein Fehler in-
folge Futtermangels héitte in Kauf genommen werden miissen. Im Versuchsraum
herrschten eine Temperatur von 26 bis 27°C und eine relative Luftfeuchtigkeit von
70%, bis 909%,. Flugleistungen unter 500 m wurden bei der Auswertung nicht beriick-
sichtigt.

Ergebmisse: Die Flugleistung der Subimagines liegt durchwegs unter 1 km. Die
durchschnittliche Flugleistung der 24 gepriiften Weibchen betrigt 2547 m; Extrem-
werte: 651 m, 8082 m. Der Durchschnitt fiir 16 Mannchen betrigt 3164 m (610 m,
8008 m). Der Unterschied zu den Weibchen ist nicht signifikant. Die Fliigelschlagfre-
quenz der Subimagines (mit Stroboskoplampe bestimmt) betragt 1400-1600 min -1,
die der Imagines 1900-2200 min-1. Die mittlere Fluggeschwindigkeit auf der Miihle
betrug 3,82 km/h, Spitzenwert: 5,4 km/h.

Interpretation: Die geringen Flugleistungen der Subimagines sind als Kompensa-
tionsmechanismus vernachldssigbar. Sowohl die kleine Fliigelschlagfrequenz als auch
die Beobachtung, dass die Tiere zwischen Subimaginal- und Imaginalhdutung im
Labor keinerlei Aktivitit erkennen liessen, legt den Schluss nahe, dass die Subima-
gines lediglich vom Bach weg auf die Uferbdume fliegen, um dort die letzte Hautung
abzuwarten.

Die Fluggeschwindigkeit im Experiment (3,8 km/h) stimmt mit publizierten
Werten aus der Natur gréssenordnungsméssig iiberein:

2,34,3 km/h firr Oligophlebodes sigma [73],

bis zu 18 km/h fiir Palingena longicauda [81],

«Geschwindigkeit eines Fussgingers» fiir Caenis macrura nach SCHONEMUND [84],
Seite 60.

Folgende Flugleistungen sind aus der Literatur bekannt:
Ephemeroptera:
13 km fir Hexagenia bilineata (Beobachtung in der Natur) nach Fremling, Diskussionsbeitrag
in Russev [81]
Plecoptera:
50-250 m fir Brachyptera risi, nach MaDsSEN, BENGTSON und BuTtz [55]
1,5 km fiir Weibchen wie Mannchen von Isoperia goertzi, nach ScHWARZ [87]
2 km fur Nemoura borealis, nach Roos [79]
Trichoptera:
6 km fur Hydvopsyche ornatula nach SCHUHMACHER [85]
‘Weniger als 2 km fiar H. instabilis nach SCHUEMACHER [85]
2-3 km geschitzter Mittelwert fiir Oligophlebodes sigma nach PEarsoN und KrRaMER [73]
2-5 km fir verschiedene Arten nach Roos [79]
Diptera:
1 km fiir Simuliidae nach Roos [79]

Bei allen Vorbehalten, welche bei der Interpretation von Flugmiihlenwerten an-
zubringen sind, fillt doch die gute Ubereinstimmung der Literaturdaten mit unseren
Resultaten auf.

Die als Kompensation in Frage kommende Flugleistung der Weibchen ist -
absolut betrachtet und unter Vernachlissigung methodischer Fehler — erstaunlich
gering. Rechnet man von den 2,5 km noch etwas Flugleistung fiir ungezielte Bewegun-
gen, Aufsuchen der Mdnnchenschwirme und Kopulation ab, so erscheint eine wirk-
same Kompensation wenig wahrscheinlich.
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Die Ansicht WaTers [101], dass vor allem die Katastrophendrift durch Flug
kompensiert werden miisse, da fiir die «behavioural drift» keine Kompensation nétig
sei, indem dort die Aufwanderung geniige, bestitigt diese Zweifel.

Die Auffassung von EINSELE [19] und von SCHWORBEL [88], die einen Kompensa-
tionsflug als unwahrscheinlich bzw. nicht nachgewiesen bezeichnen, ist auf Grund der
heutigen Kenntnisse allerdings nicht mehr haltbar. Neben klaren Beweisen (z.B.
[87]) muss doch als gesichert gelten, dass die Flugrichtung vieler Wasserinsekten
tatsiachlich gegen die Strémungsrichtung der Gewisser gerichtet ist. Allerdings
spielen hier Lokalwinde eine schwer interpretierbare Rolle. Ubrigens gilt die Flug-
richtung gegen die Stromung nicht nur fiir Wasserinsekten. GOTHBERG [33] fand
dasselbe Phinomen auch bei terrestrischen Lepidopteren und Coleopteren. Dass ein
Gegenstromflug weit verbreitet ist, beweist allerdings noch nicht, dass die Hypothese
des Besiedlungskreislaufs allgemein zutrifft. Einerseits lassen die gemessenen und
zitierten Flugleistungen daran zweifeln, ob ein Kompensationsflug in dieser Grossen-
ordnung iiberhaupt von Bedeutung fiir die Lebenszyklen der fraglichen Insekten sein
kann, und andererseits ist der Kompensationsflug keine regelmissige Erscheinung
181, 87, 104]. Wir kommen deshalb zur Ansicht, dass ein Kompensationsflug beiden
Ephemeropteren bestenfalls geeignet ist, die Abdrift der Eier vom Ablegen auf der
Wasseroberfliche bis zum Festsetzen auf dem Grund und den Terrainverlust durch
driftende Nymphen bei der Emergenz auszugleichen [81].

Jedenfalls ldsst sich fiir E. venosus, der ein schlechter Drifter, ein guter Aufwan-
derer, aber wieder ein schlechter Flieger ist, ein Besiedlungskreislauf im eigentlichen
Sinn nur schwer vorstellen. Existiert er trotzdem, so diirfte er fiir die Populations-
dynamik und die Verteilung der Art eine untergeordnete Bedeutung haben.

5. Gesamtdiskussion

Wie bereits mehrmals zitiert, erscheint die Larve von Ecdyonurus venosus, ver-
glichen mit ihrer Besiedlungsdichte, in Driftfingen relativ selten. Dass unsere
Experimente trotzdem interpretierbare Resultate ergeben haben, beweist, dass die
angewandte Methode empfindlich ist und auch fiir weitere, dhnliche Experimente
erfolgreich zu sein verspricht. Als Indiz dafiir, dass die Ergebnisse nicht auf besondere
Stressverhiltnisse zuriickzufiihren sind, mag die Tatsache gelten, dass auch Fakto-
renkombinationen wie Futterangebot und Temperaturschock (Abb. 5) oder Riuber
und Entwicklungsstadium (Abb. 7) die gleichen Ergebnisse widerspiegeln, wie sie
auch aus Einfaktorenversuchen gewonnen wurden.

Die Frage, ob die Methodik auf andere Tierarten iibertragbar ist, kann bedingt
bejaht werden. Die Anwendbarkeit der Kugeln als Substrat und der verwendeten
Driftsammelmethodik wurde an folgenden Gattungen mit Erfolg erprobt: Habro-
leptoides, Rhithrogena, Baetis, Perlodes, Leuctra. Fiir Gammarus ist das Substrat
ungeeignet, und fiir Trichopterenlarven (Rhyacophila und Hydropsyche) sowie fiir die
Ephemeroptere Epeorus miisste die Abscheidevorrichtung umgebaut werden. Weit
wichtiger allerdings ist die Frage, wieweit die angegebenen Resultate auf die Natur
{ibertragbar seien. Wir haben uns deshalb bemiiht, die eigenen Ergebnisse mit




324 A, Keller Hydrologie

moglichst vielen anderen Arbeiten aus der Natur, auch solchen an anderen Arten,
zu vergleichen. Die Zitate sind {iber den ganzen Text verstreut und sollen hier nicht
nochmals erwidhnt werden. Als Gesamteindruck steht fest, dass die Befunde vieler
Autoren, obschon an verschiedensten Arten und an verschiedensten Orten der Erde
gewonnen, mit den Befunden unserer Experimente gut iibereinstimmen.

Wie die meisten Modellversuche zu dkologischen Problemen lassen sich unsere Re-
sultate nicht quantitativ, sondern nurin ihrer qualitativen Aussage auf die Natur iiber-
tragen. Auch ist nicht zu erwarten, dass eine Aussage fiir «die Fliesswasserinvertebra-
ten» generelle Giiltigkeit haben kann. Immerhin hat auch hier der Vergleich mit publi-
zierten Arbeiten ein erstaunlich kleines Spektrum an Abweichungen zwischen Arten
recht verschiedener systematischer Stellung erbracht. Diese deutlichen Konvergenz-
erscheinungen in den verschiedenen Gruppen diirfte das Ergebnis einer evolutiven
Anpassung an einen sehr speziellen Lebensraum, wie ithn Fliessgewisser darstellen,
sein.

Wir sind der Meinung, dass zwar nicht direkt auf andere Arten geschlossen werden
darf, dass aber andererseits das Bild des Driftgeschehens, wie es sich am Beispiel
von E. venosus ergeben hat, keinen isolierten Spezialfall darstellt.

Auf Grund der Experimente ergibt sich von der Drift unseres Versuchsobjektes
folgendes Bild: Neben den beiden die Katastrophendrift auslésenden Faktoren Sub-
stratbewegung und kleine Stromungsgeschwindigkeit (Os-Angebot), die generell das
Leben der Versuchstiere bedrohen, kommt (bei natiirlichem Rhythmus) dem Futter-
angebot der dominierende Einfluss auf die Driftrate zu. Hier existiert ausser dem
quantitativen Aspekt auch ein qualitativer: Es ist nicht gleichgiiltig, wo die Algen
angeboten werden. Mit dem Futterangebot direkt gekoppelt, ist der Parameter
Populationsdichte. Zwar liegen keine eigenen experimentellen Resultate vor, doch sei
auf folgende Beobachtung hingewiesen: Anfinglich wurde versucht, bei der Aufnah-
me der Bewegungsaktivitit (Kapitel 3.362) mit 20 statt 10 Tieren im Beobachtungs-
feld zu arbeiten. Durch die gegenseitige Beeinflussung der Larven stieg die durch-
schnittliche Tagesaktivitit auf den vierfachen Wert. Es ist anzunehmen, dass auf
dhnliche Weise auch die Drift beeinflusst wird. Ein schénes Beispiel dafiir lieferte
SCHUHMACHER [85] mit der Beobachtung, dass Drift bei der Gattung Hydropsyche
durch Revierkdmpfe ausgelést werden kann. Eine Reihe weiterer Autoren haben fiir
verschiedenste Tierarten den Einfluss der Populationsdichte auf die Drift nachge-
wiesen [17, 21, 24, 49, 72, 73, 85, 87, 100, 102]. Da anzunehmen ist, dass eine Wir-
kung erst von einem bestimmten Verhéltnis von Besiedlungsdichte zu Futterangebot
an eintritt, kann es nicht erstaunen, dass einige Autoren denn auch keinen entspre-
chenden Einfluss fanden [37, 66, 71, 77].

Wenn die drei hauptsichlichen Anforderungen der Tiere an ihren Habitat, ndmlich
Futter, Sauerstoffversorgung und Substratstabilitit, erfiillt sind und sie somit nicht
mehr in grésseren Zahlen in der Drift anzutreffen sind, kommen andere, eher unter-
geordnete Faktoren zur Wirkung. Aus unseren Beobachtungen sind dies die Tempe-
ratur und das Entwickiungsstadium. Daneben gibt es eine Reihe weiterer Grdssen, zu
denen Untersuchungen anderer Autoren vorliegen:

Auf die Bedeutung des Lichtes wurde schon in Kapitel 2.5 hingewiesen. — LEEMANN [49]
beobachtete an Gammarus fossarum eine erhéhte Drift bei Befall durch den Parasiten Echinorhyn-
chus trutta. — MEIJERING [58] tiberpritfte die Uberlebenschancen gedrifteter Gammariden und
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stellte dabei fest, dass sich mindestens ein Teil der Drift aus geschwichten Tieren rekrutiert. —
Vieh, das bei der Trinke das Substrat bewegt, wird von BaILey [6] und Burtz [11] als Driftaus-
léser genannt. — DEcaMps und ELL1oTT [16] fanden fir Dichromat und Fluoreszein, wie es fiir
Farbeversuche bei Abflussuntersuchungen verwendet wird, eine Steigerung der Gesamtdrift.
Auch Insektizide wirken als Ausldser fir Katastrophendrift. Literaturzitate hiezu finden sich
bei DiMoND [17] und WALLACE et al. [98]. — O’DoNNELL und CHURCHILL, zitiert nach WATERS
[105], wiesen auf den Einfluss von Eis (¢anchor ice») hin.

Diese Liste erhebt keinen Anspruch auf Vollstindigkeit, mag aber doch zeigen,
dass iiber die fiir den Gewisserschutz interessanten, chemischen Einflussgrdssen
praktisch keine Untersuchungen vorliegen.

Geht man von der vereinfachten Annahme aus, dass ein Tier dann driftet, wenn
die Umweltbedingungen nicht mehr optimal sind, dann darf wohl das Rheodrom und
die angegebene Driftsammelmethodik als eine Versuchsanordnung gelten, mit deren
Hilfe «&kologische Schwellenwerte» bestimmt werden konnen, bei denen die Tiere
abzuwandern beginnen (im Gegensatz zu physiologischen, die fiir den Gewisserschutz
wenig relevant sind). Die Kenntnis solcher Werte wiirde z.B. die Grundlage bilden
zu einer sinnvollen Interpretation saprobiologischer Befunde. Sollte es gelingen, auch
die andere Komponente der Benthoswanderung, nimlich die Aufwanderung, quanti-
tativ zu erfassen, so liesse sich an einer verbesserten Versuchsanlage (mit zwei vollig
getrennten Kreisldufen, fiir Versuch und Kontrolle) mit chemischen Gradienten
arbeiten und so auf lange Frist wesentliche Grundlagenforschung fiir den Gewisser-
schutz betreiben.

Prof. Dr. H. Ambiihl, Institut fiir Gewdisserschutz und Wassertechnologie, ETHZ, hat
diese Arbeit erméglicht und das Manuskript ttberarbeitet. Dipl. Natw. L. Ibscher hat mich stets
freundlich beraten und das Manuskript durchgesehen. Die Belegschaft der EAWAG-Versuchs-
station Tiuffenwies hat grossziigig die technischen Probleme geldst. Dr. E. Eichenberger, EAWAG,
hat mich mit zahlreichen Diskussionen und mit der Uberlassung der Betonmodellrinnen unter-
stiitzt. Dr. E. Boller und U. Remund, Eidg. Forschungsanstalt fiir Obst-, Wein- und Gartenbau,
Widenswil, haben mir ihre Flugmithle und ihre Erfahrung zur Verfiigung gestellt. P. Schlup,
EAWAG, iibernahm die photographische Laborarbeit. Dr. Téni, Laboratorium fuir Biometrie
und Populationsgenetik, ETHZ, hat mich bei statistischen Problemen beraten. Dr. V. Puthz,
Limnologische FluBstation des Max-Planck-Instituts fiir Limnologie, Schlitz (BRD), hat Muster-
exemplare meines Versuchstiers bestimmt. Thnen allen, wie auch alien ungenannten Diskussions-
partnern, gilt mein herzlicher Dank. Sie haben Entscheidendes zum Gelingen dieser Arbeit bei-
getragen.

Die Arbeit wurde mit Unterstiitzang der «Stiftung der Wirtschaft zur Férderung des
Gewdsserschutzes in der Schweiz» ausgefiihrt.

6. Zusammenfassung

In einem Fliesswassermodell wurde die Drift von Ecdyonurus venosus (Fabr.)
(Ephemeroptera, Heptageniidae) experimentell analysiert. Als Substrat dienten
weisse, unglasierte Porzellankugeln mit 5 cm Durchmesser.

Die mittleren Driftwege im Modell sind kiirzer als unter natiirlichen Bedingungen.
Sie betragen fiir 10 cm/sec Stromungsgeschwindigkeit 30 cm, fiir 30 cm/sec 83 cm und
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fiir 50 cm/sec 264 cm. Ein Unterschied zwischen lebenden und toten Tieren erscheint
erst bei 30 cm/sec (83 cm bzw. 315 cm).

Es wurden Driftrhythmen mit 30-Minuten-Sammelperioden aufgenommen und an
einem Beispiel zu 2-Stunden-Intervallen zusammengefasst.

Driftbeeinflussende Faktoren: Mit Versuch und Kontrolle in den beiden Rinnen
wurde versucht, den Einfluss verschiedener Parameter nachzuweisen. Als messbare
Reaktion der Tiere wurde die Drift in Prozenten der Versuchspopulation pro Nacht
gewdhlt.

Zwischen den Driftmaxima zur Zeit stirksten Wachstums und kurz vor der
Emergenz zeigt sich ein Minimum wihrend des letzten Larvenstadiums, offenbar
infolge einer Pseudopuppenruhe.

Ein Einfluss des Geschlechtes konnte nicht nachgewiesen werden.

Der dominierende driftauslésende Faktor ist das Futterangebot. Der Algenrasen
wird von unten nach oben abgeweidet. Die gleiche Futtermenge ergibt eine grissere
Driftrate, wenn der Periphytonrasen den oberen Teil der Kugeln bedeckt. Bei um-
gewendeten Kugeln (Periphyton unten) ist die Driftrate signifikant kleiner.

Weder Rauber noch Konkurrenten beeinflussen die Drift nachweisbar.

Nach Temperaturschocks von + bzw. —5°C akklimatisieren sich die Tiere in
2 Tagen. Eine steigende Temperatur bewirkt eine sinkende Driftrate und umgekehrt.
Aus dem Faktorenkomplex Hochwasser konnte nur fiir die Substratbewegung eine
auslésende Wirkung fiir die Katastrophendrift gefunden werden.

Der Einfluss der Strémungsgeschwindigkeit wurde anhand der Bewegungs- und
Kiemenaktivitdt in der temporir gestauten Rinne verfolgt. Als Ausloser fiir Katastro-
phendrift kommen respiratorische Schwierigkeiten in Frage.

Kompensation: Die Aufwanderungsleistung unter extremen Versuchsbedingun-
gen betrigt 140 m/24 h.

Die mittlere Flugleistung der Imagines (Flugmiihle) betrégt fiir Weibchen 2547 m,
fiir Minnchen 3164 m. Ein Besiedlungskreislauf im Sinne MULLERS erscheint wenig
wahrscheinlich.

SUMMARY

The Drift and its Ecological Significance. Experimental Investigation on Ecdyonurus venosus
(Fabr.) in a Stream Model

In a stream model (Fig. 1) the drift of Ecdyonurus venosus (Fabr.) (Ephemeroptera, Hepta-
geniidae) has been analysed experimentally. White unglazed porcellain spheres with a 5 cm di-
ameter have been used as substratum.

The mean distances travelled by drifting animals is shorter in the model than under natural
conditions. They are for 10 cm/sec water velocity 30 cm, for 30 cm/sec 83 cm and for 50 cm/sec
264 cm. A difference between live animals and dead ones appears for the first time at a velocity
of 30 cm/sec (83 cm and 315 cm respectively) (Fig. 2).

Drift rhythms with sampling intervals of 30 minutes have been taken (Fig. 3) and in one
example these intervals have been extended to 2 hour periodes (Fig. 4).

Factors that influence drift: The influence of different parameters on drift has been studied
in two parallel troughs. The drift in percent per night has been chosen as reaction parameter of
the animals.

Between the drift maximums during the period of maximum growth and a short time before
emergence, the last larval instar shows a drift minimum. Apparently this is due to a pseudo-pupal
stage. An influence of sex could not be detected.
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The dominant factor causing drift is availability of food (Fig. 5). The same quantity of food
available on the sphere surface induces a significantly larger drift rate than when the spheres are
turned upside down.

Neither predators nor competitors influence the drift in a detectable manner (Fig. 7).

After temperature shocks of 45 °C the animals acclimate within 2 days. A raising temperature
causes a sinking drift rate and vice versa (Fig. 8).

From the complex of factors during flood conditions, only movement of substratum has
shown an induction of catastrophic drift. The influence of small water velocities has been observed
by measuring the activities of movement and gills during a temporary slack water in the troughs.
Induction of catastrophic drift can be caused by respiratory difficulties (Fig. 9).

Compensation: The maximum upstream movement under extreme experimental conditions
is 140 m/24 h.

The mean flight range of the imagoes (flight-mill, Fig. 10) are for females 2,547 m, for males
3,164 m. A colonization cycle as suggested by MULLER does not appear likely.

RESUME

La dévive et son vdle écologique. Rechevches expéyimentales suy Ecdyonurus venosus (Fabr.) dans un
simulateur de cours d’ean

La dérive d’Ecdyonurus venosus (Fabr.) (Ephemeroptera, Heptageniidae) a été analysée
expérimentalement dans un simulateur de cours d’eau (fig. 1). Des billes de porcelaine d’un dia-
metre de 5 cm ont servi de substratum.

Les distances moyennes de dérive sont plus courtes dans le simulateur que dans le milieu
naturel. Elles sont de 30 cm pour une vitesse du courant de 10 cm/sec, de 83 cm pour un courant
de 30 cm/sec et de 264 cm pour 50 cmfsec. Une différence, entre organismes vivants et morts,
n’apparait qu’a partir d’une vitesse du courant de 30 cm/sec (respectivement 83 cm et 315 cm)
(fig. 2).

Des rythmes de dérive ont été établis par intervalles de récoltes de 30 minutes (fig. 3) puis
on les a résumeés dans un exemple a intervalles de 2 heures (fig. 4).

Facteurs responsables de la dérive: 'influence de différents paramétres a été analysée par
des expériences faites dans les deux canaux paralléles du simulateur. La dérive en pour-cent par
nuit a été choisie comme critére de réaction des animaux.

Entre les deux maxima de dérive, 1'un a la période de croissance la plus forte et I'autre peu
avant I’émergence, on a trouvé un minimum de dérive pendant le dernier stade larvaire, apparem-
ment a cause d’un pseudo-repos des pupes.

Aucune influence du sexe sur la dérive n'a été constatée.

Le facteur dominant de la dérive a été la nourriture (fig. 5). Le ¢«gazon» d’algues a la surface
de chaque bille a été brouté de bas en haut (fig. 6). La méme quantité de nourriture donne un
taux de dérive plus grand lorsque le «gazon» de periphyton recouvre la partie supérieure des billes,
Lorsque les billes sont retournées (periphyton dessous), le taux de dérive est significativement
plus petit. Ni les prédateurs ni les concurrents n’ont influencé visiblement la dérive (fig. 7).

Les animaux se sont adaptés, en deux jours, aux chocs de température de + ou de —5°C.
Lorsque la température est montée, le taux de dérive est descendu et inversément (fig. 8).

Du complexe de facteurs provoqués par les crues, il n'y a que le déplacement du substratum
qui a induit une dérive exceptionnelle.

L’influence d’'une faible vitesse du courant a été constatée par I'observation des mouvements
et l'activité branchiale lors de retenue temporaire de I’eau (fig. 9). Les difficultés respiratoires
ont pu provoquer la dérive exceptionnelle.

Compensation: le déplacement compensateur des organismes vers 'amont a €té de 140 m/
24 heures dans des conditions expérimentales extrémes.

Les performances moyennes de vol des imagos (¢«moulin & vol», fig. 10) ont été de 2547 m
pour les femelles et de 3164 m pour les méles. Un cycle de colonisation dans le sens de MULLER
semble peu probable.
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