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1. EINLEITUNG

Der von MUELLER [50] eingefiihrte Begriff "organic drift"
bedeutet allgemein eine gleichsinnig mit der Strémung ver-
laufende Ortsbewegung von Organismen (Tieren und Pflanzen)

im freien Wasser. Bewegen sich Invertebraten des Fliesswas-
serbenthos gegen die Stromung, d.h. flussaufwirts, bezeichnen
wir diese Gegénstromwanderung [48] als "Aufwanderung".

In den Literaturarbeiten von MUELLER [56], WATERS [79] und
BOURNAUD und THIBAULT [8] ist der gegenwdrtige Stand des Wis-
sens zusammengetragen. Es ist daraus ersichtlich, dass die
Phinomene der Drift und Aufwanderung von einer Vielfalt von
Tierarten, Gew#ssertypen, geographischen Regionen bekannt und
aus verschiedenen Problemstellungen heraus zwar beschrieben,
aber kaum analysiert worden sind. Andererseits ist unbestrit-
ten, dass die Invertebraten unterschiedliche und artspezifi-
sche Verhaltensmuster haben und auf die Umwelteinfliisse somit
verschieden reagieren. Die Wirkung von Umwelteinfliissen kann
aber nur im Experiment sauber gepriift werden ; Experimente
sind bis heute jedoch sehr selten.

In der vorliegenden Arbeit untersuchen Wir rein experimentell
einige Aspekte von Aufwanderung und Drift, um die Kenntnis
einer bereits gut bekannten Art [34] weiter zu vertiefen. In
diesem Zusammenhang interessieren endogene (Geschlecht, Ent-
wicklungsstadium) und exogene (Wassertemperatur, Strémung,
Futterangebot) Faktoren als mégliche aufwanderungs- und
driftbeeinflussende Faktoren, sowie die Rhythmik beider Ak~
tivitéten. In Anlehnung an die Arbeiten von ELLIOTT [22] wird
der Driftweg in Abh&ngigkeit der Wassertemperatur und der
Fliessgeschwindigkeit experimentell bestimmt, und es wird

versucht, eine Aussage iiber den Aufwanderungsweg zu machen.



Die Experimente zeigen, wie die Versuchstiere im fliessenden
Wasser der Versuchsrinne reagieren. Ob dieses Verhalten mit
demjenigen der gleichen Species im natiirlichen Habitat gleich-
gesetzt werden darf, muss verschiedentlich offen bleiben. Es
wird jedoch versucht, diesen Mangel, der jeder experimentel-
len Laborarbeit anhaftet, durch Vergleiche unserer Ergebnis-

se mit entsprechenden Felduntersuchungen zu beheben.
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2.~ METHODIK

2.1. VERSUCHSOBJEKT

In unsern Experimenten wurde mit Fodyonurus venosus (Fabr.)
(Ephemeroptera) gearbeitet. Die verwendeten Larven sammelten
wir mit Hilfe der Fusstritt - Sammeltechnik (Kicksampling)
(SCHWOERBEL [70]) im Fluss Tdéss (bei Sennhof, siidlich von
Winterthur). Eine auf si#mtliche Individuen zutreffende Spe-
cies - Angabe ist dabei kaum méglich, zumal Eedyonurue - Lar-
ven eine Bestimmung bis zur Species nicht erlauben; diese ist
nur anhand der Imagines m8glich. Von 40 im Frithling 1975 zu
Imagines grossgezogenen Larven konnten 38 als E. venosus und
zwei als E. helveticus (Etn.) bestimmt werden. KELLER [34]

hat die Homogenitdt der Eedyonurus - Larvenpopulation im glei-
chen T&ssabschnitt in gleicher Weise an 152 Individuen im
Frihling 1974 kontrolliert, dabeil erwiesen sich 148 als E. ve-
nosus und nur 4 als E. helveticus. RIEDERER [64] hat vom Frith—
jahr 1975 bis Herbst 1976 am gleichen Fundort monatlich Pro-
ben erhoben und bestdtigt, dass hauptsdchlich F. venosus vor-
kommt. Genau besehen gelten unsere Ergebnisse fiir eine Misch-
population von E. venosus (X 95 %) und E. helveticus (€ 5 %).
Weil aber E. venosus mengenmédssig Uberwiegt, werden sie weit-
gehend durch diese Art geprigt. Im folgenden sprechen wir
deshalb nur noch von E. venosus.



2.2. RHEODROM

Die Experimente wurden im "Rheodrom" [33], das in der Ver~

" suchshalle der Technischen Versuchsstation "Tiiffenwies" der
EAWAG steht, durchgefiihrt. Im Laufe der Arbeiten erwies es
sich als notwendig, die Anlage so umzubauen, dass die beiden
Rinnen, welche aus dem selben Reservoir gespiesen wurden,
ihre eigenen Wasserkdrper haben und unabhingig voneinander

betrieben werden k&nnen.

In der umgebauten Anlage (Abb. 1) zirkulieren zwei mal

ca. 4 - 4,5 m3 Wasser, welches aus den zwei Reservoiren

(Re 1 und Re 2) durch Umwélzpumpen in die entsprechenden
Steigkasten (Sk 1 und Sk 2) gepumpt wird. Die gefdrderte
Wassermenge kann mit Blendschiebern stufenlos reguliert
werden. Im ca. 3 m hohen Steigkasten beruhigt sich das Was-
ser. Durch verstellbare Ueberliufe wird der Wasserstand in
den Steigkdsten eingestellt und kann in seitlich angebrachten
Schauglédsern abgelesen werden. Das iiber die Ueberliufe flies-—
sende Wasser wird direkt ins entsprechende Reservoir zurfick-
geleitet. Aus den Steigkasten fliesst das Wasser turbulenzarm
durch parabelfdrmige Einlauftrichter [33] in die 6 m langen
Plexiglas - Versuchsrinnen von 30 cm H8he und 15 cm Breite. In
den Filterk&dsten f&llt das Wasser vom Rinnenende durch die Ab-
scheidetrichter in die Zwischenbecken und fliesst anschlies-
send durch je zwei Faltenschliuche in die beiden Reservoire
zurtick, wo es auf die Versuchstemperatur gekithlt wird. Die
Kiihlleistung der Anlage reicht aus, um beide Wasserk®rper auf
4 c + 0,3o C zu halten, oder mit einem Wasserkdrper auf 1° ¢
zu fahren, wdhrend der andere gleichzeitig auf tiefstens

ca. 6° C steht (bei Umgebungstemperaturen von 17 - 20° c).
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1. : Aufriss und Grundriss der Versuchsanlage

Abb.

B
3.9
Ho 2
Fi2
Pf 1
Pf2
B
Zeichenerkldrung:
Ag Auffanggefésse 1,2 P Pumpe 1,2
Bl Blendenschieber 1,2 Pf Probenahmefenster 1,2
Ei Einlauftrichter 1,2 Re Reservoir 1,2
Fi Filterkasten 1,2 Ri Rinnen 1,2
H& Hbhenverstellung 1,2 Sg Steigglas 1,2
Kd Kihlschlangen 1,2 Sk Steigkasten 1,2
Ue verstellbare Ueberldufe 1,2



Im Pumpenraum sind Schieber und Verbindungsleitungen so an-
gebracht, dass das Wasser kreuzweise von der einen auf die
andere Seite gepumpt, oder dass je nach Bedarf auch ein

Mischwasserkdrper hergestellt werden kann.

Abb, 2 : Grundriss der Schieber-
anordnung im Pumpenraum.

Re 2 Reservoir 2

P 1 Umwdlzpumpe 1

P 2 Umwilzpumpe 2
pump Re 2

Sc Schieber

§\C

Das Gef&dlle der Rinnen ist frei wdhlbar. Es kann mit einer

fest montierten Schlauchwasserwaage genau eingestellt werden.



2.3. LEBENSRAUM UND NAHRUNG

In Anlehnung an KELLER [34] wurde der Boden der Versuchsrin-
nen mit weissen, unglasierten Porzellankugeln von 5 cm Durch-
messer belegt. Die 90 Porzellankugeln bedeckten eine Rinnen-
bodenflidche von 15 cm Breite und 150 cm Lidnge und bildeten den
Lebensraum der Larven. Die Strémungsgeschwindigkeit des Was-
sers wurde 1 cm {iber den Kugeln mit dem Fliigelrad - Anemome-
ter "Miniwater" mit elektronischer Abtastung (Firma E.Schild-
knecht, CH-8625 Gossau) gemessen.

Die Larven erndhrten sich von den Algen, welche die Kugelober-
seite bewuchsen. Im Rheodrom wuchsen die Algenbeldge am
schnellsten bei geringer Dilingung (Blumendiinger "Mio - Plant"),
bei Temperaturen zwischen 15 - 20° ¢ und grossem Lichtangebot
(Leuchtstoffréhren Philips TL MF 40 W/35 RS). So war nach

20 - 30 Tagen die Kugeloberseite von einem dichten Algenrasen
iberzogen, der fiir eine Versuchsdauer von 20 - 30 Tagen ge-
nligend Futter lieferte. Die Artzusammensetzung der Algen
schwankte, jahreszeitlich bedingt, ziemlich stark. Die am
hdufigsten vertretenen Gattungen waren Diatomeen Fragilaria,
Achnanthes, Navicula und in kleinerer Anzahl Synedra, Cymbella,
Nitaschia und Gomphonema -sowie die Griinalgen Tribonema und Sti-

geoclonium, ferner die Blaualge Phormidium.



2.4, SAMMELMETHODE FUER DIE DRIFTENDEN UND AUFWANDERNDEN

LARVEN

Vorrichtungen, welche driftende Larven aus grossen Wasser-—
massen abscheiden miissen, sind unproblematisch. In unserer
Versuchsanlage f&llt das Wasser am Rinnenende frei durch
einen Trichter aus Netzstoff (Maschenweite 830 m). Hier wer-
den die driftenden Larven aus der Hauptmasse des Wassers ab-
getrennt und mit einem schwachen Wasserstrom durch einen

Plastikschlauch in die Auffanggefédsse gespiilt ([34], Abb. 4).

Die Registrierung der Aufwanderung ist aufwendiger. In der
Literatur sind verschiedene Aufwanderungsfallen erwihnt:
MEIJERING [47] beschrieb Systeme fiir kiinstliche Fliesswasser-
Rinnen. LEHMANN [38], ELLIOTT [23), MEIJERING [49], HULTIN
[31], BISHOP und HYNES [6], OTTO [58], BOURNAUD und THIBAULT
[8], WILLIAMS and HYNES [81] und MUELLER [53] beschrieben

Fallen filir den Einsatz in natiirlichen Fliessgewissern.

In unsern Versuchsrinnen wurde im untern Teil eine einfache
Falle konstruiert (Abb. 3,4). Auf den untersten 2 m jeder
Rinne wurde ein doppelter Plexiglasboden eingebaut. Auf diesem
befand sich die 1,5 m lange Versuchsstrecke, die am oberen
Ende in die Aufwanderungsfalle iiberging (Abb. 3). Die Por-
zellankugeln Nr. 11 bis 6 mussten auf abnehmend kiirzere Ple-
xiglasstédnder gestellt werden, um einen kontinuierlichen

Uebergang auf den Rinnenboden zu gewdhrleisten.

Die Wassermenge, die unter dem doppelten Boden durchfliesst,
ist so bemessen, dass alle aus der Aufwanderungsfalle driften~
de Larven nach unten abgesogen werden. Die von Kugel zu Ku-
gel in die Aufwanderungsfalle aufgewanderten Larven werden
durch zwei elektrische Felder (Gleichspannung 40 V) zum Drif-

ten veranlasst [38). Das untere Feld liegt zwischen der drit-



ten bis fiinften Kugelreihe und pulsiert (Pause 25'', Im-
puls 5''). Ueber den Kugelreihen 1 und 2 liegt ein Dauer-
feld. Dieses verhindert jegliche weitere Aufwanderung. Die
ganze Aufwanderungsfalle erstreckt sich tiber 11 Kugelreihen
(55 cm).

Abb. 3 : BAufriss der Aufwanderungsfalle in den Versuchsrinnen.
Ro Rinnenoberkante Ps Plexiglasstdnder
Wo Wasseroberfliche Pk Porzellankugeln
Db  doppelter Boden Bf elektrische Felder

Rb Rinnenboden

Versuchsstrecke Aufwanderungs- Falle 10cm

Der Einsatz eines doppelten Bodens (Abb. 3,4) erlaubt, die
aus der Versuchsstrecke von 150 cm driftenden und die auf-
wandernden Larven im Filterkasten mit zwei Trichtern aus
Netzstoff (Maschenweite 830 m) getrennt aus der grossen Was-
sermasse heraus zu filtrieren., Durch einen schwachen Wasser-

strom werden die Larven aus dem festen Trichterende durch
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Plastikschl&duche in die Auffanggefdsse gespililt. Diese be-
finden sich je in einem grossen PVC - Behdlter mit konstan-
tem Wasserstand. Von hier fliesst das Wasser in den Filter-
kasten zurilick. Im Leitungssystem 2z2wischen Trichter und Auf-
fanggefédssen ist in allen vier Leitungen je eine Entgasungs-
réhre eingebaut, um die mitgerissenen Luftblasen, welche
sonst von der Lichtschranke mitgez&hlt werden, abzuscheiden.
Die Auffanggefésse besitzen einen Boden aus Netzstoff (Ma-
schenweite 830 m), durch den das Wasser in die PVC -~ Behdl-
ter fliesst. Dieser Netzboden kann weggenommen werden und

erleichtert das Herausnehmen der Larven.

Abb. 4 : Abscheide-, Registrier- und Sammelvorrichtung

im Grund- und Aufriss (nur Rinne 2 gezeichnet)

Erklérungen: im .

A Aufwanderung 1,2 Fi Filterkasten 1,2 Rs Registrierstrecken 1,2
Af Auffanggefisse Nt Netztrichter AF Aufwanderungsfalle

D Drift 1,2 Pf Probenahmefenster Vs Versuchsstrecke

Er Entgasungsrdhren Ri Rinne 1,2



-11-

2.5. ZAEHLEINHEITEN UND REGISTRIERUNG

Die meisten in der Literatur beschriebenen automatischen Sam-
melmethoden arbeiten mit einem einzigen, aber fixen Sammelin-
tervall. MUELLER [53] und LEHMANN [38] sammeln tiber zwei Stun-
den, KELLER [34] und ELLIOTT [18] {iber 30 Minuten. Fir die
Auswertung sind diese festen Sammelzeiten oft nachteilig. Wir
haben diesen Nachteil durch kontinuierliche Registrierung

aufgehoben.

Zwischen den Netztrichtern in den Filterkasten und den Auf-
fanggefdssen passieren die Larven im blasenfreien Wasser die
aus einem Glasrohr (Durchmesser 15 mm) bestehende Registrie-
rungsstrecke. Jede vorbeigeschwemmte Larve unterbricht min-
destens einen Strahlengang zwischen der Lampe und den vier
Photozellen. Ueber einen Verst#rker wird ein Impuls erzeugt,
der zeitanalog auf einem Schreiber (Minigor Typ 501, von Goerz
Electro) registriert wird.

Abb. 5 : Aufriss der Registrierungsstrecke.
A Al - Spiegel G Glasrohr
L Lichtguelle P Photozellen

Die Impulsh&hen (2.0/3.5/4.5/7.0 mV) aller vier Registrier-
einheiten fiir Drift und Aufwanderung je Rinne sind so gewdhlt,

dass auch bei zuf&llig gleichzeitiger Registrierung immer auf
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die beteiligten Einheiten zuriickgeschlossen werden kann. *

Fiir die Auswertung der Rhythmikaufnahmen wurde ein 10 - Mi-
nuten - Intervall - Raster auf die Papierstreifen des Mini-
gor = Schreibers gelegt und die Summe fiir Aufwanderung und:
brift je Rinne fir alle 10 Minuten herausgelesen. Fiir die
weitere Verarbeitung wurden diese Daten sodann auf einen

Elektronischen Datentrdger gebracht.

Abb. 6 : Ausschnitt aus einem Schreiber - Papierstreifen von der
Rhythmikregistrierung mit verschiedenen Ausschligen fir

Aufwanderung A und Drift D der Rinnen 1 und 2.

o T
- -
i Hd HIE T
Tt T ]
1T 1 { ] E
T1 1T T
e -]
. b 3
<00 - H

*) Die Grundschaltung flir die vier Registriereinheiten und die
beiden stabilisierten Speisegerdte hat H.J. Meng entworfen.

Als Lichtquellen dienten 12 V/15 W Autolampen.
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2.6. TAGESLAENGEN - UND DAEMMERUNGSSTEUERUNG

Die Werkhalle, in der das Rheodrom steht, liegt an einer be-
leuchteten Strasse. Zudem wird im Winter oft die Beleuchtung
der Halle eingeschaltet. Um diese Stdrungen zu eliminieren,
wurde das ganze Rinnensystem mit einer lichtundurchléissigen
Folie vollstdndig verdunkelt und der natiirliche Tag - Nacht -
Rhythmus durch eine kiinstliche Beleuchtung ersetzt. Um den
von MUELLER [54] beschriebenen und von HOLT und WATERS [28]
bestdtigten "Licht - aus - Effekt" zu vermeiden, musste eine
Démmerungsschaltung eingebaut werden, mit der vermieden wird,
dass die Drift unmittelbar nach dem Abschalten stark ansteigt.
Mit einer D&mmerungsschaltung [61], auf Verwendung von Leucht-
stoffrdhren 40 W modifiziert, k&nnen mit der Schaltuhr die
Tagesldngen beliebig und mit der elektronischen Schaltung die
Dauer der Morgen - und Abenddémmerung von wenigen Minuten bis
gegen 60 Min. variiert werden. Wihrend allen Versuchen wurde
mit einheitlichen Morgen - und Abendddmmerungen von ca. 45 Min.
(Abb. 7) gearbeitet,

Abb. 7 : Mit der Steuerung eingestellter Dammerungsverlauf am
Abend und am Morgen bei Jahreszeitlich verschieden

langer Dunkelphase.

J/em2 min

1. 59
1.0~

0.54
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2.7. ALLGEMEINER VERSUCHSABLAUF

Die in der T8ss gesammelten Larven wurden in der Versuchs-
station wdhrend 1 - 2 Tagen in Hilterrinnen oder direkt im
Wasser der Versuchsrinnen an die neue Wassertemperatur ange-
passt. Um einen Temperaturschock zu vermeiden, wurde darauf
geachtet, dass die Temperaturdifferenz des Wassers (T6ss/Rin~
ne) héchstens 4° C betrug.

Als glinstige Besatzdichte erwiesen sich 160 - 220 Larven pro
Versuchsstrecke (150 x 15 cm). So war das Futterangebot auch
nach drei bis vier Wochen noch geniigend gross und die Streu-
ung der Werte der Aufwanderungs - und Driftfdnge konnte von

Nacht zu Nacht minimalisiert werden.

Bei Versuchsbeginn wurden die gehdlterten Larven in zwei m&-
glichs£ gleiche Gruppen zu je etwa 200 - 220 Larven aufgeteilt
und diese gleichmissig auf die zwei- gestauten Versuchsstrecken
verteilt. Auch beim t#glichen Wiedereinsetzen in die Rinnen
wurde darauf geachtet, dass die Larven gleichmdssig auf die
Versuchsstrecken verteilt waren. Zur Wiedereinsetzung gelan-
gten nur dusserlich nicht besch#ddigte Larven bis und mit Sta-
dium XVI (Bestimmt nach RAWLINSON [62]). Sobald die Larven
sich an der Kugeloberfliche festgesetzt hatten, wurde‘der
Durchfluss wieder auf den eingestellten Wert erhdht.

Vor jeder experimentellen Aenderung einer Bedingung in einer .
Rinne wurden beide Rinnen wihrend 5 -~ 10 Tagen (Phase I) auf
gleiche Aufwanderungs - und Driftraten gepriift. Anschlissend er-
folgte die Aenderung des gewiinschten Faktors (z.B. Wassertempera-
tur). Wihrend mindestens 8 Tagen (Phase II) wurden die Aufwande-
rungs - und Driftraten erneut gemessen. Anschliessend erfolgte
wieder Priifung auf Gleichheit (Phase III). Die statistische Aus-
wertung erfolgte in zwei Phasen: Tdglich wurde mit einem -~Test
entschieden ob ein allf#llig beobachteter Unterschied der Aufwan-
derungs- resp. Driftraten beider Rinnen signifikant ist. Am En-
de jeder mehrtédgigen Phase wurden diese Raten als gepaarte
Stichproben dem MANTEL-HAENZEL-Test unterworfen (s.S. 65).
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3, RESULTATE UND - DISKUSSION

3.1. RHYTHMIK VON AUFWANDERUNG UND DRIFT

Die meisten Lebewesen unterliegen speziefischen Tag - Nacht -
Rhythmen, [4,7,11,12,13,18,19,20,26,39,40,47,53]. Die Drift-
aktivitat von E. venosus ist hauptsichlich auf die Nacht be-
schrinkt [34]. Dieser Befund gilt auch filir viele andere Makro-
invertebraten. Ueber die Aufwanderungsrhythmik von E. venosus
liegen dagegen keine Untersuchungen vor. Wir haben deshalb

u.a. die Frage bearbeitet, ob zwischen der Rhythmik von auf-
wandernden und von driftenden Larven ein Zusammenhang besteht
und in welchem Ausmass. Zur experimentellen Abkl&rung wurden,
tiber das ganze Jahr verteilt, Rhythmik - Kurven von Drift und
Aufwanderung von E. venosus im Rheodrom aufgenommen. KELLER
[34] und ELLIOTT [19] haben gezeigt, wie wichtig ein kurzer
Sammelintervall ist; bei langen Sammelintervallen gehen Neben-
maxima verloren, woraus je nach Beginn des Sammelintervalls
verschieden aussehende Kurvenbilder resultieren. Diese Fest-

stellung hat sich in unsern Versuchen bestédtigt.

In unsern zwei Labor - Rinnen mit je ca. 200 Larven drifteten
gesamthaft pro Nacht zwischen 50 bis 200 Larven, und etwa

40 bis 100 Larven fanden wir in den Aufwanderungsfallen. Fir
ein 10 - Minuten - Sammelintervall ergab dies durchschnitt-
liche Werte zwischen O bis 2 Larven fiir die Aufwanderung resp.
Drift bei Nachtlingen zwischen 8 bis 14,5 Stunden. Fir eine
Auswertung geniigten diese kleinen Zahlen nicht. Deshalb wurde
in Anlehnung an Arbeiten von MUELLER [53},[56] und ELLIOTT
[19] jeweils widhrend 10 Néchten die Drift und die Aufwanderung
mittels der Lichtschranke registriert. Die Ddmmerung begann
wihrend einer ganzen Rhythmikaufnahme (1O N&chte) stets zur
gleichen Zeit und wurde so angesetzt, dass in der Mitte der

Rhythmikaufnahme, etwa 20 Minuten nach dem astronomischen
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Sonnenuntergang in Ziirich, in der Anlage v8llige Dunkelheit
herrschte, und etwa 20 Minuten vor dem astronomischen Son-
nenaufgang in Ziirich die Morgenddmmerung begann. Von Auf-
nahme zu Aufnahme wurde nur der Beginn der Dimmerung ver-
schoben. Die Ddmmerzeit blieb immer gleich, auf ca.45 Min.
fix eingestellt (Abb. 7). In der Tabelle 1 sind die Daten
der Rhythmikaufnahmen und die entsprechenden Dunkelperioden

zusammengestellt.

Tabelle 1 : Angabe der Dauer der Rhythmikaufnahmen, der Linge der

Dunkelperioden und der Resultatwiedergabe.

Dauer der Dunkelperiode Resul-
Rhythmikaufnahme \ tate
Beginn Ende Dauer Abb.
Std. Min.
17. 7. - 28. 7.76 20.20 04.00 8 30 9 a
31. 8. - 10. 9.76 19.30 05.20 9 50 95b
22.10. - 3.11.76 17.50 06.40 12 50 9 ¢
17.11. - 28.11.76 16.50 07.00 14 1o 94
7.12. - 18.12.76 16.50 07.10 14 20 9e
15. 2. - 25. 2.77 18.20 07.10 12 50 9 f
14. 3. - 25. 3.77 18.50 06.15 11 25 94qg
19. 4. ~ 30. 4.77 19.50 05.10 9 20 9 h
8. 6. -~ 19. 6.77 20.10 04.10 8 [¢le} 9 i

Die Rohdaten wurden in der nachstehend beschriebenen Weise
zu den in Abb. 9a - i gezeichneten Rhythmikdarstellungen
weiterverarbeitet. Die Methode erlaubt, den Einfluss der

sinkenden Populationsdichte wédhrend einer Nacht und iiber
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die ganze Rhythmikaufnahme auszugleichen.

Fiir jede Nacht wurde auf die Registrierstreifen des Minigor -
Schreibers ein 10 - Minuten - Intervall - Raster gelegt und
die Summen der Driftenden und Aufwandernden Larven der Rinne
1 und 2 gebildet (Abb. 6). Mit dem Computer wurden diese vier
Summenwerte in % Drift (D1 resp. D2) und % Aufwanderung (Al
resp. A2) (= Prozente der am 10 - Minuten - Intervallanfang
jeweils noch in der Rinne 1 resp. 2 vorhandenen Larven) umge-
rechnet. Anschliessend wurden diese vier Relativwerte der
entsprechenden 10 - Minuten - Intervalle iiber 10 Néchte ad-
diert und das Total der Relativwerte von Drift (D = Dl + D2)
und Aufwanderung (A = Al + A2) bestimmt. Die Summenwerte der
totalen Drift D und Aufwanderung A der benachbarten 10 - Minu-
ten - Intervalle variieren noch betréchtlich (Abb. 8A). Mit
dem gleitenden Mittel iber 3 Werte (dies entspricht 30 Min.)
wurden deshalb die Kurven gegldttet und in Abb. 8B und 9 dar-
gestellt. Abb. 8 zeigt an einer willkiirlich herausgegriffenen
Rhythmikaufnahme (September 76), dass durch eine Glittung der
Summenwerte der totalen Drift (Abb. 8A) mit Hilfe des gleiten-
den Mittels iiber 3 und 6 Werte (Abb. 8B resp. C) neben dem
Hauptmaximum die Nebenmaxima deutlich in Erscheinung treten.
Bei einer gleitenden Mittelwert - Bildung iiber 12 Werte (ent-
sprechen 120 Minuten) gehen diese Nebenmaxima indessen verlo-
ren; es bleiben nur noch schwach ausgeprdgte Schultern (Abb.
8D). Da in der iiber 3 Werte gemittelten Darstellung anschei-
nend noch keine Information verloren geht, haben wir uns fir
diese Methode entschlossen. Eine analoge Feststellung hat
ASCHOFF [2] gemacht. Er zeigt, dass je nach zeitlicher Auflé-~
sung tiefer stehende Aktivitédtsstufen verloren gehen. Bei

der Maus ilberlagert eine 24 - Stunden - Periodik eine 2 - 3
Stunden - Periodik und diese wiederum eine "Minuten - Peri-
odik".
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:  Glittungsgrad der Driftrhythmik vom Sept. 76 je nach Inter-
vall - Linge bei der Bildung des gleitenden Mittels.

Kurve A zeigt den ungeglétteten Verlauf, B,C und D den
dber 3,6 und 12 Werte gemittelten Verlauf.

Abszisse

: Tageszeit; der Stxich zeigt die Dunkelphase an.
Ordinate :

¥ der Relativwerte pro 10 Min. iiber 10 Nichte
in willkdhrlichen Einheiten.

A
1800 2400 06.00
B
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1800 2400 06.00
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1800 2400 06.00
D
18.00 2400 10600
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Wie aus den Abb. 9a bis i ersichtlich ist, bleibt die Aufwan-
derungs - und Driftaktivitdt auf die Nacht beschrénkt. Wie

bei KELLER [34] k&nnen auch in diesen Rhythmikaufnahmen klei-
ne Spitzen als unterste Hierarchiestufe der Rhythmik festge-
stellt werden. Diese Spitzen liegen zeitlich etwa 1 - 2 Stun-

den auseinander.

Die Darstellungen deuten darauf hin, dass die Rhythmik der
Aufwanderung und der Drift wdhrend einer Aufnahme &hnlich bis
gleich verlaufen. Diese Feststellung stimmt {iberein mit den
von MUELLER [53] und MEIJERING [47] gemachten Beobachtungen.
Diese betreffen den gleichen Verlauf der Rhythmik von Auf-
wanderung und Drift bei Gammarus pulex, Baetis vernus und

Baetis rhodani in natlirlichen Fliessgewdssern.

Die Totale der Relativwerte der Drift waren im Mittel 1,5

(1,1 - 2,5) mal so gross wie jene der Aufwanderung, da in
unserer Versuchsanlage nur diejenigen Larven erfasst wurden,
welche die Versuchsstrecke verlassen hatten. Diese unterschied-
lichen Werte entsprechen nicht dem natilirlichen Verh&dltnis, da
ca. 70 % der einmal driftenden Larven, aber nur etwa 20 % al-
ler aufwandernden Larven die Versuchstrecke verliessen (vergl.
Kap. 4).

Unsere Resultate (Abb. 9a - i) deuten darauf hin, dass das
Grundmuster im 24 - Stunden - Tag bei E. venosus sich Uber das
Jahr &ndert. Typische Bigeminus - Kurven mit 2.T. deutlich
ausgebildeten Nebenmaxima erhielten wir fiir Drift und Aufwan-
derung in den Monaten Juli, September, November, Dezember,
Februar, Mdrz und Juni. Jeweils im Oktober und April ergaben
sich Zwischenformen (die teilweise dem Alternans - Muster fol-
gen).

Die typische Bigeminus - Kurve zeigt das Hauptmaximum in der ersten
H&lfte der Nacht. Es kdnnen noch weitere Nebenmaxima folgen, besonders
in langen Winternéchten [la].

Die typische Alternans - Kurve zeigt das Hauptmaximum in der zweiten
H&1fte der Nacht. In langeun Dunkelperioden kénnen diesem Hauptmaximum
Nebenmaxima vorausgehen.
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Zu dhnlichen Ergebnissen kommt KELLER [34] in Experimenten mit
E. venosus. MUELLER'S Darstellungen [53] zeigen ebenfalls im
Friihling und Herbst (April, Mai und September, Oktober) die
kleinsten Unterschiede zwischen Haupt - und Nebenmaxima. Die-
se Feststellung gilt flr Gammarus pulex, der nach MUELLER dem
Bigeminus —- Muster folgt, wie fiir Baetﬁs;hodmﬁ und B. vernus,
die dem Alternans - Muster folgen. Eine Erkl#rung fiir diese
Aenderung des 24 - Stunden ~ Grundmusters im Verlaufe eines
Jahres im Laborexperiment wie auch im natlirlichen Fliessgewés~
ser ist in der Literatur [34, 47, 53] nicht zu finden. Aber
auch aus unsern Beobachtungen l&sst sich keine Erklirung ab-

leiten.

Abb. 9a : Rhythmik von Aufwanderung A und Drift D im Juli 76.
Abszisse : Tageszeit; der Strich zeigt die Dunkelphase an.
Ordinate : Z der Relativwerte pro 10 - Minuten - Intervall

Gber 10 Nichte in willkiirlichen Einheiten.
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Abb. 9 : Rhythmik von Aufwanderung A und Drift D im September

1976. Achsenanschriften siehe Abb. 9a.
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Abb. 9c : Rhythmik von Aufwanderung A und Drift D im Oktober
1976. Achsenanschriften siehe Abb. 9a.
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1976. Achsenanschriften siehe Abb. 9a.
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Rhythmik von Aufwanderung A und Drift D im November
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Abb. 9e :
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1976. Achsenanschriften siehe Abb. Y%a.

Rhythmik von Aufwanderung A und Drift D im Dezember
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Abb. 9f :
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1977. Achsenanschriften siehe Abb. 9a.

Rhythmik von Aufwanderung A und Drift D im Februar
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Abb, %h :

Rhythmik von Aufwanderung A und Drift D im April

1977. Achsenanschriften siehe Abb. 9a.
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Abb. 9i : Rhythmik von Aufwanderung A und Drift D im Juni

1977. Achsenanschriften siehe Abb. 9a.
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WOJTALIK und WATERS [82] zeigen in Experimenten an Gammarus
pseudolinmaeus und Baetis vagans , dass die Aufhebung des na-
tiirlichen Temperaturganges die Driftrhythmik nicht &ndert.
Sie folgern daraus, dass die hell ~ dunkel - Periodik die
Rhythmik steuert. Auch MUELLER [53] bezeichnet die hell -
dunkel - Periodik als den die Rhythmik steuernden Faktor.
Unsere Resultate bestdtigen diese Feststellung. Eine Steu-
erung der Rhythmik durch den Temperaturgang kann in unserer
Anlage zum vorneherein ausgeschlossen werden, da die ein-
gestellte Wassertemperatur nur den technisch bedingten

Schwankungen unterworfen war (maximal + 0,3° 0.
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3.2. EINFLUSS DER WASSERTEMPERATUR

3.2.1. DRIFTWEG IN ABHAENGIGKEIT VON FLIESSGESCHWINDIGKEIT

UND TEMPERATUR

In den Arbeiten von MC LAY [46], ELLIOTT [21] und KELLER [34]
wird gezeigt, dass der mittlere Driftweg abhingig ist

von der Strdmungsgeschwindigkeit
von der Bodenbeschaffenheit und

von der Aktivitdt der Larven.

MADSEN [42] wies in Versuchen mit Heptagenia sulphurea und

H. fuscogrisea nach, dass die Temperatur den Driftweg beein-
flusst. Die betrachtete Temperaturdifferenz betrug allerdings
10° ¢c. Im Gegensatz dazu konnte ELLIOTT [22] bei einer mitt-
leren Temperaturdifferenz von 2,8o C filir E. venosus keinen sig-
nifikanten Unterschied nachweisen. Er fand bei einer Str&-

mungsgeschwindigkeit von 30 cm/s die folgenden mittleren

Driftwege:
bei 8,3 - 8,9 ° ¢ 476 + 66 cm
bei 5,4 - 6,2 ° ¢ 512 + 75 cm

Zufédlligerweise ist auch hier bei tieferen Temperaturen der

Driftweg l&nger.

In unsern eigenen Versuchen im Rheodrom war beim tdglichen

Einsetzen der aus den Rinnen gedrifteten und aufgewanderten
Larven bei Wassertemperaturen von 1° ¢ und 6° C ein unter-

schiedliches Verhalten festzustellen.

Am Morgen wurden die aus den Rinnen gedrifteten und aufgewanderten Lar-
ven jeweils wieder in die entsprechenden Rinnen eingesetzt. Dazu wurde
das Wasser in beiden Rinnen gestaut und damit die Fliessgeschwindigkeit
auf praktisch Null reduziert. Bei Wassertemperaturen von 6,12 und 18 C
musste nach dem Einsetzen der Larven die Fliessgeschwindigkeit wé&hrend

1 - 4 Minuten langsam auf die Standardfliessgeschwindigkeit von 40 cm/s
erhdht werden. Bei einer Wassertemperatur von 1~ C waren nun 10 Min. nd-
tig. Wurde die Fliessgeschwindigkeit schneller erhdht, wurden praktisch
alle wieder eingesetzten Larven sofort weggeschwemmt.
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Diese Beobachtung veranlasste uns, die Wassertemperatur als
driftwegbeeinflussenden Faktor bei E. venosus nochmals zu
untersuchen, aber bei Versuchstemperaturdifferenzen von 5
resp. 6° ¢ (1,6 und 12° ¢).

Versuchsablauf

Die Versuchsrinne wurde auf einer L#énge von 580 cm mit 115
mal 3 Porzellankugeln von 5 cm Durchmesser belegt. In jedem
Versuch wurden 50 Larven durch einen Trichter 1 cm iber der
Kugeloberfliche der mittleren Kugel der zweitobersten Reihe
in die Strdmung gegeben. Fiir jede eingesetzte Larve wurde der
Driftweg X vom Trichter bis zum Punkt des dauernden Fest-
setzens einzeln bestimmt. Das Alter der verwendeten Larven
schwankte zwischen Stadium XII und XVI (Larvenalter bestimmt
nach RAWLINSON [62]). Das Verhdltnis der Larvenstadien war in
Parallelversuchen dasselbe. Die Larven wurden vorher 10 - 20
Tage lang an die Versuchstemperaturen von 1, 6 und 12° ¢
akklimatisiert. Die Temperaturdifferenz zwischen dem Wasser
der T6ss und dem Wasser der Rinnen betrug hdchstens 4° c, da
die Versuche in zwei Perioden durchgeflihrt wurden. Anfangs
Frithling 1977 wurden die Driftwege bei Wassertemperaturen von
1 und 6° C und Ende Frilhjahr 1977 bei Wassertemperaturen von
6 und 12° C bei verschiedenen Fliessgeschwindigkeiten er-
mittelt. Fiir jede Temperatur - Geschwindigkeitskombination
sind zwei Versuche (mit je 50 Larven) durchgefiihrt und die
Daten gemeinsam ausgewertet worden. Die Fliessgeschwindig-
keiten wurden mit dem Messflligel des Miniwater - Geré&tes
direkt iiber der Kugeloberfldche gemessen und auf ca. 10, 30,
50 cm/s eingestellt. Die Wasserstdnde betrugen bei O m 12 cm,
bei 2,5 m 12 cm und bei 5 m 11,5 cm (Tabelle 3).

Die Auswertung der Resultate erfolgte nach der von ELLIOTT
[22] beschriebenen Methode. Die Versuchsstrecke wurde in
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Abschnitte von 10 resp. 20 cm eingeteilt. Flir jeden Abschnitt
wurde die Anzahl der Larven bestimmt, die diesen passieren.
Zu dieser Zahl wurde 1 dazugezdhlt, um in der nachfolgenden
Logarithmierung ln O zu vermeiden. Nach McLAY und ELLIOTT

erfolgt das Absetzen nach folgender Exponentialfunktion:

: Anzahl Larven total
YX : Anzahl Larven, die X
-RX noch passieren

(YX + 1= (YO +1) e X : Abstand vom Einsetzpunkt

zum Absetzplatz gleich
individueller Driftweg

R : Steigung der Regressions-
geraden
Logarithmiert man diese Funktion, kann sie semilogarithmisch
als Regressionsgerade dargestellt werden:
1n (YX + 1) = 1n (Yo + 1) - RX
Der mittlere Driftweg X ist durch die Summe der individuell
gemessenen Driftwege, geteilt durch die am Versuch teilge-

nommene Anzahl Larven bestimmt:

o, -
YO e RX dx 1
X:—————-—-—-——:..__

o YO R

Tabelle 2 : Vergleich der mittleren Driftwege ¥ in Abhdngigkeit von
Fliessgeschwindigkeit v und Wassertemperatur t sowie mit den
von ELLIOTT [22] und KELLER [34] gefundenen Werten.

o
*) Temperaturen zwischen 8 - 10 C.

v mittlere Driftwege und Standardabweichungen in cm
ELLIOTT KELLER
[em/s] 1% 6 °c 12 % ) 11 %
10 76,8 2,9 60,9 1,2 49,9 2,4 159 23 30
30 239,9 6,2 171,1 3,6 133,0 7,1 476 66 83
50 355,7 14,9 | 266,4 6,0 l61,4 5,2 833 86 264
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Wihrend der Versuche konnte das von HUGHES [39] und KELLER
[34] beschriebene Riickwidrtssaltoschwimmen ebenfalls beobach-
tet werden. Mehr als die H#lfte aller Larven verhielt sich
jedoch passiv, bis sie mit dem Substrat in Kontakt kamen,
worauf sie sich sofort festhielten. Bei einer Strdmungsge-
schwindigkeit von 10 cm/s blieben die Larven zundchst auf der
oberen Halbkugel sitzen und verkrochen sich erst nach eini-
gen Sekunden auf die untere Halbkugel. Bei den Versuchsge=-
schwindigkeiten von 30 und mehr cm/s suchten sie sofort die
untere Halbkugel auf. Die gleiche Beobachtung machte HUGHES
[30] bei G. pulex.

Die Achsenabschnitte der Regressionsgeraden (Abb. 10) lie-
gen teilweise etwas hdher als der theoretische Wert (ln

(50 + 1)), da die Wahrscheinlichkeit, dass die Larven das
Kugelsubstrat in den obersten Zentimetern erreichen, wegen
der Stauwirkung der ersten Kugeln und der damit verbundenen
Turbulenz etwas geringer war. Daraus resultiert eine Parallel-
verschiebung nach rechts; die Diskussion der Resultate wird

dadurch aber nicht beeinflusst.

Ein Vergleich aller Steigungen der neun Regressionsgeraden
gegeneinander ergab in 35 Vergleichskombinationen einen hoch-
signifikanten Unterschied (die Wahrscheinlichkeiten P fiir
gleiche Steigungen waren £ 0,003). Nur in der Kombination b6
gegen c,, betrug die Wahrscheinlichkeit P filir ungleiche Stei-
gung 0,873. In dieser Vergleichskombination sind aber die
Fliessgeschwindigkeiten (30 resp. 50 cm/s) und die Wasser-
temperatur (6 resp. 12° C) verschieden.

Der Driftweg wird somit durch die Fliessgeschwindigkeit und
die Wassertemperatur beeinflusst:

Je tiefer die Wassertemperatur und je hbher die Fliessge-~
schwindigkeit, desto flacher die Regressionsgerade bzw. de-

sto ldnger der mittlere Driftweg X (Tabelle 2).
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Abb. 10 : Regressionsgeraden 1ln (YX + 1) = 1ln (YO + 1) - RX
in Abhdngigkeit von Fliessgeschwindigkeit v und

Wassertemperatur t.

Larvenanzahl

Y+ 1

Driftweg X

Erkldrung der Beschriftung:

t in °c
v in cm/s 1 , 6 ] 12
10 al a6 a12
30 bl b6 b12
50 ¢ Cq €1y
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Diese Resultate stehen im Widerspruch zu den von ELLIOTT [21]
gefundenen Zusammenhingen. So kann er flir E. venosus keinen
Einfluss der Temperatur auf die Ldnge des mittleren Driftweges
nachweisen. Wir erkliren uns dieses Ergebnis damit, dass bei
einer Temperaturdifferenz von etwa 3° ¢ der Unterschied noch
nicht signifikant ist. Seine fiir E. venosus angegebenen mittle-
ren Driftwege sind bei niedrigerer Temperatur eher lénger (s.
S. 26). Es ist aber denkbar, dass die Unterschiede bei grds-

seren Temperaturdifferenzen signifikant geworden wiren.

In Tab. 2 sind auch die von KELLER [34] und ELLIOTT [22]
verdffentlichten mittleren Driftwege aufgefithrt. Dabei liegen
unsere mittleren Driftwerte in der gleichen Gr&ssenordnung wie
diejenigen von KELLER [34]. Die mittleren Driftwege von ELLI-
OTT [22] liegen um die Faktoren 3 - 5 hdher als diejenigen von
KELLER und um die Faktoren 2 - 5 h&her als unsere.

KELLER {34] gibt 2zwei mgliche Erkl&drungen an, denen wir uns

anschliessen:

a. ) Die gegeniiber dem natlirlichen Gewdsser kleinere Turbulenz
der Rinnen verringert die Wahrscheinlichkeit, dass die
Larven mit dem Kugelsubstrat in Kontakt kommen, vergrds-
sert jedoch die Wahrscheinlichkeit, sich festhalten zu
kénnen, falls ein Kontakt einmal stattgefunden hat. Dass
in den Versuchsrinnen die Turbulenz kleiner ist als bei
ELLIOTT's Versuchsstrecke, geht aus den kleineren Schwan-
kungsbereichen der Strdmungsgeschwindigkeit in den Rin-
nen hervor (Tab. 3).

b. ) In Vorversuchen hat KELLER in den Versuchsrinnen mit einem
Substrat aus Steinen vom Fundort der Larven beobachtét,
dass sie oft mehrmals kurz hintereinander driften. Dieser
Effekt trat mit dem Porzellankugelsubstrat nicht mehr
auf. Wir beobachteten auch nur bei 50 cm/s Fliessgeschwin-
digkeit vereinzelt ein zweimaliges driften. Das verwende-
te Kugelsubstrat simuliert glinstigere Bedingungen, als sie
im Bach vorliegen, und damit kénnten sich auch die mit-

tleren Driftwege verkiirzen.
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Tabelle 3 : Zusammenstellung der unterschiedlichen Fliessgeschwindigkeits-

Schwankungsbereichen, Wasserstinden und Breiten in den Rinnen

und in ELLIOTT's Freilandversuchen.

Fliessgeschwindigkeit Wasserstéinde Breite
cm/s cm cm
Mittell Schwankungsbereich
ELLIOTT Rinnen ELLIOTT Rinnen ELLIOTT Rinnen
10 8 - 15 9 - 11 16 12 350 15
30 20 -~ 35 30 - 32 18 12 370 15
50 28 ~ 68 48 - 52 18 11,5 370 15




-33-

3.2.2. DRIFT UND AUFWANDERUNG IN ABHAENGIGKEIT DER

WASSERTEMPERATUR

Die Wassertemperatur ist ein Wichtiger Faktor, der alle Lebe-

wesen im System direkt beeinflusst. Verschiedene Autoren zei-

gen an verschiedenen Arten, wie diese auf Temperaturdnderungen
reagieren. Es gibt kein flir alle Arten giiltiges Verhaltensmu-

ster. Man findet im Gegenteil sehr vielféltige Reaktionen.

Flir die Makroinvertebraten der Fliessgewdsser wurde hauptsédch-
lich das Driftverhalten bei Temperaturédnderungen beschrieben
[12,34,38,53,63,68,78,82]. Einzig MEIJERING [47] weist flir

G. pulex flr eine Temperaturerniedrigung eine Erhshung der

Aufwanderung nach.

KELLER [34] hat gezeigt, dass die Driftrate von Eedyonurus
venosus auf Temperaturdnderungen von 5° ¢ (Temperaturschock)
schon in der zweiten Nacht bereits auf dem neuen Niveau liegt.
Tn dieser Arbeit soll nun der Einfluss der Temperatur auch
auf das Aufwanderungsverhalten von E. venosus untersucht wer-
den. In den Versuchen werden die Drift und die Aufwanderung
von E. venosus zwischen Kontrollrinne und Versuchsrinne auf

verschiedenen Temperaturniveaus verglichen.

Versuchsablauf :

Phase I : Priifen auf Gleichheit

Wihrend 5 - 8 Tagen wurden in den Rinnen die Drift und Auf-
wanderung gemessen. Beide Rinnen enthielten Wasser mit glei-
cher Temperatur. Ebenso waren Wasserstand und Fliessgeschwin-
digkeit, Futterangebot und Lichtintensitdt gleich. Ein Versuch
wurde erst gestartet, wenn widhrend mehreren Tagen Drift und
Aufwanderung in beiden Rinnen keinen nachweisbaren Unterschied

aufwiesen.
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Phase IT : Temperaturversuch

Wir stellten die Wassertemperatur der versuchsrinne auf das
neue Niveau ein ( 1, 6, 12, 18° ¢ ) und verglichen die Drift -
und Aufwanderungswerte wihrend 8 - 10 Tagen. Dabel bendtigte

das Aufheizen resp. Abkiihlen des Wassers etwa 10 Stunden.
Phase III : Priifen auf Gleichheit

Die Wassertemperatur derx Versuchsrinne wurde wieder gleich
eingestellt wie in der Kontrollrinne und das Verhalten der

Tiere erneut widhrend 5 - 8 Tagen auf Gleichheit gepriift.
Resultate

In der Tabelle 4 wurden die Ergebnisse der Auswertung der
versuchsphasen II mit dem MANTEL - HAENZEL - Test zusammen-
gestellt. Es zeigte sich, dass die Bewegungsaktivitdt bei
tiefen Temperaturen (lo c) reduziert war (P<0,001), vergli-
chen mit der Kontrollrinne von ¢° c. Die im Februar fir die-
sen Versuch verwendeten Larven waren relativ gut an tiefere
Temperaturen angepasst, weil die Wassertemperatur im Februar
in der Tdss etwa zwischen 3 - 7° ¢ lag. Vergleichen wir die
Resultate der Versuche, in denen mit h&herer Wassertemperatur
gearbeitet wurde, sehen wir, dass E. venosus kein nachweisbar
verschiedenes Driftverhalten mehr zeigte. Die Aufwanderung

war teilweise noch erhtht (Temperaturgang 6 - 12 - 6° ).

Bei der ersten Versuchsanordnung (lo C verglichen mit 6° C)
geniigte eine Temperaturdifferenz von 5 © C, um einen Verhal-
tensunterschied nachzuweisen. Bei den andern Versuchsanord-
nungen (6o verglichen mit 12° ¢ und 12o verglichen mit 18o C)
konnte mit einer Ausnahme bei einer Temperaturdifferenz von
6o C kein unterschiedliches Verhalten mehr nachgewiesen wer-
den. Es ist jedoch nach KROGH {371 nicht auszuschliessen,
dass bei einer grdsseren Temperaturdifferenz noch ein Unter-
schied nachgewiesen werden kdnnte. Er zeigte, dass flir eine

Temperaturerhdhung um ein bestimmtes AT in niedrigeren Tem-
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peraturbereichen die biologische Aktivitdt um einen grdsseren
Faktor ansteigt, als dies in h&heren Temperaturbereichen der
Fall ist.

Tabelle 3 : Zusammenstellung der T - Werte des Vergleiches von Auf-
wanderung, Drift und der Summe von Aufwanderung + Drift
(an + D) in Abhingigkeit von verschiedenen Temperaturen.
Dabei weisen T - Werte » 3,84 einen beobachteten Unter-

schied als signifikant aus (P € 0,05).

Temperatur- T - Werte der Temperaturversuche
verlauf der
i *

Versuchsrinne *) Aufwanderer Drifter A+ D
6 - 1°- 6% 13,41 24,36 44,32
6° - 12° - 6% 21,64 0,04 8,82

12° - & - 12% 0,44 1,42 2,20
12° - 18° - 12% 1,65 0,11 1,54

*) Die Temperatur der Kontrollrinne bleibt gleich

Im kalten Winter 1962/63 mit Wassertemperaturen unter 2° ¢
vom Dezember bis Februar erh&lt LEHMANN [38] flr Gammarus pu-
lex geringere Driftwerte als im Winter 1963/64 mit Tempera-
turen iiber 4° c. MUELLER [51] stellt ebenfalls bei G. pulex
eine Korrelation zwischen der Zunahme von Wassertemperatur
und Drift fest. SCHWARZ [68] zeigt an Diura bicaudata ein Ab-



-36-

sinken der Driftrate auf ein tieferes Niveau nach einer Tem-
peraturerhBhung um 52 c von 1 - 2 auf 6 - 8° c. Ausserdenm gibt
es weitere Hinweise auf jahreszeitlich bedingte Aenderung der
Driftrate [1, 76, 751, fiir deren Entstehung der Temperatur-
gang verantwortlich gemacht wird. Diese Feststellungen stim-
men mit unsern Resultaten idberein, ndmlich dass extrem tiefe
Wassertemperaturen die Bewegungsaktivitdt einschrinken, dass
aber Temperaturénderungen zwischen 6 - 18° ¢ fiir ein AT = 6°c
keinen nachweisbaren Einfluss mehr auf das Verhalten von E. ve-
nosus haben. Da in den gemdssigten Breiten die Wassertempera-
turen der Fliessgewisser wihrend 8 - 10 Monaten hauptsédchlich
zwischen 5 - 15° ¢ liegen, ist dieses Resultat auch sinnvoll.
Mit unserer Anlage konnten aus technischen Griinden keine Ver-

suche mit hdheren Temperaturen ausgefiihrt werden.

Es darf auch bei E. venosus damit gerechnet werden, dass sich
die Bewegungsaktivitdt bei extrem hohen Temperaturen &ndert,
wie dies SHERBERGER et al. [71] z.B. fiir Hydropsyche sp. (Tri-

choptera) und Isonychia Sp. (Ephemeroptera) zeigen.
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3.3. BEWEGUNGSAKTIVITAET IN ABHAENGIGKEIT VOM FUTTERANGEBOT

Das Futterangebot hat auf die Makroinvertebraten in einem
Fliessgewdsser einen entscheidenden Einfluss, indem gie ihr
Verhalten dem jeweiligen Futterangebot anpassen [39, 3, 27,
10, 36, 9, 65 und 491.

An E. venosus hat KELLER [34] gezeigt, dass durch Futterentzug
die Drift drastisch erhdht werden kann. Bei Gammarus pules hat
HUGHES [30] bei Futterentzug nebst Drift auch eine erhdhte
Aufwanderung feststellen kSnnen. Mit unsern Versuchen wollten
wir priifen, ob der Nahrungsentzug neben der Drift auch die

aufwanderung beeinflusst.

Eine der beiden Versuchsrinnen wurde mit blanken Porzellan-
kugeln, die andere mit algenbewachsenen Kugeln beschickt. Alle
andern Bedingungen (Licht, Temperatur, Fliessgeschwindigkeit,

Wasserstand) waren in beiden Rinnen gleich.

Die Resultate (Abb. 11) zeigen deutlich, dass in der Rinne
ohne Futter jeweils die prift und die Aufwanderung hochsigni-
fikant (P <« 0,0005) erhdht waren.

Die in den Versuchen gefundenen Resultate diirfen nicht einfach
auf das natirliche Fliessgewidsser iibertragen werden. In jedem
Bach finden wir auch nach starken Hochwissern noch geniigend
Detritus, von dem sich E. venosus ernihren kann, bis wieder Al-
genrasen auf dem Bachsubstrat nachgewachsen ist. Der Futter-
mangel wird nie so extrem sein wie in unseren Versuchen, in
denen Detritus fehlte.

zusammenfassend kann also gesagt werden, dass Futtermangel bei
F. venosus Aufwanderung und Dprift erhdht. Diese Feststellung
steht nicht im Widerspruch zur Aussage, dass die Drift haupt-
sichlich ein Mittel zum aufsuchen neuer Futterplédtze sei [34,
50, 58]. Sie muss aber dahin ergénzt werden, dass die Aufwan-
derung ein der Drift aequivalentes Mittel zum Aufsuchen neuer
Futterplitze darstellt bzw. dass die Bewegungsaktivitédt im Ge-

samten dieser Aufgabe nachkommt .




Abb. 11 : Aufwanderung und Drift mit und ohne Futterangebot.

Futterentzug erhoht die Aktivitdt hochsignifikant.

% Aufwanderung
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Erklédrung:

—o~- Rinne 1 : Porzellankugeln ohne Futter

—o— Rinne 2 : Porzellankugeln mit Algen Uberwachsen
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3.4. EINFLUSS DER KONSTITUTION AUF DRIFT UND AUFWANDERUNG

MEIJERING [47] stellte in seinen experimentellen Untersuchun-
gen an Gammarus fossarum und Gammarus pulex fest, dass in der
Drift der Anteil geschwidchter Tiere héher war als in der Auf=-
wanderung. LEHMANN [38] kommt in seinen Untersuchungen an
Gammariden im Breitenbach zum Ergebnis, dass das Ueberwiegen
der Midnnchen und der gr&sseren Exemplare in Drift und Aufwan-
derung eine positive Auslese der kridftigsten Individuen dar-
stellt. Im Gegensatz zu MUELLER [52] erkldrt ELLIOTT [16] die
Drift als Unfallgeschehen, da er keinen bachaufwirtsgerichte-
ten Flug festgestellt hatte und weniger als o'ol % der Bach-
bewohner pro 24 Stunden in der Drift fand. Er postuliert, dass
Makroinvertebraten von besonders exponierten Stellen wegge-
rissen werden und nur kurze Strecken driften. Diese kontro-
versen Meinungen bestédtigen einmal mehr, dass die Verhaltens-
weisen artspezifisch sind und daher entsprechend analysiert
und interpretiert werden milssen. Verallgemeinerungen wiren

irrefiihrend.

Weil in unseren Versuchen die Larven t#glich rezirkuliert wur-
den und dabei Schaden nehmen konnten, war es wichtig, den An-
teil der geschddigten und deshalb vermehrt driftenden Larven
zu kennen. Gleichzeitig wollten wir untersuchen, ob allenfalls
kréftigere Larven vermehrt in der Aufwanderung, geschwichte
vermehrt in der Drift erscheinen. Um diese beiden Fragen abzu-
kldren, wurde, nachdem in einer ersten Phase (I) die Rinnen
auf Gleichheit gepriift waren, in der Versuchsphase (II) je-
weils am Morgen die gedrifteten Larven der Rinne 1 und 2 ge-
trennt ausgezdhlt und alle gedrifteten Larven in die Versuchs-
rinne 1 rezirkuliert. Analog wurden die aufgewanderten Larven
der beiden Rinnen getrennt ausgez#hlt, vereinigt und in die

Versuchsrinne 2 eingesetzt. Dadurch wurden die mindestens ein-
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mal gedrifteten bzw. aufgewanderten Larven in Rinne 1 bzw. 2

angereichert. Falls sich die so veridnderte Population der

Rinnen 1 und 2 unterscheiden, kann dies an Hand des Drift-

verhaltens nachgewiesen werden.

Abb. 12 : Unterschiedliche Aufwanderung und Drift in Abhdngigkeit

20

10

der Konstitution (Versuchsphase II)

—o— Rinne 1 (Drifter) -——o~— Rinne 2 (Aufwanderer)

Aufwanderung % Drift
20
10
1 5 Tag 1 5 Tag

Mit dem t#glich durchgefiihrten Vergleich der Drift aus Rinne

1 und 2 mit einer Vierfeldertafel (Korrektur nach YATES) konnte
etwa an der Hilfte der Versuchstage ein signifikanter Unter-
schied nachgewiesen werden (Abb. 12) (P < 0,05). An den rest-
lichen Tagen war der Unterschied zwar gleichgerichtet, aber
nicht signifikant.

Ein tdglich durchgefithrter Vergleich der Aufwanderung in bei-
den Rinnen zeigte keinen Unterschied. Bei der Prilifung mit dem
M - H - Test liber die ganze Versuchsperiode erhielten wir
beim Vergleich der Aufwanderung beider Rinnen keinen, bei der
Drift beider Rinnen jedoch einen hochsignifikanten Unterschied
(0,0005) . '
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Die Drift aus der Rinne 1 war wdhrend der Versuchsperiode um
durchschnittliche 6 % hther als die t&dgliche Drift aus Rinne
2. Es scheint also, dass dieser erhdhte Anteil durch Larven
verursacht wurde, die wiederholt in der Drift erscheinen.
Wenn wir die durchschnittliche Differenz von 6 % auf beide
Rinnen verteilen, weil ja die geschwdchten Larven aus beiden
Rinnen hier anfielen, drifteten nur etwa 3 % der Gesamtpopu-
lation beider Rinnen mehrmals. Somit konnte ein mehrmaliges
Wiedereinsetzen dusserlich nicht besch&ddigter Larven in an-

dern Versuchen verantwortet werden (siehe dazu auch Seite 14).

Dass die erhdhte Drift durch geschwichte Larven verursacht
wurde, wird durch die folgende Tatsache erhirtet: Wihrend

der Versuchsdauer wurden aus Rinne 1 (Rinne mit rezirkulier-
ten, gedrifteten Larven) 12 tote Larven, aus Rinne 2 (mit
rezirkulierten, aufgewanderten Larven) aber nur 2 tote Larven
gezdhlt. Die Vitalitdt der mindestens einmal gedrifteten Lar-
ven scheint erniedrigt. Diese Beobachtung stimmt mit den Er-
gebnissen von MEIJERING [47] {iberein, der bei den gedrifteten
Gammariden die kleinere Ueberlebensrate festgestellt hatte.

Da in den beiden Rinnen kein Unterschied der Aufwanderung
nachgewiesen werden konnte, diirfen auch von diesem Gesichts-
punkt her die Larven mehrmals rezirkuliert werden, ohne in

weiteren Versuchen eine Artefakt - Situation hervorzurufen.

Zusammenfassend kann gesagt werden, dass die Aufwanderung
und ein grosser Teil der Drift durch die Bewegungsaktivi-
tét der Larvenpopulation bedingt ist. Vorherrschende Aufwan-
derung konnte in keinem Fall festgestellt werden; stets do-
miniert die Drift. Eine etwa 3 % starke Gruppe der Gesamt-
population zeigt erhBhte Drift. Diese Gruppe diirfte sich aus
geschddigten Tieren zusammensetzen, da der Anteil der toten
Larven aus Rinne 1 (mit mindestens einmal gedrifteten Lar-
ven angereichert) 6 mal hdher war als der Anteil toter Lar-
ven in Rinne 2 (mit mindestens einmal aufgewanderten Larven
angereichert). Diese Aussage gilt qualitativ wohl auch fiir die
natlirlichen Fliessgewdsser, doch k&nnen keine quantitativen
Aussagen gemacht werden.
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3.5. EINFLUSS DES GESCHLECHTES AUF DRIFT UND AUFWANDERUNG

LEHMANN [ 38] und MEIJERING [ 47] zeigen an Gammarus - Arten,
SCHMIDT [ 67] an Wassermilben und THOMAS [ 74] an dsellus coxa-
lis , dass sich Minnchen und Weibchen unterschiedlich bewegen.
Teilweise ist eine erhBhte Bewegungsaktivitit der Geschlechter
auf die Paarungszeit beschrénkt. MEIJERING findet bei Gammarus -
Minnchen immer hdhere Aufwanderung und Drift als bei Weibchen.
Von Insektenlarven sind &hnliche Beobachtungen nicht bekannt.
Die geschlechtsreifen Stadien verlassen das Wasser meist und
paaren sich ausserhalb. Somit f&lit die von MEIJERING [ 47]
beschriebene Partnersuche im Wasser weg. Es ist deshalb nicht
zu erwarten, dass sich minnliche und weibliche Larven verschie-
den verhalten.
Abb. 13 : Abhangigkeit der Aufwanderung, der Drift und der Summe Aufwande-
rung + Drift vom Geschlecht der Larven in den drei Versuchsserien

A, Bund C.
Zeichenerkldrung: —o— weibliche Larven —e- mdnnliche Larven
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o
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30.
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In drei Versuchen wurden die gedrifteten und aufgewanderten
Larven von E. venosus nach Geschlechtern sortiert (Abb. 13).
Nach RAWLINSON [62] besitzen die minnlichen Larven ab Larven-
stadium XIV kleine Styli, was sie gentigend deutlich von den
weiblichen unterscheidet. In Abb. 13 sind die Daten der drei
Versuche graphisch dargestellt. In Tab. 5 sind die Aufwande-
rer, Drifter und fiir deren Summe errechneten T - Werte des
MANTEL -~ HAENZEL - Testes [45] aufgefilhrt. Rechts in Tabelle
5 stehen die t#glich abnehmenden Werte der minnlichen und weib-
lichen Larven. Tote, Beschidigte und Larven des Stadiums XVII
{(Larven vor der . Subimaginalh#dutung) wurden aussortiert, des-
halb sinken die t#glichen Totale.

Der MANTEL - HAENZEL - Test weist im Versuch C fiir minnliche
Larven eine erhBhte Aufwanderung nach. Ein Vergleich mit den
Vierfelder - Tests jeder Nacht zeigt in der dritten und sechs-
ten Nacht signifikant erhShte minnliche Aufwanderung (P = 0,03
resp. P = 0,01). Wird aber der gesamte Kurvenverlauf betrachtet
(Abb. 13 C) und mit den Daten der andern Versuche verglichen,
so unterscheidet er sich nicht wesentlich von andern, ebenfalls
stark schwankenden Kurven.
Tabelle 5 : 2Zu 1stellung der T ~ Werte des Vergleiches der mé&nnlichen
und weiblichen Larven in den Aufwanderungs - und Driftfingen
und in der Summe aus Aufwanderung + Drift, sowie der Anfangs -

und Endwert der t#glich abnehmenden Anzahl ma&nnlicher und weib-
licher Larven (100 % Werte fiir die Zeichnungen Abb. 13)

T - Werte des M - H - Testes Abnahmebereich der
tdgl. 100 %-Werte fur
Versuch Aufwanderer Driftexr S (A + D) | mannliche | weibliche
Larven Larven
A 2,98 0,48 0,47 148 --101 | 277 - 203
0,08 2,38 0,28 241 - 211 ] 238 - 227
o] 5,00% 0,36 0,96 177 - 169 | 225 - 205

* minnliche Aufwanderung erhdht ( P £ 0,05 )
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Wir gelangen zum Resultat, dass das Geschlecht die Aufwanderung
nicht beeinflusst. Ein Unterschied der Geschlechter beziiglich
Drift und auch der Summe der Aufwanderer und Drifter ( = beweg-
te Larven) konnte nicht gezeigt werden (Tabelle 5). Damit be-
stdtigt sich auch KELLER's [34] Feststellung, dass mdnnliche
und weibliche Larven in gleichem Ausmass driften. Dieses Resul-
tat ist biologisch sinnvoll, da E. venosus die Geschlechtsreife
erst ausserhalb des Wassers erreicht und die Partnersuche

erst dort notwendig wird.
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3.6. EINFLUSS DES ENTWICKLUNGSSTADIUMS AUF DIE DRIFT UND

AUFWANDERUNG

Fir natlirliche Fliessgewdsser haben verschiedene Autoren [1,

26] gezeigt, dass Driftfénge nicht représentativ sind flir die
Alterszusammensetzung der Arten im Benthos. Bei Gammarus pulex
fand LEHMANN [ 38] die kleinen Individuen in der Drift unter-
vertreten. Filir Ephemeropteren und Plecopteren fand WENIGER [801
die kleinen Stadien in Driftf&ngen untervertreten. Fiir E. ve-
nosus 2eigte KELLER [ 34] , dass das letzte Larvenstadium (nach
RAWLINSON Stadium XVII) in der Drift signifikant untervertre-
ten ist. Er konnte aber keinen signifikanten Unterschied fiir
verschiedenes Driftverhalten von Stadium XVI (grosse Larven)
gegeniliber Stadien XII - XIV (kleine Larven) nachweisen. Fiir
Potamophylax cingulatus (Trichoptera zeigten HULTIN [ 321 und OTTO
[58], dass in Aufwanderungsfingen praktisch nur das letzte Lar-
venstadium V vorkam. Wie die angefilhrten Beispiele veranschau-
lichen, l&sst sich eine allgemeingiiltige Tendenz nicht feststel-
len.

Fliilr E. venosus wurde nun in verschiedenen Versuchen im Rheodrom
untersucht, ob die einzelnen Stadien verschieden stark aufwan-
dern. Leider standen uns fiir diese Versuche nur Larven von

mehr als 3 - 4 mm ( ® Stadium XIII) zur Verfligung. Bei Versuchs-
beginn wurde von allen eingesetzten Larven die Stadienzugehd-
rigkeit nach RAWLINSON [ 62] bestimmt. Wihrend den Versuchen wur-
den die driftenden und aufwandernden Larven am Morgen, nach
Stadien getrennt, ausgezidhlt. Die Versuche wurden in den mit
Kugelsubstrat ausgelegten Rinnen bei 40 cm/s Fliessgeschwindig-
keit und bei Wasserstédnden zwischen 11 und 15 cm ausgefithrt.

Die Wassertemperatur wurde wurdée der aktuellen Temperatur der

T6ss (Fundort der Larven) angepasst.
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Tabelle 6 : Exgebnisse der Stadienvergleiche mit dem MANTEL - HAENZEL -
Test

Irrtumswahrscheinlichkeiten : gl far P>» 0,10 ,
+ fir P£0,05 und
++ flir P£0,01

Verglichene Signifikanz nach dem M - H ~ Test fir
Stadien Versuch
Aufwanderer Drifter aufwanderer
+ Drifter
XIII v 12 gl XIV + gl
mit Vv 14 gl gl gl
XIV v 15 gl XIV + XIV ++
v 17 gl gl gl
XIII vV 14 gl gl gl
mit v 17 gl XV ++ XV ++
Xv
XIII v 17 XVI ++ XVI ++ XVI ++
mit
XVI
X1v v 9 XV ++ XV ++ XV ++
mit v 14 XV + gl gl
XV v 17 gl XV ++ XV ++
XIV v 9 XVI ++ XVI ++ XVI ++
mit v 17 XVI ++ XVI ++ XVI ++
XVI
XV v 9 gl XVI + gl
mit v 17 XVI + gl gl
XVI

Bei signifikantem Unterschied ist immer die Bewegungsaktivitdt der &lteren

Larven hoher.
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Die Vergleiche der verschiedenen Stadien mit dem MANTEL - HAEN-
ZEL - Test (Tabelle 6) ergeben ziemlich stark streuende Werte.
Aus diesem Grunde wagen wir es nicht, eine eindeutige Aussage
zu machen. Es scheint aber, dass sich die Stadien XV und XVI
gegeniiber den Stadien XIII und XIV vermehrt bewegen, sowohl
driften als auch aufwandern. Diese Aussage steht aber im Wi-
derspruch zu KELLER's Resultat. Seine Durchschnittswerte (mit
Futter 67 % zu 72 $ und ohne Futter 89 % zu 92 %) deuten aber
auch darauf hin, dass die grossen Larvenstadien XVI gegeniiber
XII - XIV (klein) vermehrt drifteten. Er konnte aber keinen
signifikanten Unterschied nachweisen.

Fiir die erhBhte Bewegung der &dltesten Stadien sehen wir drei
mégliche Erklirungen:

- Larvengrfsse

- Futtersuche

- Aufsuchen von Standorten, die das

Emergieren beglinstigen.

Zwischen den Stadien XII bis XVI findet besonders im Sommer ein
stiirmisches Wachstum statt. Die Larven wachsen in 3 (Sommer)
resp. 8 Monaten (Winter) von 3 - 4 mm auf ca. 15 - 17 mm K&rper-
gr¥sse. Grissere Larven bieten der Strémung vermehrte Angriffs-
fl&che. Damit kdnnten die Larven vermehrt in der Drift erschei-
nen, und um diese zu kompensieren, miissten sie vermehrt auf-
wandern. Um das erwdhnte Wachstum zu ermdglichen, miissen die
Larven ferner mehr Nahrung aufnehmen. Dies verlangt ebenfalls
erhShte Bewegung, um zum Futter auf der Kugeloberfliche zu ge-
langen. Die dritte Erkldrung lehnt sich an Beobachtungen in der
Natur an. In der T8ss finden sich gr&ssere, dltere Larven meist
in ruhiger fliessenden, ufernahen Streckenabschnitten. Die mitt-
lere Strémungsgeschwindigkeit im freien Wasser, ca. 3 cm liber
der Bachsohle, liegt dort bei 20 cm/s + 10 cm/s. Diese fiir das
Emergieren geeigneten Bachabschnitte werden vermutlich von den
reifenden Larven aufgesucht, da in Uferndhe am ehesten Gegen-

sténde (Steine, Aeste, etc.) die Wasseroberfliche durchstossen
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und das Emergieren von E. venosus erleichtern.

In unsern Rinnen traten am Ende verschiedener Versuche mehrmals
Larven des Stadiums XVII auf, die teilweise wihrend mehrerer
Tage auf der gleichen Kugel sitzend beobachtet wurden. Es konnte
nie ein' signifikanter Unterschied zwischen Aufwanderung und
Drift der Larven des Stadiums XVII nachgewiesen werden. Die Auf-
wanderung und Drift waren immer gering. Diese Beobachtung
stimmt mit der Feststellung von KELLER [ 34] ilberein, dass E.ve-
nosus des Stadiums XVII, verglichen mit den Stadien XIV - XVI,
in der Drift signifikant untervertreten ist. Es darf gefolgert
werden, dass die Larven des Stadiums XVII sich in den Rinnen
sehr wenig bewegen. Die emergierenden Subimagines werden in

den Versuchsrinnen meist weggeschwemmt und erscheinen dann in
der Drift. Da aber E. venosus in der T&ss (wie RIEDERER [64]
bestlétigt) hauptséchlich in strdmungsarmen Uferzonen emergiert,
scheinen die Larvenstadien XV und XVI aus den andern Bachab-
schnitten diese Zonen aufzusuchen. Diese erhdhte Suchbewegung
der Stadien XV und XVI gegeniiber den Stadien XIII und XIV
konnte in den Rinnen nachgewiesen werden.
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4, KOMPENSATION DER DRIFT

Viele Tierarten sind bestrebt, einen m8glichst grossen Lebens-—
raum zu besiedeln. Larven in Fliessgewdissern tun dies (durch
die Abmessungen des Gewissers bedingt polarisiert) unter Anwen-
dung von Drift und Aufwanderung; Hltere (flugfihige) Stadien
durch Fliegen. MUELLER [53] entwarf dazu ein Kolonisationsmo-
dell, in welchem die flugfihigen Imagines den Driftverlust
durch quellwéirtsgerichteten Flug kompensieren. Dieses Modell,
das aber nur auf wenige Species wirklich zutrifft, lisst sich
durch weitere Kompensationsmdglichkeiten erweitern. Im Gesam-

ten enth&lt es schliesslich folgende Varianten:

1. Grosse Vermehrungsrate der in Quelln#he lebenden
Arten [ 38,68]
2. Quellwidrts gerichtete Bewegung

a. Aufwanderung der Larven im Fliessgewdsser [ 30,23,57]

b. Wanderung der Imagines ausserhalb des Fliessgewissers
[15,55] o

c. Quellwirts gerichtetér Kompensationsflug [66,53,44,43]

Wie diese Liste zeigt, werden die durch Drift verursachten
Verluste auf recht unterschiedliche Art kompensiert. Die be-
schriebenen Kompensationsmechanismen sind der Tierart und dem
Fliessgewlisser angepasst. Zur Illustration seien zwei Beispie~-
le herausgegriffen:
- Wanderung der flugunf&higen Imago Capnia atra (Plecoptera)
ausserhalb des Wassers zur Eiablage in Richtung der Quelle [55].
- Quellwdrts gerichteter Flug von Potamophylax eingulatus (Tri-
choptera) zur Eiablage. Die Larve driftet zu 99 %, und nur
etwa 1 % der Population wandert nach SVENSSON [72] im Fliess-—
gewdsser aufwirts.

Flir E. venosus fdllt es schwer, tber die Kompensation exakte
Angaben zu machen, zumal unsere Untersuchungen experimenteller
Art waren und im Labor statt fanden. Immerhin stehen uns einige
Informationen dariiber zur Verfiigung:
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Ueber eine allfillige grosse Vermehrungsrate in der T&ss sind
keine Angaben vorhanden. Die Bedeutung des quellwlrts gerich-

teten Kompensationsfluges von E. venosus ist nach KELLER [ 34]

gering. Die von ihm unt