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Die ersten Vorstellungen iiber einen Kompensationsflug konnen wir in den Angaben und
Uberlegungen von ScHOENEMUND (1930, 8. 60) iiber die Biologie von Caenis macrura STEPHENS
finden. Er schreibt : “Der ganze Schwarm flog mit der Geschwindigkeit eines Fussgingers
flussaufwiirts ... Zweifellos dient dieser Flug der Erhaltung des Nachwuchses, da die Larven
wihrend der langen Entwicklungszeit in den reissenden Gebirgsbachen oft weit talabwirts
getrieben werden und so die Eiablage ziemlich flussaufwirts stattfinden muss.»

NEAVE (1930, 8. 576) teilt uns in seiner Arbeit iiber das Verhalten der Art Blasturus cupidus
SAY bel Migrationen folgendes mit : “The disadvantages [of the migrations] lie in the physical
conditions of the new environment, such as the frequent drying up of habitats, and the distance
which must be traversed by the adults before they reach suitable localities in which to lay their
eggs.”

MULLER (1954) untersucht ausfiihrlich die organische Drift nordschwedischer Fliisse und
versucht, ihre biologische Bedeutung zu erkliren. Er nimmt an, dass die meisten Imagines der
Wasserinsekten ihre Eier oberhalb der Stellen ablegen, an denen wir ihre Larven finden. Die
Drift hat dann eine regelmissige Verteilung der Organismen zur Folge. Dieses Phéinomen
nennt er «Besiedlungskreislauf.” ,

Roos (1957) fiihrt sehr interessante Untersuchungen iiber gegen die Strémung gerichtete
Migrationen von Imagines der Gruppen Trichoptera, Plecoptera, Ephemeroptera und Simulii-
dae durch, und zwar mit Hilfe von speziell konstruierten grossen Insektenfallen, die auf
Steinen in der Flussmitte einiger schwedischer Fliisse aufgestellt wurden. Die Ergebnisse
zeigten, dass 70-80 9, der Weibchen lotischer Arten eine grosse Strecke gegen die Strémungs-
richtung der untersuchten Fliisse flogen. Der Autor bringt diesen Flug mit dem “Besiedlungs-
kreislauf” von MULLER (1954) in Zusammenhang. Er nimmt an, dass zur Richtungsorientierung
der Insekten der Wind eine entscheidende Rolle spielt.

Im Juni 1958, beobachtete ich einen Massenflug von Palingenia longicauda (OL1v.) : befruch-
tete Q@ dieser Art flogen mit einer Geschwindigkeit bis zu 18 km/h stromaufwirts, und
zwar in einer Menge, wie ich sie nie wieder gesehen habe. In Anbetracht der Tatsache, dass
sowohl die von den Weibchen an der Donauoberfliche abgelegten Eier als auch die Nymphen,
die zur Metamorphose vom Donaugrund an die Oberfliche steigen, flussabwiirts geschwemmt
werden, habe ich diesen flussaufwérts gerichteten Flug der Imagines ‘Kompensationsflug
zwecks Biablage” genannt (Russev, 1959), ohne Kenntnis von den oben genannten friiheren
Arbeiten zu haben. In der gleichen Mitteilung vertrat ich die Annahme, dass sich Eintagsfliegen
iiber die Richtung ihres Fluges durch momentanes Eintauchen ins Wasser orientieren, wodurch
sie die Richtung der Wasserstromung, gegen die sie fliegen, spiiren. Die grésseren Fliigel und
der grossere Korper bei gleichzeitig kiirzeren Schwanzfiden der 22 im Vergleich zu denen
der 7" /" betrachtete ich nicht nur als Vorrichtung zum Tragen der Eier, sondern auch als
solche zur Erhohung der Geschwindigkeit des Kompensationsfluges.

Ausser den durchgesehenen Arbeiten, in denen der Versuch gemacht wird, den beobachteten
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Flug der 99 einiger Wasserinsekten gegen die Stromung vom biologischen Standpunkt aus
zu erkldren, werden in der Literatur weitere Angaben iiber dhnliche Fliige angetroffen, jedoch
ohne Schlussfolgerungen daraus zu ziehen. Unsere Aufmerksamkeit wollen wir auf diejenigen
richten, die sich mit der Ordnung Ephemeroptera beschéiftigen.

ScHOENEMUND (1930, S. 18) teilt mit, dass er einen solchen Flug auch bei Weibchen von
Oligoneuriella rhenana (IMBOFF) beobachtet hat. Harris (1952) schreibt dann &hnliches iiber
Ephemerella ignita (Popa), E. notate EaToN und Siphlonurus sp. ; SAWYER (1950) (nach Roos,
1957) — iiber Ephemerella ignita.

Andererseits berichtet Roos (S. 170 und 183) iiber einen von ihm selbst beobachteten Flug
der Arten Ephemera danica MULLER und Baetis sp.

In ihrer Arbeit iiber die Eiablage bei Heptagenia hebe McDUNNOUGH vermerkt VERRIER
(1956) : “Nach mehreren Fliigen in die H6he und hinunter n#éhert sich das Weibchen der
Wasseroberfliche, iiber der es gegen die Strémung eine gewisse Zeit fliegt, wonach es sich
von neuem in die Hohe erhebt.” Ahnliche Bewegungen wurden auch bei Ephemerella ignita
und Polymitarcys virgo (OLIv.) beobachtet.

Macax (1957, S. 138) schreibt iiber die Larven von Rhithrogena semicolorata (CURTIS) und
Ecdyonurus torrentts Kimmins folgendes : “That the new generation was most abundant at a
point further upstream than the old generation, could have been due to movements of the
adults before the eggs were laid or to movements of the nymphs after the eggs had hatched.”

In einem liebenswiirdigen Brief vom Dezember 1959 schreibt mir Mr. Kimmins (England)
folgendes : “In this country a similar upstream movement has been observed in the case of
female imagines of Ephemerella ignita and of Siplonurus. The upstream flight of Ephemerella is
well known to anglers fishing in the evening.”

DecrancE (1961) fiihrt fiir die Art Oligoneuriella rhenana folgendes an : “Plusieurs femelles
capturées en ‘vol de ponte’ le 17-8-60, vers 21 h, au-dessus de la riviére la Gresse & Essart Garin
(Isére), déposérent instantanément leurs ceufs.”

BERNSTEIN (1963) (nach MULLER, 1966) stellte fest, dass am 1,7 km langen Breitenbach 80 9,
der Eigelege von Baetis vernus CorTIs und B. rhodani (P1cTET) im oberen Drittel des Gewéssers
abgelegt worden waren.

Bocorscu und TaBacaru (1969) beobachteten desgleichen einen aktiven Flug der @2 gegen
die Strémung zur Zeit der Eiablage bei verschiedenen Arten der Familien Baetidae und
Ecdyonuridae.

Ich mochte auch noch hervorheben, dass viele der von VERRIER (1953) gegebenen Beispiele,
die ihr zufolge den Rheotropismus bei Eintagsfliegen-Larven erkliren, meiner Meinung nach
nicht auf diesen zuriickzufiithren sind, sondern auf den Kompensationsflug. Dies gilt besonders
fiir die Arten Baetis pumilus (BURMEISTER) und Rhithrogena alpestris Earon (s.8. 5-7).

Andererseits kénnte man die von VERRIER (1954) gegebenen Beispiele von Migrationen der
Arten Oligoneuriella rhenana, Caenis horaria (1.), Potamanthus luteus (L.) und vielleicht auch
anderer Autoren unter Umsténden auch als Kompensationsflug deuten, es fehlen aber ausreich-
ende Angaben iiber diese Migrationen, so dass wir hierzu keinen entschiedenen Standpunkt
einnehmen konnen.

Zwel Autoren vertreten andere Auffassungen : EiNsELE (1960, S. 37) ist der Meinung, dass
der Kompensationsflug “auf den ersten Blick ein sehr bestechendes Bild darstellt, was aber
mit den Tatsachen absolut nicht {ibereinstimms.” Zu dieser Schlussfolgerung kommt er wegen
der Annahme, dass Wasserinsekten nur im Bereich von einigen wenigen Dezimetern oder
héchstens wenigen Metern verdriftet werden, weil es den Tieren rasch gelingt, wieder Kontakt
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mit dem Untergrund herzustellen. Die durch die Strémung verursachte, seiner Meinung nach
unerhebliche Abschwemmung, ist ihm zufolge bedeutungslos, weil sich die Insekten im Bach
“Infolge ihrer positiv rheotaktischen Einstellung” vornehmlich flussaufwirts bewegen, so
dass schon damit rasch die Verdriftungen kompensiert werden.

ScHWOERBEL (1969, 8. 183) ist der Meinung, dass “‘ein zusammenhingender Besiedlungs-
kreislauf bisher in keinem Falle nachgewiesen ist.” Er bezieht sich auf WaTERrs (1965) und
Erviorr (1967) wenn er schreibt : “dass eine ernsthafte Dezimierung der Population durch
Drift gar nicht erfolgt,” und er nimmt deshalb an, dass “‘ein Kompensationsflug fiir die Popula-
tionsdynamik der Fliesswasserinsekten unwesentlich ist.”

Gegenwirtige Untersuchungen iiber den Charakter und die Bedeutung der Drift (MLLER,
1966; WaTERs, 1968, 1969; WENINGER, 1968 u.a.) zeigen unter anderem, dass man folgende
Aspekte beriicksichtigen muss, wenn man ihren Einfluss auf Wasserinsekten untersucht :
a) jede betroffene rheobionte Art fiir sich
b) die verschiedenen Jahreszeiten
c) Tag- und Nachtperioden.

Ich bin iiberzeugt, dass auch in Bichen und kleinen Wasserldufen die Verdriftung der
Rheobionten durch Stromung viel bedeutender ist als EINsELE meint. Meiner Ansicht nach
sind durchaus nicht alle Wasserinsekten imstande, Verdriftung durch positiven Rheotropismus
zu kompensieren. Auch haben nicht alle Wasserinsekten gleiche Vorrichtungen gegen die
Drift. Zum Beispiel werden Eier der Gattung Baetis von der Strémung nicht fortgerissen, weil
sie von den Weibchen unter Steinen abgelegt (angeklebt) werden. Eier anderer Insekten, die
direkt ins Wasser abgelegt werden, werden ziemlich weit flussabwiirts getrieben, was aber
natiirlich auch von der Grosse des Fliessgewéssers und von seiner Stromungsgeschwindigkeit
abhéngt. Verglichen mit kleinen Wasserldufen ist die Verdriftungsdistanz in grossen, tiefen
Fliissen wie der Donau bedeutend grésser, wenn man berticksichtigt, dass sie im bulgarischen
Donauabschnitt bei mittlerem Pegel circa 6000 m3/sec fiihrt, ihre durchschnittliche Tiefe
etwa 10 m betrégt, und dass sich die mittlere Stromungsgeschwindigkeit auf annshernd 1 m/sec
belduft.

Um diese Frage moglichst zuverldssig beantworten zu kénnen, war es erforderlich, die
Stromungsgeschwindigkeit der Donau zu bestimmen. Dazu wurden Vertikalprofile im Abstand
von je zwel Metern gemessen, und zwar an neun verschiedenen Punkten zwischen den beiden
Ufern auf der Hohe des Donaukilometers 552.

Die Sinkgeschwindigkeit der diskusférmigen Eier (deren Grosse ungefihr 300 Mikron betrigt)
wurde in einem hohen, mit Wasser gefiillten Zylinder gemessen ; sie betrigt durschschnittlich
165 sec/m, was 6,45 mm/sec entspricht.

Auf Grund der so erhaltenen Angaben und unter Beriicksichtigung der Flusstiefe, konnte
errechnet werden, wie weit etwa die Eier flussabwirts verdriftet werden, wenn sie an den von
mir ausgewéhlten neun Stationen der Donau abgelegt wurden (Abb. 1). Die erzielten Ergebnisse
zeigen, dass sich die mittlere hypothetische Abschwemmung der Eier zwischen 284 m (bei 97 m
Entfernung vom bulgarischen Ufer, 3,00 m Tiefe und durchschnittlicher Stromungsgeschwin-
digkeit von 0,61 m/sec) und 1961 m bewegt (bei 408 m Entfernung vom bulgarischen Ufer,
11,40 m Tiefe und mittlerer Stromungsgeschwindigkeit von 1,11 m/sec). Wahrscheinlich werden
die HEier noch weiter verdriftet, weil sie sicher noch auf dem Donauboden zusammen mit kleinen
Partikeln weitergleiten, getrieben von der Grundstrémung.

Diese Angaben geben uns die Gewissheit, dass sowohl die Eier als auch die zur Metamorphose
bereiten Nymphen von Palingenia longicauda auf Entfernungen abgeschwemmt werden, die
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nicht durch Rheotropismus kompensiert werden konnen, ganz zu schweigen davon, dass bei
der in U-formigen Gingen im Lehmboden lebenden Art von einem Rheotropismus nicht die
Rede sein kann. Wenn es keinen ‘“Kompensationsflug zwecks Eiablage” geben wiirde, konnte
die Art Palingenia longicauda, die im bulgarischen Donauabschnitt lebt, in einem Zeitraum
von 100 bis 500 Jahren bis zum Schwarzen Meer abgetrieben werden.
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ABBILDUNG 1. Die hypotetische Abschwemmung der Eier von Palingenia longicauda durch die Strémung, wenn die
Eier an verschiedenen Platzen iiber die Gesamtbreite der Donau abgelegt worden sind.

Ich halte jedoch nicht unbedingt an der Auffassung fest, dass der Kompensationsflug oder
auch der Besiedlungskreislauf eine regelméssige Erscheinungung darstellt, die sich (entspreche-
end Abb. 2) jedes Jahr exakt wiederholt. Meiner Meinung nach ist nur eines offensichtlich : die
Tendenz der befruchteten Weibchen, eine gewisse Zeit vor der Eiablage gegen die Stromung
zu fliegen. Bei entsprechenden Bedingungen gelingt es den Weibchen in manchen Jahren,
nicht nur das Abschwemmen der Eier durch die Stromung zu kompensieren, sondern sogar
“einen Vorschuss” fiir folgende Jahre zu sichern, in denen die meteorologischen Bedingungen

vielleicht nicht zo giinstig sind und der Kompensationsflug nur minimale Ausmasse erreichen
kann.
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ABBILDUNG 2. “Besiedlungskreislauf” der Art Palingenia longicauda in der Donau.
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Um eine gewisse Vorstellung iiber die relative Dichte des von mir beobachteten Massenfluges
im Juni 1958, zu erhalten, errechnete ich die annihernde Quantitit der Imagines mit Hilfe der
beigefiigten photo (Tafel Ia). Unter Beriicksichtigung der Durchschnittslinge der Imagines
(mit Schwanzféiden) und der auf Tafel Ia. basierende Annahme einer relativ gleichmissigen
Verteilung der Eintag®fliegen, errechnete ich die relative Menge mit 120 Individuen pro
Kubikmeter Luft [auf Grund von 10 linearen Messungen (Tafel Ia) mit durchschnittlichen
Ergebnissen von 64 bis 216 Individuen/m? oder von 4-6 Individuen auf dem Linearmeter].
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ABBILDUNG 3-5. Kompensationsflug bei verschiedener Windrichtung iiber die Donau : 3) mit dem Wind, 4) gegen den
Wind, 5) bei Seitenwind.

Hinsichtlich einer Orientierung der Eintagsfliegen in ihrem Flug gegen die Stromung vertrete
ich die Ansicht, dass der Wind im Donauflusslauf nicht die Rolle im Sinne der von Roos (1957)
gemachten Schlussfolgerungen spielt, weil er im Unterlauf der Donau einerseits nicht bestéindig
weht und andererseits seine Richtung haufig dndert. Zur Unterstiitzung dieser Ansicht fiihre
ich hier die Ergebnisse folgender Beobachtungen an : wenn der Wind gegen die Stromung
blést (11.VI. 1958, 04, 536. Fluss-km, 7.V1.1961, 03, 536. Fluss-km, u.a.) fliegen die Eintigs-
fliegen mit Kopf und Koérper gegen den Wind gerichtet; oft fallen sie ins Wasser, aber sie
niitzen den Luftstrom des Windes aus und segeln auf diese Weise doch gegen die Flusstrémung.
Wenn der Wind in Richtung der Stromung blast (4.VI.1960, W2, 536.Fluss-km), fliegen sie
ganz dicht iiber dem Wasser; ihr Kérper und ihre Bewegungen sind gegen den Wind und
gegen die Stromung gerichtet, obwohl der Wind die sich in die Luft erhebenden Eintagsfliegen
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b

TAFEL I

senhafter « Kompensationsflug zwecks Eiablage » der Art Palingenia longicauda gegen die Stromung der Donau.

b. Palingenia-Subimagines an der Wasseroberfliche der Donau.

a. Mas
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unaufhorlich ins Wasser stosst. Wenn der Wind unter einem seitlichen Winkel einfallt (4.VI.-
1959, NOs3, 536.Fluss-km), richten die Eintagsfliegen ihren Korper wieder gegen den Wind,
lassen sich dann aber so fallen, dass die Resultante ihrer Flugbewegungen immer gegen die
Stromung gerichtet ist (Abb. 3-5). Unabhéingig von der Windrichtung geht das Bemiihen der
Weibchen immer dahin, gegen die Strémung zu fliegen, jedoch nur dann, wenn sie schon
befruchtet sind und ihren Kompensationsflug unternehmen.

In Allgemeinen ist jedoch der Flug bei Wind bis auf ein Minimum beschrinkt, und in der
Mehrzahl der Fille fehlt er ganz. Zum Beispiel wurde nach dem Massenflug am 9. und 10.VI.-
1960 (Tafel Ib) am darauf folgenden Tage (11.VI.1960, 715. Fluss-km) keine Eintagsfliege
mehr beocachtet, wahrscheinlich wegen einer plotzlichen Wetterverschlechterung und wegen
des Auftretens eines starken westlichen Windes. Der Flug setzte jedoch nach dem 20.VI.1960
wieder ein, nachdem unter gleichzeitiger Erwirmung und Wetterverbessrung wieder Wind-
stille eingetreten war. THEW (1958) spricht ebenfalls von einer Stérung und einem Stillstand
des Fluges von Eintagsfliegenschwiirmen, wenn der Wind auf Windstdrke 4 (nach Beaufort)
ansteigt.

Die Tendenz der Eintagsfliegen, ihre Metamorphose bei Wind, Regen, bei bewdlktem und
kaltem Wetter zu verzdgern, ist meiner Meinung nach eine indirekte Anpassung der Art, die
Befruchtung und den anschliessenden Kompensationsflug zu gewéhrleisten.

Weder die Einfallsrichtung der Sonnenstrahlen noch die Himmelsrichtungen spielen eine
Rolle fiir die Orientierung der Eintagsfliegen bei ihrem Flug stromaufwirts. Am hiufigsten
beobachtete ich Kompensationsfliige an solchen Stellen der Donau, an denen der Fluss von
Westen nach Osten fliesst, ebenso aber auch dort, wo er von SW bis NO (Kanal bei Wardin,
543.-544. Flusskilometer, am 5.VI.1961), und von N nach S (siidlich der Stadt Widin) usw.
fliesst.

Einen Kompensationsflug habe ich ausser bei Palingenia longicauda noch bei folgenden
Arten beobachtet : Polymitarcys virgo iiber der Donau im bulgarischen Abschnitt z.B. am
27.1X.1954, 12., 16. und 21.IX.1955; Oligoneuriella mikulskizc Sowa iiber dem Fluss Witt
unterhalb von Teteven am 24.VI.1961, und bei einer unbekannten Art aus der Familie Hepta-
geniidae iiber dem Bach Banenska (Rila-Gebirge) am 2.VIII.1954.

Unter Berticksichtigung der oben geschilderten Beobachtungen und der Literatur ldsst sich
zusammenfassend feststellen, dass ein Flug befruchteter Weibchen gegen die Strémung von
grosseren Fliissen und kleineren Wasserlidufen bei folgenden Ephemeropterenarten beobachtet
werden konnte (indirekte Angaben sind mit * bezeichnet) :

Siphlonurus sp.
Oligoneuriella rhenana
0. mikulskiz
Heptagenia hebe
Rhithrogena semacolorata *
R. alpestris *
Ecdyonurus torrentis *
Heptageniidae gen. sp.
Baetis pumalus *

B. rhodans

B. vernus

Baetidae gen. sp. ?
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Blasturus cupidus
Ephemerella tgnita

E. notata

Caenis macrura

C. horaria *
Potamanthus luteus *
Ephemera danica
Palingenia longicauda
Polymatarcys virgo

Trotz dieser unbestreitbaren Argumente fiir einen Kompensationsflug ist ein spezielles Stu-
dium dieses Phinomens erforderlich. Um vollstindige Angaben iiber Zeit und Dauer dieses
Fluges bei verschiedenen Wasserinsekten zu erhalten, miissten bei solchen Untersuchungen
die Nymphen vor ihrer Metamorphose mit radioaktiven Isotopen markiert werden. Auf diese
Weise konnte ein besseres Verstindnis fiir das Zusammenwirken der einzelnen Faktoren, die
fiir die Erhaltung der Art verantwortlich sind, erreicht werden.

Hs macht mir eine grosse Freude, den Kollegen Dr. Ingrid MULLER-LIEBENAU und
Volker PuTaz auch an dieser Stelle fiir die Durchsicht des Manuskriptes zu danken.

REsumst

Vol de compensation de Uordre Ephemeroptera

Apreés une revue de la littérature concernant le vol de compensation des images contre le
courant, auteur discute I'importance de leur vol de compensation et de leur entrainement par
le fleuve Danube. Celui-ci a un débit moyen de 6000 m3/sec en Bulgarie ; sa profondeur moyenne
est & peu prés 10 m, sa vitesse moyenne environ 1m/sec.

Afin de calculer la distance d’entrainement des ceufs avec certitude, 'auteur a mesuré la
vitesse moyenne du courant du Danube aussi bien que la vitesse de chute des ceufs vers
le fond et les différentes profondeurs. D’aprés ces données il a caleulé la distance & laquelle
seront entrainés Jes coufs en fonction des différentes stations sur le Danube ou ils ont été dépo-
sés (Fig. 1). On obtient comme résultat une distance hypothétique d’entrainement entre 284 m
et 1,961 m. Probablement les ceufs sont entrainés encore plus loin, car ils glissent sur une
certaine distance le long du fond du Danube ainsi que d’autres petites particules poussées par le
courant.

De ces données il est évident que les ceufs aussi bien que les larves sont entrainés & des
distances ne pouvant pas étre compensées par un rhéotropisme positif, sans parler du fait
que ce rhéotropisme est impossible pour les larves vivant dans les tubes en «U» dans P'argile.
Sans ce «vol de compensation pour la ponte» les espéces Palingenia longicauda vivant dans la
partie bulgare du Danube seraient entrainées dans la Mer Noire en une période de 100 a
500 ans.

L’auteur ne croit pas que ce vol de compensation ou le cycle de colonisation doit se répéter
exactement chaque année (Fig. 2), mais il y a une nette tendance & ce que la femelle remonte le
fleuve contre le courant pendant un certain temps avant de déposer ses ceufs. Si les conditions
sont favorables, la femelle réussit non seulement & compenser cette dérive, mais aussi & assurer
un avantage pour des années ou les conditions météorologiques sont moins favorables et le vol
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de compensation moins efficace. Pour estimer 'importance du vol en masse en juin 1958
Pauteur a calculé la quantité approximative d’imagos d’aprés la photographie ci-jointe (Planche
Ta). Basé sur 10 mesures linéaires avec des résultats moyens de 4 & 6 individus par métre
(64-216 individus/m® dans l'air), le nombre d’individus par m3 est de 120.

En ce qui concerne orientation des éphémeéres pendant leur vol contre le courant, auteur
pense que le vent, tout le long du Danube, n’a pas autant d’importance que lui accorde
Roos (1957). Dans la partie inférieure du Danube le vent n’est pas stable et change de direction
fréquemment. Les différentes observations ont été faites: lorsque le vent souffle contre
le courant, les éphémeres volent tout d’abord contre le vent; souvent elles tombent dans
Peau, mais avec la force du vent elles sont entrainées vers I’amont. Quand le vent souffle dans
la méme direction que le courant, les éphémeres volent prés de la surface de 'eau; leur mouve-
ment se fait dans une direction, contre le courant bien que le vent les pousse constamment
en direction de I'eau. Lorsque le vent souffle latéralement, les imagos orientent encore leur
corps contre le vent, mais se laissent tomber d’une fagon telle que le résultat de leurs efforts est
toujours un gain contre le courant (Fig. 3-5). Indépendamment de la direction du vent, les
femelles fertiles essaient toujours de voler en direction opposée & celle du courant. Pourtant
d’une fagon générale, lorsqu’il y a du vent, le vol de compensation est réduit & un minimum et
souvent ne se produit pas. La tendance des éphémeres & retarder leur métamorphose pendant
les journées de vent, de pluie, de ciel nuageux et de froid est, d’aprés 'auteur, une adaptation
indirecte de I'espéce pour garantir la fertilisation et le vol de compensation.

Ni langle d’incidence, ni la direction des rayons du soleil ne semblent avoir une importance
sur 'orientation & contre-courant que prennent les éphémeres.

L’auteur a observé un vol de compensation non seulement chez Palingenia longicauda, mais
aussi chez Polymatarcys virgo, Oligoneuriella mikulski, et une espéce inconnue de la famille
Heptageniidae.

En dépit de ces arguments en faveur de existence d’un vol de compensation, il est nécessaire
d’étudier ce phénomene avec précaution. Pour obtenir des données concernant la période et Ja
longueur du vol de différents insectes aquatiques, il serait nécessaire de marquer les larves &
Paide d’isotopes radioactifs. De cette fagon on pourra peut-8tre mieux comprendre 'interaction
des facteurs ayant une influence sur la conservation de 'espéce.

SUMMARY

Compensatory flight of the order Ephemeroptera

After reviewing the literature on upstream compensatory flights of mayfly imagos, the au-
thor discusses the importance of compensatory flights and drift as observed in the Danube
River. In Bulgaria the river has an average flow of 6000 m3/sec.; its average depth is about
10 m; its average current speed is about lm/sec.

To calculate this distance of the drift of eggs with certainty, the author has measured the
average current speed in the Danube, as well as the average sinking speed of the eggs and the
different depths. From this data he has calculated the distance that eggs will drift when laid
at chosen stations on the Danube (Fig. 1). The results give a hypothetical distance of drift
between 284 m and 1,961 m. Probably eggs will be washed even farther, because they will
slide some distance along the bottom of the Danube river with other small particles driven by
the current.
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From these data it is obvious that eggs, and mature nymphs as well, are washed downstream
distances for which a positive rheotropism can not compensate, not to mention the fact that
rheotropism is impossible for these nymphs which live in U-shaped tubes in the clay. Without
a “‘compensatory flight for oviposition” the species Palingenia longicauda, living in the Bulgari-
an part of the Danube River, would be driven to the Black Sea in a period of 100 to
500 years.

The author does not believe that this compensatory flight or the colonization cycle has to be
repeated exactly each year (Fig. 2), but the tendency is clear, that fertilized females fly upstream
against the current for a certain time before laying eggs. Under favorable conditions, the females
succeed not only in compensating for drift but in securing an advantage for other years in which
meteorological conditions are less favorable and the compensatory flight is less effective.

To estimate the size of the mass flight in June, 1958, the author calculated the approximate
quantity of imagos from the enclosed photograph (Plate Ia). Based on linear measures with
average results of 4-6 individuals per meter (64-216 individuals/m? in the air), the average num-
ber of individuals per cubic meter was 120.

Regarding the upstream orientation of mayflies during their flight, the author believes that
wind, at least along the Danube watercourse, is not of the importance accorded it by Roos
(1957). In the lower part of the Danube the wind is not steady and changes direction frequently.
The following observations are given. When the wind is blowing against the current the mayflies
fly initially against the wind ; often they fall in the water, but with the force of the wind they
are driven upstream. When the wind is blowing in the same direction as the current, the may-
flies fly close to the surface of the water; their movements are directed against the current al-
though the wind pushes them incessantly in the water. When the wind blows from the side,
the imagos orient their bodies against the wind again, but allow themselves to fall in such a
way that the result of their movementsis always against the current (Figs. 3-5). Independently
from wind direction, fertilized females always attempt to fly against the current. Generally,
however, when it is windy the compensatory flight is restricted to a minimum and often does
not occur. The tendency of mayflies to delay metamorphosis during wind, rain, cloudy skies,
or cold weather is, the author suggests, an indirect adjustment by the species to guarantee
fertilization and a compensatory flight.

Neither the angle of incidence nor the direction of the sun’s rays were observed to have any
importance in the upstream orientation of the mayflies.

The author hag observed compensatory flights not only in Palingenia longicauda, but in
Polymitarcys virgo, Oligoneurtella mikulski and one undescribed species of the family Hepta-
geniidae.

In spite of these arguments for the existence of a compensatory flight, it is necessary to study
this phenomenon carefully. To get complete data regarding time and length of the flight of
different aquatic insects, the nymphs should be marked with radioactive isotopes. In this way
we may better understand the interaction of factors responsible for the procreation of the
species.

Discussion
R. Koss : Did you use an artificial stream in the laboratory to study the deposition of attach-

ment of these eggs to the substrate.
B. Russev : Die Eier habe ich in einem hohen Zylinder gegeben damit ich die Sinkgeschwin-
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digkeit messen konnte. Aber iiberhaupt habe ich diese Larven nicht geziichtet. Mein Labora-
torium ist in Sofia und das ist weit weg von der Donau.

R. Koss : What are the major factors which determine the direction of orientation ?

B. Russev : Ich meine, dass die wichtigsten Faktoren fiir die Orientierung die Augen, oder
das momentane Eintauchen in den Fluss sind, um die Flussrichtung ausfindig zu machen. Wir
haben oft solch ein Eintauchen in das Wasser fiir einige Sekunden zur Bestimmung der
richtigen Wasserrichtung beobachtet.

L. BernER : In 1935 Dr. NrAVE studied the upstream migration of Blasturus nymphs. Have
you ever observed any upstream migration to replace the downstream drift ?

B. Russkv : Ja, aber nicht bei Palingenia longicauda, nicht bei Arten welche in der gleichen
Weise wie Palingenia longicauda leben.

L. BerNER : If T understood correctly, the upstream flight of the egg laying females had a
speed of 17 or 18 km per hour. How far do you estimate one female would fly during her life ?

B. Russev : Wir beobachteten einen Schwarm von einem Schiff auf der Donau. Wir konnten
diesen Schwarm aber nur 2 km beobachten, weil derselbe schneller wie unser Boot flog. Wir
konnten die Insekten aber nicht markieren, haben aber Pline solches zu tun, Wie ich in meinen
Vortrag erwihnt habe, ist dies ein Weg die Distanz des Fluges zu ermessen.

G. Epmunps : In this species, does copulation take place in the air or on the water surface ?

B. Russev : Wir haben iiberwiegend die Kopulation nahe der Wasseroberfliche beobachtet,
und nur einmal habe ich eine Paarung in der Luft gesehen.

C. Fremuine : I have some information which will collaborate this. During approximately
15 years of observing mass flights of Hexagenia on the Mississippi River, I have always seen
them fly upstream, regardless of wind direction. If the wind is from one shore, the whole
swarm will be pushed over along the other shore, but the flight will still be upstream. I know
that Hexagenia bilineata will {ly 8 1/4 miles upstream and this is documented. I feel that
Hezxagenia limbata will fly much farther although I can’t prove that. I have no evidence that
Hexagenia waits or controls the nymphal stage so that it emerges when meteorological condi-
tions are good. I have seen whole emergences completely destroyed because they came out
during a violent storm. In one case, the subimagos were swept to the shore and piled up in a
large wind row and killed. This storm encompassed 20 miles of the river.
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