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Ausbreitungsleistungen   im   Verlauf   der   24   Stunden   dauernden
Experimente.   D.   subobscura   breitete   sich   stärker   aus   als   D.   obscura,
ein   Befund,   der   sich   in   der   Regel   auch   bei   den   andern   Versuchen
wiederholte.   D.   subobscura   dislozierte   bei   18°   stärker   als   bei   25°,
D.   obscura   umgekehrt   stärker   bei   25°   als   bei   18°   C.

Es   ist   anzunehmen,   dass   im   Bereich   der   Vorzugstemperatur
die   Tiere   relativ   ruhig   sind   (Zwicky,   1949).   Auf   Grund   dieser
Annahme   können   die   Versuchsergebnisse   so   interpretiert   werden,

Abb.  1.
„Satz"  aus  5  kommunizierenden  Versuchstuben

mit   Mais-Agar-Hefe-Futter.

dass   D.   subobscura   eine   wärmeadaptierte   Art   ist,   die   bei   „Kälte"
(18   C)   ihre   Aktivität   steigert,   während   umgekehrt   D.   obscura   eine
kälteadaptierte   Art   ist,   die   durch   „Wärme"   (25°   C)   zur   Fort-
bewegung   angeregt   wird.

Licht.

Der   Einlluss   des   Lichtes   auf   die   Ausbreitung   wurde   nicht   ein-
gehend    untersucht,   dagegen   zeigten    Vorversuche,   dass   die   Aus-
breitung8rate   mit   steigender   Lichtintensitäl   zunimmt.   Dabei   wirkt
wohl   «las   Licht   als   Stimulans.   Sein   Einfluss   nimmt   mit   anhaltender

irkung   ab.    Fliegen,   die   vor   dem    bei    lacht    durchgeführten
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Versuch   während   16   Std.   im   Dunkeln   gehalten   worden   waren,
breiteten   sich   um   15  —  400%   stärker   aus   als   ihre   Artgenossen,   die
sich   schon   vor   dem   Versuch   in   einem   hellen   Raum   befunden   hatten.

Relative   Feuchtigkeit.

Verschiedene   relative   Feuchtigkeiten   wurden   erzielt,   indem   in
den   Versuchtstuben   anstelle   der   Futterböden   Schwefelsäure   ver-

schiedener Konzentration  eingefüllt  wurde  (Wilson  1921).  Damit
die   Fliegen   nicht   mit   der   Flüssigkeit   in   Berührung   kamen,   wurden
über   dem   Säurespiegel   Zwischenböden   aus   Glasfasertuch   montiert.
In   total   10   Versuchen   je   Art   wurden   die   Fliegen   relativen   Feuchtig-

keiten von  20,  40,  60,  80  und  100%  ausgesetzt.  Für  D.  subobscura  lag
das   Ausbreitungsmaximum   bei   80%,   das   Minimum   bei   20  —  40%
r.   F.,   D.   obscur   a   hatte   dagegen   das   Maximum   bei   20%,   das   Mini-

mum bei   100%  r.   F.   Abb.   3   zeigt   das   Ergebnis   einer   zweiten   Ver-
suchsserie  mit   den   relativen   Feuchtigkeiten   25,   75   und  100%.

Auch   hier   ist   das   Aktivitätsminimum   für   D.   subobscura   bei   trocke-
ner,  für   D.   obscura   aber   bei   feuchtigkeitsgesättigter   Luft.   Nimmt

man   ähnlich   wie   beim   Temperaturfaktor   an,   dass   die   Fortbewegung
bei   Vorzugsbedingungen   am   geringsten   ist,   so   besagen   die   Ergeb-

nisse,  dass   D.   subobscura   eine   trockenadaptierte,   D.   obscura   eine
feuchtadaptierte   Art   ist.

Luftdruck.

Der   Einfluss   des   Luftdruckes   auf   die   Ausbreitungsleistung   zeigte
sich   zunächst   in   Versuchsserien,   bei   denen   alle   Bedingungen
konstant   gehalten   wurden,   der   atmosphärische   Druck   jedoch
schwankte.   Es   erwies   sich,   dass   bei   einem   niederen   Barometerstand
von   ca.   712   mm   Hg   die   Fliegen   beider   Arten   weitaus   träger   waren
als   beim   normalen   Wert   von   720   mm   Hg.   Zur   Prüfung   des   Druckein-

flusses  wurden   pro   Art   je   20   Versuche   in   Druckkammern   ausge-
führt,  in   welchen   mittels   Wassersäulen   Druckunterschiede   gegen-

über  dem   Normaldruck   von   10   mm   Hg   nach   oben   und   unten
erreicht   werden   konnten.   Beide   Drosophila-  Arten   zeigten   Aus-

breitungsleistungen, wie  sie  in  Abb.  4  für  D.  subobscura  dargestellt
sind,   nämlich   eine   höchste   Ausbreitungsleistung   bei   Normaldruck,
eine   gleichgrosse   oder   geringere   Ausbreitungsleistung   bei   Ueber-
druck   und   eine   wesentlich   geringere   Ausbreitungsleistung   bei
Unterdruck.   Wahrscheinlich   ist   weniger   der   absolute    Druck   als
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vielmehr   eine   Druckschwankung   ausschlaggebend.   Möglicherweise
sind   es   auch   bei   anderen   Umweltfaktoren   vor   allem   die   raschen
Bedingungsänderungen,   auf   welche   die   Fliegen   empfindlich   re-
agieren.

Alter   des   Futters.

Mit   beiden   Arten   gleichzeitig   wurden   insgesamt   16   Versuche
durchgeführt,   in   denen   zwei   Sorten   Futter   geboten   wurde.   In   der
einen   Hälfte   der   „Sätze"   befand   sich   frisches   Futter,   das   nicht
älter   als   1   Tag   war,   in   der   anderen   Hälfte   war   7  —  8   Tage   altes
Futter.   Das   alte   Futter   unterschied   sich   vom   frischen   unter   an-

derem  dadurch,   dass   es   von   Larven   durchsetzt   und   saurer   war.
Die   Ergebnisse   dieser   Versuche   sind   in   Abb.   5   wiedergegeben.
Beide   Arten   breiten   sich   auf   frischem   Futter   stärker   aus   als   auf
altem.   Wiederum   tritt   D.   subobscura   als   die   aktivere   Art   in
Erscheinung.

Auf   Grund   einer   1:1   —   Erwartung   wurden   für   beide   Arten
gesondert   Chi-Quadrate   berechnet   (Tab.   1).   Es   zeigte   sich,   dass
der   Ausbreitungsunterschied   zwischen   Fliegen,   die   auf   frischem
bzw.   altem   Futter   gehalten   waren,   bei   D.   obscura   bedeutend   grösser

Tabelle   1.
Statistische  Sicherung  der  Unterschiede  zwischen  den  Ausbreitungsraten  bei
frischem  und  altem  Futter,  für  D.  subobscura  (sub)  und  D.  obscura  (ob).

Die   zwei   ersten   Zeilen   enthalten   Chi-Quadrate,   die   auf   Grund   einer
1  :   1-Erwartung   berechnet   wurden.   Die   Chi-Quadrate   für   Heterogenität
(dritte  Zeile)  wurden  nach  der  Vierfeldertafel  berechnet.  *  =  5%,  **  =  1%
Irrtumswahrscheinlichkeit.    Durchwegs    ein    Freiheitsgrad.

isl   als   bei   D.   .subobscura.   Die   Chi-Quadrate   in   der   untersten   Zeile
zeigen,   dass   die   beiden   Arten   verschieden   stark   auf   den   Umwelt-
einfluse   „Alter   des   Futters"   reagieren.
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F  ütterungs  zustand   der   Imagines.

In   20   Versuchen   wurde   der   Einfluss   des   Fütterungszustandes
untersucht.   Fliegen,   die   unmittelbar   vor   Versuchsbeginn   während
12   Stunden   auf   frischem   Standardfutter   gehalten   worden   waren,
wurden   verglichen   mit   solchen,   die   die   gleiche   Zeit   ohne   Futter
verbracht   hatten.   Schon   kurz   nach   Versuchsbeginn   war   ein   starker
Aktivitätsunterschied   zwischen   den   zwei   Mustern   zu   erkennen,
indem   sich   die   Hungertiere   bedeutend   stärker   ausbreiteten   als
die   gefütterten   (Abb.   7).   Die   Kurven   für   Hungertiere   verlieren
aber   bald   an   Steigung,   was   als   Erschöpfung   interpretiert   werden
muss.   Umgekehrt   nimmt   die   Ausbreitungsleistung   der   vorher   ge-

fütterten Tiere  im  Lauf  der  Zeit  zu;  offenbar  handelt  es  sich  dabei
um   eine   Hungerreaktion.   Die   betreffenden   Sicherungen   finden
sich   in   Tab.   2.

Tabelle   2.

Statistische   Sicherung   der   Unterschiede   zwischen   den   Ausbreitungsraten
von  gefütterten  und  von  Hungertieren.

Die   Chi-Quadrate   für   Heterogenität   sind   klein,   doch   unter-
scheiden  sich   die   Arten   darin,   dass   der   Unterschied   zwischen

gefütterten   und   Hungertieren   (Abb.   7)   bei   D.   obscura   grösser   ist
als   bei   D.   subobscura   und   die   Erschöpfung   der   Hungertiere   bei
D.   obscura   rascher   eintritt.   Auch   ist   die   Sterberate   infolge   Schwäche
nach   24   Stunden   grösser   für   D.   obscura   als   für   D.   subobscura.

Populationsdichte.

In   Vorversuchen   mit   50,   100,   200   und   400   Tieren   pro   „Satz"
wurde   bei   D.   subobscura   der   Einfluss   der   Populationsdichte   unter-

sucht.  Die   höchsten   durchschnittlichen   Ausbreitungszahlen   ergaben
sich   bei   einer   Dichte   von   100   Individuen   pro   „Satz".   Ein   Schwellen-

wert  der   Populationsdichte   für   „Massenausbreitung"   (Sarai   et   al.)
war   in   diesen   Versuchen   nicht   feststellbar.
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Alter   der   Imagines.

Imagines   im   Alter   von   10  —  16   Tagen   wurden   in   8   Versuchen
je   Art   mit   Imagines,   die   0  —  3   Tage   vor   Versuchsbeginn   geschlüpft
waren,   verglichen.   Die   Ergebnisse   finden   sich   in   Abb.   6.   Bei   beiden
Arten   wandern   junge   Tiere   häufiger   als   alte.   Dieser   Aktivitäts-

unterschied ist  bei  D.  obscura  weit  auffälliger  als  bei  D.  subobscura
(Tab.   3).

Tabelle   3.

Statistische   Sicherung   der   Unterschiede   zwischen   den   Ausbreitungsraten
von  jungen  und  von  alten  Imagines.

Geschlechtsunterschiede.

In   je   20   Versuchen   bei   18°   und   25°   wurden   die   Ausbreitungs-
leistungen der  beiden  Geschlechter  miteinander  verglichen.  Abb.  8

zeigt,   dass   die   Männchen   stärker   dislozieren   als   die   Weibchen.
Dieser   Geschlechtsunterschied   ist   bei   D.   obscura   grösser   als   bei
D.   subobscura   und   innerhalb   D.   obscura   bei   25°   grösser   als   bei   18°   C.

Abb.  2-8.
Abb.  2.  Ausbreitungen  bei  18°  und  25°  C,  für  D.  subobscura  (sub)  und  D.

obscura  (ob).  Abszisse:  Zeit  von  Versuchsbeginn  bis  Zählung.  Ordi-
nate: Summe  der  nach  den  4  äusseren  Tuben  gewanderten  Fliegen  in

Prozent  aller  Versuchstiere.
Abb.  3.  Ausbreitungsraten  bei  3  verschiedenen  relativen  Feuchtigkeiten,  für

D.  subobscura  (3a)  und  D.  obscura  (3b).
Abb.   4.   Ausbreitungsraten   bei   Normaldruck   (N,   720   mm   Hg),   Unterdruck

(Unt.,  710  mm)  und  Ueberdruck  (Ueb.,  730  mm),  für  D.  subobscura.
Abb.  5.     Ausbreitungsraten  bei  frischem  (fr.)  und  altem  (alt)  Futter.
Abb.  6.     Ausbreitungsraten  von  jungen  und  alten  Imagines.
Abb.  7.     Ausbreitungsraten  von  gefütterten  Tieren  (F)  und  Hungertieren  (H)

Prozente  in  Probit-  Transformation,  Zeiten  logarithmisch.
Abb.  8.     Ausbreitungsraten  je  Geschlecht,  bei  25°  C.
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Die   entsprechenden   Sicherungen   finden   sich   in   Tab.   4.   Aus   ihr   ist
ersichtlich,   dass   die   bei   D.   subobscura   beobachteten   Unterschiede
zwischen   den   Geschlechtern   nicht   gesichert   sind.

Tabelle   4.
Statistische  Sicherung  der  U fiterschiede  zwischen  den  Ausbreitungsraten

von  Männchen  und  von  Weibchen.

Dieser   auffallende   Geschlechtsunterschied   ist   wahrscheinlich
heterogener   Natur.   Möglicherweise   sind   die   Weibchen   schon   ihrer
Grösse   wegen   träger.   Dazu   mag   kommen,   dass   Weibchen   durch
ihre   Eilege-Tätigkeit   stärker   ans   Substrat   gebunden   werden.   Das
Versuchsergebnis   repräsentiert   vielleicht   schlecht   die   natürlichen
Verhältnisse,   da   die   Geschlechter   völlig   getrennt   waren;   es   ist
denkbar,   dass   Männchen   bei   Abwesenheit   von   Weibchen   stärker   in
Unruhe   geraten,   als   wenn   die   Geschlechter   gemischt   sind.

Zusammenfassung   und   Besprechung.

In   Laboratoriumsversuchen   wurde   die   Ausbreitungsrate   von
I).   subobscura   und   D.   obscura   vergleichend   untersucht.   Hierbei   wurde
der   Kinfluss   folgender   Bedingungen   geprüft:   Temperatur   (18°   und
25   C),   Licht   (hell   und   dunkel,   vor   und   bei   Versuch),   relative
Feuchtigkeit,   Luftdruck,   Alter   des   Futters,   Fütterungszustand   der
Imagines,   Populationsdichte,   Alter   der   Imagines,   Geschlecht.

Mi!   Ausnahme   der   Populationsdichte   hatten   sämtliche   unter-
-ii'-hh-n   Faktoren   bei   beiden   Arten   einen   Einfluss   auf   die   Aus-
breitungsleistung.   Ausserdem   ergab   der   Vergleich,   dass   die   beiden
Arten   verschieden   stark   oder   in   verschiedenem   Sinn   (bei   Tempe-
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ratur   und   relativer   Feuchtigkeit)   auf   die   geprüften   Bedingungen
reagierten.

Im   allgemeinen   stimmen   die   Ergebnisse   unserer   Versuche   gut
überein   mit   Erwartungen,   die   auf   Grund   faunistischer   Erhebungen
(Burla   1951,   1961),   wie   auch   von   Ausbreitungsversuchen   im   Frei-

land  (Burla   u.   Greuter   1959   a,   1959   b,   Greuter   1962)   bestanden.
D.   obscura   findet   sich   vor   allem   im   Innern   von   Laubwäldern,
D.   subobscura   häufiger   am   Waldrand,   sowie   bei   freistehenden
Büschen   und   Bäumen.   D.   obscura   wurde   als   relativ   kaltadaptiert
und   stenoek,   D.   subobscura   als   relativ   warmadaptiert   und   euryoek
aufgefasst.   Die   Ergebnisse   unserer   Versuche   bestätigen   diese
Bezeichnungen,   wobei   wir   bei   den   Faktoren   Temperatur   und
relative   Feuchtigkeit   von   der   Annahme   ausgehen,   dass   Bedingungen
im   Bereich   der   artspezifischen   Optima   zur   Trägheit   veranlassen
(Behaglichkeitsbedingungen),   nicht   optimale   Bedingungen   dagegen
die   Ortsveränderungen   fördern.   Die   Euryoekie   von   D.   subobscura
kommt   darin   zum   Ausdruck,   dass   diese   Art   auf   alle   Bedingungen
mit   weniger   grossen   Ausschlägen   reagiert   als   D.   obscura,   während
der   Versuche   weniger   starke   Hunger-   und   Schwächeerscheinungen
zeigt   und   gegen   extreme   Bedingungen   resistenter   ist.
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koordination  der   Lymphangione   [Cavia   porcellus   L.).
(Mit   7   Textabbildungen.)

Fragestellung.

Mit   dem   Lymphgefässpräparat   (Mislin   1961   a   u.   b)   wurde   ge-
zeigt,  dass   das   einzelne   Klappensegment   (Lymphangion)   ein

autonom-pulsierendes   Leistungselement   darstellt.   Dennoch   erfolgen
die   aktiven   und   rhythmischen   Kontraktionen   benachbarter   Lym-

phangione meist  koordiniert  in  metachroner  Reihenfolge,  worin
wohl   auch   der   eigentliche   Förderungsmechanismus   für   die   Lymphe
zu   sehen   ist.   Zum   Studium   dieser   auffälligen   Bewegungskoordina-

tion  der   relativ   selbständigen   Segmente,   erwies   sich   das   Lymph-
gefässpräparat   als   besonders   geeignet.   Bisher   wurde   entwickelt,
dass   der   Funktionszusammenhang   zwischen   verschiedenen   Lym-
phangionen   unmittelbarer   Nachbarschaft   wesentlich   auf   intra-

vasalen  Dehnungsreizen   beruhe.   Mit   Anstieg   des   Binnendrucks
steigt   auch   die   Pulsfrequenz   der   Lymphangione   an.   Es   war   damit
anzunehmen,   dass   auf   dem   Wege   eines   Zuges,   durch   den   Dehnungs-
zustände   in   angeschlossenen   Segmenten   geschaffen   werden,   eine
Bewegungskoordination   zustandekommt.   Die   gegenseitige   mecha-

nische Beeinflussung  dei-   einzelnen  Lymphangione  erwies  sich  als
eine   Dreifache:   1.   durch   den   unmittelbaren   Zug,   den   benachbarte
Lymphangione   aufeinander   ausüben;   2.   durch   den   Lymphumlauf
Belber,    Die    Lymphe,   die   ans   einem    Lymphangion   infolge   seiner
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Zusammenziehung   ausgetrieben   wird,   dehnt   das   benachbarte
Lymphangion   und   bringt   es   auf   diese   Weise   zur   Tätigkeit;   3.   durch
die   ligamentöse   Verankerung   der   Lymphgefässe   in   ihrer   unmittel-

baren  Umgebung,   wodurch   ihre   Dislokation   jeweils   elastisch   auf-
gefangen wird,  und  das  Gefäss  in  die  Ausgangslage  wieder  zurück-
gebracht  wird.   Durch  solche  Bandverbindungen  können  entfernt

liegende   Lymphgefässabschnitte   aufeinander   einwirken.   Es   ergibt
sich,   dass   dem   Dehnungsfaktor   eine   entscheidende   Rolle   für   die
aktive   und   koordinierte   Tätigkeit   der   Lymphgefässe   zukommt.

Jedoch   gibt   es   verschiedene   Beobachtungen,   die   neben   der
myogenen   Koordination   auch   eine   nervös   geregelte   Koordination
benachbarter   Klappensegmente   sicher   erkennen   lassen:   die   reiche
Lymphgefässinnervation,   die   Hemmung   der   Lymphgefässbewegung
nach   Zugeinwirkung   auf   das   Mesenterium,   eine   Kontraktionsanre-

gung  nach   Sympathikusstimmulation,   die   erregende   positiv   ino-
trope   Wirkung   von   Adrenalin   und   Noradrenalin,   welche   durch
Ergotamin   gehemmt   wird.   Auch   unsere   weiteren   pharmakologi-

schen  Versuche   (Mislin   u.   Rathenow   1961)   sprechen   für   die
adrenerge   Innervation   der   mesenterialen   Lymphgefässe.

Strukturelle   Situation.

Das   Lymphangion   enthält   eine   Muskelmanschette,   die   in
Klappennähe   stark   reduziert   ist.   Die   Lymphklappenregion   selber
ist   bei   den   feinen   mesenterialen   Lymphgefässen   völlig   frei   von
Muskulatur   (Horstmann   1959).   Die   Gefässe   sind   aus   einzelnen
Klappensegmenten   („Lymphgefässröhrchen")   aufgebaut,   die   als
anatomische   und   funktionelle   Einheiten   aufzufassen   sind.   Die
Klappen   der   Lymphangione   sind   als   Taschenklappen   ausgebildet
und   an   den   freien   Rändern   seitlich   miteinander   verwachsen.   Sie

öffnen   sich   im   Lymphstrom   nicht   völlig   frei   und   vollständig.   Eine
Doppellage   von   flachen   Endothelzellen,   die   ein   feines   Gerüst   kolla-
gener   Fasern   zwischen   sich   einschliessen,   ist   für   ihren   Aufbau
typisch   (Horstmann   1959).   Die   Innervation   der   mesenterialen
Lymphgefässe   scheint   im   allgemeinen   sehr   ähnlich   derjenigen   der
Blutgefässe   zu   sein.   Dies   wird   besonders   von   Kubik   und   Szabo
(1955)   für   die   Katze   hervorgehoben,   wobei   die   enge   Verbindung
der   Lymphgefässinnervation   mit   den   Vater-Pacinischen   Lamellen-
körperchen   betont   wird.   Die   Autoren   finden   auch   in   den   Klappen
der   Lymphgefässe   feinste   Ausläufer   eines   zarten   Nervennetzes.   Für

Rev.   Suisse   de   Zool.,   T.   69,   1962.   24
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